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PROLOGO A LA EDICION ESPAÑOLA 

El extraordinario adelanto que se ha producido en lo que va de siglo respecto 
al conocimiento de la vegetación ha tenido en el doctor f. Braun-Blanquet uno 
de sus impulsores más destacados. Sin su clarividencia y sin el esfuerzo que él 
ha sostenido a lo largo de muchos decenios la Geobotánica mundial no sería lo 
que es, y probablemente no se hubiera construido el ingente sistema de datos e 
interpretaciones que constituye el cuerpo de la Fitosociología. En particular la_ 
vegetación de Europa y de las regiones próximas se conoce ya en -estos momentos 
con notable profundidad y con gran riqueza de detalles. Si se compara el nivel de 
conocimientos actual con el que existía a principios de siglo se ve que los separa 
un abismo. Ello se debe en gran parte a los trabajos de Braun-Blanquet y sus dis
cípulos. 

fosias Braun-Blanquet nació en Coira (Grisones, Suiza) en 1884. Muy pronto 
se destacó por su penetrante visión de la problemática de la ciencia de la vege
tación y por su admirable fuerza de captación de las complejas realidades que 
nos ofrece la naturaleza. Y a en las primeras décadas del siglo XX pasó a ser el 
timonel indiscutible de la escuela medioeuropea de Geobotánica, a la que convir
tió en una de las vanguardias más activas de la Botánica moderna. Su residencia 
en Montpellier le llevó a extender a la región mediterránea de Europa y Africa 
su campo de trabajo, que inicialmente se centraba en los Alpes. En la vida de 
Braun-Blanquet teoría y práctica han ido siempre íntimamente unidas. Así, mien
tras él iba perfilando cada vez con trazos más firmes su doctrina geobotánica, se 
afanaba al mismo tiempo en el análisis e interpretación de multitud de finos deta
lles de la vegetación concreta, en el extenso espacio que va desde Escandinavia al 
Sáhara. 

En 1928 apareció la primera edición de Pflanzensorziologie, obra que ha sido 
el texto teórico en el que se han apoyado varias generaciones de investigadores 
geobotánicos de una gran parte del mundo. Dicho texto, algo ampliado, fue tra
ducido al inglés en 1932 y poco después al castellano, en la Argentina. Una se
gunda edición alemana apareció en 1951; la tercera, a la que corresponde la pre
sente traducción, fue publicada en 1964, cuando su autor cumplía la respetable 
edad de ochenta años. A pesar de ello, la gran vitalidad de Braun-Blanquet, que 
se manifiesta aun en el momento actual, cuando el maestro roza ya los noventa y 
cinco años, le permitió enriquecer el texto con una gran cantidad de nuevos datos, 
lo que determina que la extensión del mismo sea muy superior a la de las edicie·
nes anteriores. Asimismo Braun-Blanquet se ocupó personalmente de la correc
ción de pruebas y demás detalles de la edición. En aquellos puntos en que, a juicio 
del autor, la complejidad de la ciencia actual hacía difícil para él seguir en de-
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e el avance de los conocimientos, la colaboración de eminentes especialistas 
t:XJOdyuva a dar valor a la obra. 

En el momento presente son muchos los fitosociólogos que conocen la lengua 
castellana y pueden usar un libro escrito en la misma. Para una parte considera
ble de ellos el texto alemán resulta de comprensión difícil y las antiguas ediciones 
inglesa y castellana son prácticamente inasequibles. La traducción de la tercera 
edición del tratado fundamental de Braun-Blanquet les permitirá profundizar en 
los criterios metodológicos y esperamos que contribuirá a que surjan nuevas líneas 
de trabajo. Hay que confiar especialmente en que no habrá sido inútil el esfuerzo 
de Braun-Blanquet encaminado a hacer comprender que la Fitosociología no debe 
ser una ciencia meramente enumerativa, que podría degenerar fácilmente en un 
verbalismo con escaso contenido, sino que tiene que orientarse hacia la consecu
ción de una amplia síntesis de conocimientos comprensiva de todos los aspectos 
de la constitución y funcionamiento de las comunidades vegetales, así como de 
sus relaciones con el ambiente. 

ÜRIOL DE BOLOS 

Barcelona, primavera de 1979 
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PREFACIO 

Han pasado ya treinta y seis años desde la apanc10n de la primera edición 
de este libro. En Sudamérica se tradujo al español, y la traducción inglesa de la 
primera edición, aparecida en Nueva York en 1932, se ha reimpreso hace poco 
por quinta vez. 

Brillantes aplicaciones en los prados, cultivos, matorrales y bosques, así como 
la cartografía de la vegetación, cuya importancia es indudable y se halla en ex
pansión por todas partes , han otorgado a la Fitosociología un magnífico campo 
de acción teórico y práctico. 

Se crean cátedras de Fitosociología y puestos de investigación. Están a la 
orden del día los simposios para tratar y estudiar críticamente cuestiones impor
tantes. Obras de síntesis dan actualmente una visión de las comunidades vege
tales de grandes regiones de la Tierra en su dependencia frente al ambiente. 

Varias concepciones quizá incipientes en la edición anterior de este tratado 
se han afirmado, otras importantes se han añadido y nuevas cuestiones acucian
tes están actualmente a discusión. 

Nuestras ideas básicas, defendidas en nuestra primera edición, y desde 1913, 
se han mantenido en principio iguales y pudieron elaborarse más. 

El camino paralelo iniciado hace decenios junto con las ciencias próximas: 
Edafología, Bioclimatología, Fisiología, Ecología, Zoología, Geografía, Palinolo
gía, Arqueología, y con la práctica de la técnica de los cultivos, la Agricultura, 
la Silvicultura y la técnica Hidrológica, se ha mostrado como muy prometedor, 
y va ganando cada vez más importancia. 

Conduce no obstante a una inesperada ampliación y profundización del cam
po de trabajo y de sus problemas, lo que obliga a una creciente especialización. 

Esta circunstancia me ha inclinado a solicitar la colaboración de algunos 
colegas. 

El capítulo de Edafología fue puesto al día por el profesor R. BACH del Ins
tituto de Agricultura Química de la Escuela Técnica Superior Federal de Zürich. 

El profesor Dr. F. FIRBASt (Güttingen), ya enfermo, se encargó de revisar 
y corregir el capítulo de análisis polínico. 

El profesor Dr. O. STOCKER y el profesor Dr. O. L. LANGE (Darmstadt) tu
vieron la amabilidad de revisar críticamente los capítulos ·de los factores climá
ticos y del funcionalismo de las comunidades. 

El capítulo acerca de la Sincorología ha mejorado gracias a una profunda 
discusión con el profesor Dr. J. ScHMITHÜSEN (Saarbrücken). 

Me han ayudado una serie de colegas y antiguos discípulos mediante notas 
escritas, comunicaciones, colaboración en las correcciones, o de algún otro modo. 
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INTRODUCCION 

COMUNIDAD VEGETAL Y BIOCENOSIS 

El final del siglo pasado y el inicio del presente se han caracterizado por ser 
un período analítico, al revés que el período posterior que es más sintético, ya 
que reúne bajo nuevos puntos de vista los hechos ya investigados y descubre las 
relaciones más profundas. 

Nuevos campos de la ciencia se abren como grandes ríos que reciben sus 
aguas de todas partes y se extienden y fructifican. Basta con pensar en la Pe
dología, la ciencia que estudia los suelos, cuyos orígenes se encuentran en las 
tierras bajas de Europa oriental; éste es también el caso de la Fitosociología, 
en cuya constitución como ciencia independiente ha participado en gran parte 
la región de los Alpes, especialmente Suiza. 

La Fitosociología, tal como hoy la entendemos, constituye una parte muy sig
nificativa de la Biosociología, ciencia básica que considera e investiga los resul
tados de muchos campos de la ciencia desde un punto de vista muy determinado, 
el de la vida en común de los organismos. 

La investigación biosociológica se ocupa principalmente de las comunidades 
vegetales, relativamente estables, ligadas al lugar de crecimiento, enraizadas y 
fijadas; las comunidades animales son, en cambio, poco estables y se han estu
diado con menor atención. Resulta, por tanto, comprensible que las primeras se 
conozcan significativamente mejor que las comunidades animales y que los zoó
logos deriven en gran parte su material de trabajo de la Fitosociología y que 
se basen muchas veces en los tipos de vegetación determinados por los fitoso
ciólogos para delimitar sus poblaciones. Esto tiene también un aspecto positivo, 
ya que sólo así cabe esperar el que podamos obtener mayores conocimientos de 
la comunidad de organismos que incluye a plantas y animales (biocenosis). Un 
zoólogo (GrsIN, 1947), que ha investigado la fauna de colémbolos de comunida
des vegetales alpinas, encuentra aquí «Un parallélisme frappant qui parle en 
faveur de la méthode biocénotique partant des groupments végéteaux autotro
phes» "' . 

El nombre de Fitosociología (Sociología vegetal) se ha criticado muchas ve
ces por motivos idiomáticos y científicos. 

Si no se acepta tampoco la comparación con la Sociología en el sentido que 
le da AuGUSTE CoMTE, permanece sin embargo un paralelismo muy claro entre 
las comunidades humanas y las naturales, tal como ha expuesto convincente
mente ÜOSTING (1 957). Oosn i G ve la diferencia principal entre ambas en que 

" «Un paralelismo sorprendente que aboga por el método de la biocenosis partiendo 
de las agrupaciones vegetales autótrofas» (en francés en el origina). (N. del T.) 
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las comunidades vegetales, al contrario que la humana, están sometidas irreme
diablemente a las leyes de la naturaleza, que no pueden utilizar ni variar. ZrM
MERMANN ( 1931) encontró ya un paralelismo entre la Sociología Humana y la 
Vegetal partiendo de resultados empíricos de la Fitosociología. 

El término fitosociología se ha incorporado de tal manera al lenguaje cien
tífico, por lo menos en el hemisferio· occidental, que ya no puede pensarse en 
una sustitución por otro, como podría ser «Fitocenología». 

Igual que en la Sociología empírica, la personalidad es el punto de partida 
de todas las consideraciones como unidad básica de los sucesos sociales, la planta 
aislada debe considerarse como la unidad última en todas las consideraciones 
fitosociológicas. . 

· El carácter de comunidad que se manifiesta en las interrelaciones entre los 
organismos constituye un fenómeno social; de la acción conjunta de los orga
nismos resulta el proceso social (véase también PRENANT, 1934, págs. 51-52). En 
frente a los seres aislados, la comunidad presenta una existencia totalmente par
tiéular y con condiciones vitales características. 

Partiendo de esta base filosófica, puede dividirse a la Biología en: 

la ciencia de los seres aislados (Idiobiología) y 
la ciencia de las comunidades de seres vivos (Biosociología, Bioecología, CLE

MENTS y SHELFORD, entre otros). En relación con la Botánica debe diferenciarse: 
la ciencia de las plantas aisladas (Fitología, ALECHIN, 1935} y la ciencia de las 
comunidades vegetales (Fitosociología). 

La Fitosociología estudia las agrupaciones de plantas, sus interrelaciones y 
su dependencia frente al medio ambiente vivo e inanimado. 

Cada ion de una solución nutritiva in~luye sobre todos los demás e igual
mente todos los individuos que viven conjuntamente actúan de algún modo so
bre los demás, lo mismo que actúan sobre ellos las influencias externas. El sen
tido e intensidad de esta acción sobre la planta son distintos según la comunidad 
en la que se halle incluida. 

Principales problemas de la Fitosociología. L~ Fitosociología abarca todos 
aquellos fenómenos e investigaciones que afectan a la vida en comunidad de las 
plantas. Sus principales problemas a investigar son: 

1. ¿Cómo están . constituidas las comunidades particulares y cómo pueden 
Clasificarse? (Fitosociología Estructural y Taxonómica.) 

2. ¿Cuáles son los factores ambientales que determinan la comunidad y 
cómo actúan sobre ella? (Sinecología.) 

3. ¿Cómo se han formado las comunidades y qué será de ellas? (Sindi
námica, historia de las comunidades.) 

4. ¿Cómo se distribuyen espacialmente las comunidades? (Sincorología.) 
Las comunidades de seres vivos que pueden incluirse bajo el concepto de 

biocenosis están >.íutimamente ligadas con la Fitosociología y sus problemas. 

Comunidad vegetal y biocenosis. Lo mismo que no puede hablarse de una 
separación total entre los conceptos de planta y animal, tampoco puede consi
derarse a la comunidad vegetal como una unidad vital cerrada e independiente. 
Las uuidades vegetales están más o menos ligadas al reino animal por in
r.:IT,,,,...'""'"'ks inF'rrelaciones y forman junto con las animales una comunidad de 
m;i~:liilC3:15- · &~diente o biocenosis. 

d l!iD.Jm•em en que se puedan demostrar relaciones de dependencia 
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entre seres vivos vegetales y animales unidos espacialmente, podrá hablarse de 
biocenosis, aunque con ello no se indique todavía nada acerca de la intensidad 
de esta interdependencia. 

Las comunidades vegetales están fijas en un determinado lugar y ello las 
convierte en el marco natural de las biocenosis compuestas por plantas y anima
les. Los animales están menos ligados a un determinado lugar y dependen, por 
tanto, menos de las influencias del medio ambiente que la vegetación, la cual 
abandonada a sí misma va siguiendo unas tendencias de desarrollo determinadas 
por el clima que la aproximan progresivamente a una comunidad final determi
nada por el clima (tendencia a la clímax). El hecho de que la vida animal 
dependa directa o indirectamente de la vegetal hace que los animales y sus 
comunidades deban acomodarse dentro de lo posible en el marco fijo de las 
comunidades vegetales que les proporcionan protección y alimento. 

Así se abre la posibilidad de estudiar la vida en común de todos los orga
nismos dentro de un espacio limitado de pequeña extensión y de conocerlos 
mejor a través de sus interrelaciones. La división del trabajo es imprescindible 
en el estudio de las biocenosis, resultando más sencillo si la comunidad vegetal 
es profundamente conocida, y si se ha realizado el estudio de todas las particu
laridades del ambiente pueden emplearse ambas direcciones de trabajo. Cual
quier investigación de una unidad de vegetación determinada mayor o menor 
puede ampliarse sin más a una biocenosis y contribuye a un mejor entendimiento 
de las condiciones de vida de la comunidad, que son extremadamente com
plicadas. 

El reconocimiento de la disposición de los animales y sus comunidades en 
el interior de agrupaciones de organismos espacialmente bien delimitadas (bioce
nosis) ha realizado en el último decenio grandes progresos. Debemos agradecer 
a RABELER (1960) una revisión crítica que aporta bastante para la aclaración de 
los conceptos. 

Simposio de Biosociología. La -importancia que alcanza la vida en comuni
dad de los organismos quedó bien expresada en el Simposio de Biosociología de 
Stolzenau por muchas comunicaciones, que ha recopilado E. PoLI (1961). 

Se discutieron intensamente las relaciones entre comunidades vegetales y ani
males; una serie de investigadores presentaron comunicaciones aún no publica
das. Se afirmó la idea de que la base más apropiada para la comprensión de las 
biocenosis se encuentra en las comunidades vegetales. LoHMEYER y RABELER dis
cutieron ante el ejemplo del Querco-Carpinetum la complejidad biosociológica 
de las comunidades forestales con elevado grado de organización, ya que están 
const_ituidas por diversas biocenosis superpuestas (estratocenosis). 

La comprensión y delimitación del conjunto de la biocenosis se ven, sin em
bargo, dificultadas en gran manera por la determinación de los animales peque
ños. Requiere esta última la colaboración de especialistas de distintos grupos de 
animales, que no siempre es fácil de conseguir. Hasta ahora ha habido que limi
tarse la mayoría de las veces al estudio de determinados grupos de animales en 
sus relaciones con las comunidades vegetales dadas. 

FABER (en BR-BL., 1931) indica ya en 1931 la buena coincidencia que existe 
entre la distribución de los ortópteros y las comunidades de pastizales secos, 
particularmente en el Xerobrometum de Hegau. 

MEYLAN (1934) estudió la avifauna de las comunidades vegetales más impor
tantes del macizo central francés. 

NADIG (1942) ha caracterizado la asociación de Crotoneuron y Arabis belli-
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difolia de los arroyos de agua calcárea del Parque Nacional Suizo a través de 
una determinada comunidad animal en la que predominan especies crenobion
tes y crenófilas . 

Las investigaciones de G1sINs (1947) acerca de las comunidades de apteri
gotas (Colémbolos, Proturos, Dipluros) se refieren también a las biocenosis de 
los parques nacionales suizos. 

Dicho autor diferencia cinco conjuntos, cuya presencia va ligada a distintas 
unidades de vegetación de categoría superior. La comunidad de Onychiurus 
zchokkei y O. burmeisteri va con comunidades del orden Thlaspietalia y las de 
Willemia anophthalma con la de Vaccinio-Piceetalia, etc. 

MÜRZER-BRUYNS (1947) describe la fauna de moluscos en las comunidades 
vegetales de Grossel (Holanda) atendiendo al número de individuos, sociabili
dad, vitalidad y periodicidad de las especies, de lo que se deduce que las dis
tintas asociaciones vegetales albergan una fauna de moluscos bastante diferen
ciada en su composición efectiva, número de individuos, etc. Los requerimientos 
ecológicos de los moluscos vienen condicionados en gran manera por la comu
nidad vegetal. Hay especies estenoicas que sólo se presentan en comunidades 
muy determinadas, otras que tienen un óptimo en ciertas asociaciones o alianzas 
y otras que están en muchas comunidades. 

HossLEIN (1948) investigó de un modo semejante las comunidades de mo
luscos de prado alpino en Allgau. 

KüHNELT (citado en ScHEERPELTz-HoFLER, 1948) buscó las relaciones entre 
comunidades de plantas y animales en Carintia. Da listas de insectos que se 
encuentran únicamente en hayedos, sólo en el bosque planifolio mixto ilírico 
(Orno-Ostryon), sólo en el bosque de roble y carpe y sólo en el bosque de abe
to rojo, o bien otros que se presentan tan sólo de forma excepcional en otras 
comunidades de bosques. El trabajo de ScHEERPELTZ y HoFLER es digno de te
nerse en cuenta y trata también de la unión sociológica de los coleópteros a los 
pequeños biótopos de los distintos hongos. 
, VERDIER y QuÉZEL ( 1951) estudiaron las relaciones entre comunidades de 

plantas y de coleópteros en la zona costera del Languedoc, encontrando que las 
comunidades de coleópteros que habitan en los tres cinturones de arbustos ha
lófitos alrededor de las lagunas corresponden casi con exactitud a las tres prin
cipales asociaciones del orden Salicornietalia. Esta coincidencia deja de existir, 
sin embargo, en la zona pantanosa de agua dulce. 

Por el contrario, aquí se da también una cierta coincidencia en un plano 
superior, de órdenes y clases, lo mismo que en las comunidades de las dunas 
investigadas por Rroux (1958) desde el punto de vista zoológico. De acuerdo 
con la exposición de Rroux, cabe esperar que el Ammophilion de las dunas 
albergue una fauna específica de coleópteros. 

H. FRANZ (1943), con la colaboración de muchos especialistas, ha estudiado 
profundamente las relaciones zoosociológicas de una zona mayor, la correspon
diente al grupo del Grossglockner en los Alpes orientales. Dentro de cada uno 
de los pisos de vegetación aparecen claramente diferenciadas entre sí distintas 
comunidades de animales pequeños, que están ligadas a determinadas condicio
nes del ambiente y cuyas asociaciones se diferencian, entre otros criterios, por 
especies características particulares. La asociación de Alnetum viridis, que se 
extiende a lo largo del límite superior de los bosques en los Alpes, se distingue 
por tres especies características (los coleópteros Omalium ferrugineum, Quedius 
cincticollis y Tachinus latiusculus) que se presentan con gran fidelidad o, por 
lo menos, como especies electivas. Tal como cabría esperar, pueden presentarse 
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varias asociaciones de animales en la misma asociac10n vegetal, o bien puede 
extenderse la misma comunidad animal a varias asociaciones vegetales. 

Ya que actualmente se conoce la ecología de muchas comunidades vegetales, 
por lo menos a grandes rasgos, es posible desentrañar más profundamente las 
condiciones de vida de los animales unidos a ellas. Cada avance, cada profun
dización en el estudio fito- o zoosociológico conduce ea ipso también a un mejor 
conocimiento de las biocenosis. 

Las biocenosis submarinas poseen un gran interés, incluso desde el punto de 
vista práctico. Pero si se dejan aparte las comunidades de las plantas, es difícil 
llegar hasta ellas. De un modo muy detenido se ocupa de ellas RoGER Mou
NIER (1960, véase pág. 172). 

La delimitación de las biocenosis no es ninguna tarea fácil, aunque sólo 
sea por los frecuentes cambios de lugar de la población animal y porque los 
animales pasan sus fases de desarrollo frecuentemente bajo condiciones de am
biente muy diferentes. 

Aún más, las biocenosis, como realidades que se dan en la naturaleza, pue
den coincidir conceptualmente con unidades sociológicas del más distinto nivel. 
Puede tratarse de sinusias, subasociaciones, variantes, de determinados estratos 
aéreos o subterráneos, pero también puede tratarse de unidades de categoría 
superior, lo mismo que de complejos de comunidades. · 

La relación entre grupos de animales y comunidades vegetales es unas veces 
muy estrecha y .otras muy laxa, pero de todos modos es siempre de tal forma 
que puede hablarse de la vida en común constante de determinados conjuntos 
animales y determinadas plantas o comunidades vegetales. 

En el caso de las comunidades de seres que viven en suspensión en el aire 
o el agua, que se mantienen de un modo más laxo y son menos estables espa
cialmente, resulta más difícil la delimitación de biocenosis. Por ello, en general, 
se las considera en un sentido más amplio. 

Uno de los pioneros de la sociología limnológica, MARGALEF, califica como 
biocenosis a un riachuelo o a un lago, y para una determinación más precisa 
de las unidades sociológicas se basa en las asociaciones que habitan el lago o el 
riachuelo, subordinando éstas a la biocenosis (véase pág. 180). Si se conocen 
las comunidades vegetales este proceso es más exacto y flexible que el que con
duce a circunscribir las biocenosis mediante otros diversos criterios, unas veces 
ecológicos, otras topográficos y otras una mezcla de ambos, por lo que MAR
GALEF señala que el número de sistemas equivale aproximadamente al número 
de investigadores. 

Determinadas comunidades animales dependientes, como las comunidades de 
coleópteros que habitan en hongos, pueden considerarse, tal como hace HoFLER, 
como una «microbiocenosis» dependiente en el seno de la asociación del bosque 
que sería la «macrobiocenosis». Por último, una biocenosis puede estar consti
tuida exclusivamente por organismos animales excluyendo a las plantas. 

El fin de los esfuerzos de la Biosociología, el conocimiento desde todos los 
puntos de vista de las comunidades de seres vivos, sólo puede alcanzarse por 
una distribución apropiada del trabajo y una estrecha colaboración entre zoólo
gos y fitosociólogos. 

Sinecosistema. T ANSLEY (1935) denomina ecosistema a un complejo de co
munidades de organismos limitadas espacialmente junto con su entorno inanima
do. Son equivalentes los términos biocora (PALLMANN), holoceno (FRIEDRICHS) 
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y también de un modo aproximado el de biogeocenosis (SUKATSCHEW). Refirién
donos a las biocenosis hablamos de sinecosistema. 

El sinecosistema como unidad local de referencia constituye el marco de las 
~iocenosis de cualquier orden, desde la sinusia hasta las comunidades dotadas 
de la más alta organización fisionómica y florística, que pueden estar bien ínti
mamente ligadas y con límites precisos, o bien relacionadas de un modo laxo, 
amplio y con límites difusos. 

Si se intenta circunscribir espacialmente el concepto de un modo semejante 
al ecosistema de TANSLEY obtendríamos la siguiente definición: 

Se entiende como sinecosistema un espacio vital fisiográficamente completo 
y climática, biosociológica (zoo- y fitosociológica) y biogenéticamente homogé
neo, junto con su contenido animado e inanimado. 

· El sinecosistema incluye numeosas comunidades complejas, que están unidas 
entre sí, lo mismo que con el componente inorgánico del sistema, por múltiples 
interrelaciones. 

A su comprensión y delimitación contribuyen en gran manera las unidades 
de vegetación concebidas desde el punto de vista de la Fitosociología. Dichas 
unidades constituyen también la mejor base para la delimitación de los sineco
sistemas entre sí. Con la definición dada anteriormente queda el concepto, en lo 
que se refiere al espacio, suficientemente caracterizado como para servir de base 
a un complejo sinecológico de comunidades. Acerca de la interpretación fitoso
ciológica del sinecosistema insistiremos más adelante (véase pág. 96). 
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CAPITULO PRIMERO 

LAS BASES DE LA COEXISTENCIA VEGETAL 

Las formas de coexistencia vegetal son muy variadas, pero .no todas tienen 
valor de comunidad. Son fundamentalmente distintas a las formas de coexisten
cia animal, tal como las describe DEEGENER (1918), basándose en ESPINAS (1879). 
Una dicotomía entre uniones «accidentales», sin beneficio para el ser vivo indi
vidual, y «esenciales», con beneficio de los componentes aislados o una parte 
de ellos (DEEGENER), no es aplicable a las comunidades vegetales. En el reino 
vegetal no existen los principios de utilidad, división del trabajo, ayuda conscien
te o reunión de todas las fuerzas para alcanzar un fin común. Aquí reina sin 
límites la lucha por la existencia; ésta rige directa o indirectamente la mayoría 
de las manifestaciones de la vida social de las plantas 1• 

En ello y en el distinto grado de fijación al lugar de crecimiento residen las 
diferencias principales más profundas entre las comunidades animales y vege
tales. 

Según su naturaleza hay que diferenciar dos formas principales de vida ve
getal en común: 

Relaciones de dependencia y de comensalismo. Como relación de dependen
cia debe considerarse la que exista en un consorcio vegetal, cuyos componentes 
dependen de algún modo unos de otros. Parásitos, epífitos y plantas que nece
sitan alimento vegetal muerto (plantas humícolas) o requieren un sostenimiento 
o protección manifiestan relaciones de dependencia. También se incluyen aquí 
las asociaciones de bacterios, hongos y algas entre sí y con plantas superiores 
(simbiosis, etc.). 

La forma más estrecha de coexistencia vegetal es el parasitismo unilateral. 
El parásito depende del hospedador, mientras que éste último sólo sufre los 
daños. Los «verdugos» peligrosos pertenecientes a las familias de las Lorantá
ceas, Raflesiáceas, Orobancáceas, etc., son representantes muy conocidos de los 
parásitos vegetales unilaterales (Fig. 1). 

Aún más peligrosos para las plantas· superiores son los numerosos hongos 
parásitos, cuyo comportamiento con respecto al hospedador no depende única
mente de las condiciones externas , sino que en muchos casos influye también 
la asociación vegetal en que se encuentra el hospedador. 

Naturalmente, se presentan todos los casos de transición de los parásitos 
obligados, a hemiparásitos (Viscum) y a la forma de vida libre. 

En el parasitismo mutuo, cada uno de los organismos asociados proporciona 

1 Véase protección por vegetales, pág. 12. 
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alimento al otro (bacterias en los nódulos de leguminosas, consorcio de alga y 
hongo para dar un liquen). 

El consorcio formado por alga y hongo proporciona beneficios a ambas par
tes implicadas; en este caso queda indeciso cuál de las partes recibe más bene
ficios de la otra. El hongo del liquen es la parte activa que da forma al con
junto y proporciona al alga un medio nutritivo apropiado. El hongo recibe del 
alga a cambio compuestos nitrogenados. Muchos líquenes adoptan unas formas 
semejantes a la de hojas dirigidas fototrópicamente hacia la luz, de modo que el 
alga verde puede aprovechar la luz para la asimilación, cuyos productos son 
aprovechados también por el hongo (véase TüBLER, 1925). 

Frn. 1. Relaciones de dependencia en un soto de Tamarix en Oum er Rebia, Marruecos. 
Cynomorium coccineum (parásito de las raíces). Ephedra y Lonicera biflora (lianas). 

(Foto HOFFMANN-GROBÉTY.) 

Se añade además la circunstancia de que entre el alga y el hongo se esta
blece un intercambio de sustancias de crecimiento (vitaminas, hormonas). El 
alga puede proporcionar al hongo estos factores de crecimiento, que son im
prescindibles para su desarrollo. 

Lo decisivo es, sin embargo, que de la unión entre hongo y alga resulta un 
nuevo individuo que aparece como un organismo independiente en la compe
tencia y que posee también una ecología específica. La independencia primitiva 
del alga y del hongo se pierde en favor del nuevo organismo (liquen) de mayor 
capacidad de competencia y con particularidades características. 

Las investigaciones fisiológicas y bioquímicas indican que las relaciones sim
bióticas de las plantas tienen cierta analogía con las interrelaciones de otras 
unidades vivientes, lo que hace que BAAS-BECKING (1942) dé al concepto de 
simbiosis un contenido más amplio y en él incluya todas las interrelaciones de 
dependencia de las unidades de vida (células, tejidos, órganos, organismos). Es
tas relaciones pueden tener un carácter parasitario, mutualista o comensalista. 
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BAAS-BECKING da una v1s10n de conjunto resumida de las relaciones de depen
dencia que en la realidad son muy variadas. 

PASCHER denomina sincianosis a la vida en común de cianoficeas con otros 
organismos. El helecho acuático Azolla se multiplica mejor si coexiste con Ana
baena en una disolución sin nitrato que en una solución nutritiva sin Anabaena. 

Los nódulos de las raíces de las leguminosas representan una unión de bac
terios del suelo, inicialmente libres, con las raíces de las leguminosas. Los bac
terios sufren una especie de reclusión en los nódulos de la raíz, que también 
se ha denominado «helotismo» (FREY-WYSSLING, 1945). Los bacterios asimilan 
el nitrógeno elemental y son por ello importantes para el desarrollo de plantas 
superiores, sobre todo en suelos pobres en nitrógeno. Los bacterias de los nó
dulos parecen adaptados a las leguminosas para su buen desarrollo; pueden lle
gar a desaparecer de los suelos de cultivo si no se han plantado leguminosas 
durante mucho tiempo. Los nódulos de la raíz de Alnus, Myrica y Eleagnáceas 
son semejantes y están relacionados con actinomicet~s. 

También en las micorrizas, unión entre raíces de plantas superiores e hifas 
de hongos, se presenta una dependencia recíproca. · Las ecto~icorriza.s requieren 
la presencia de una capa de humus y su desarrollo típico se alcanza tan sólo 
en suelos con un humus crudo ácido. Muchos basidiómicetes son importantes 
formadores de micorrizas; su micelio vive unido a raíces de árboles. ME
LIN (1936) y muchos autores después que él han señalado la presencia paralela, 
muy marcada, de algunos basidiomicetes y determinados árboles o arbustos. 

Las endomicorrizas se han señalado en muchas plantas; se hacen especial
mente patentes en el caso de saprófitos que contienen poca clorofila o carecen 
de ella; son muy frecuentes en las orquídeas (Neottia, Epipogium, Corallorhiza, 
Limodorum, etc.). Dichos vegetales han perdido la autotrofia propia de las plan
tas verdes y obtienen el alimento orgánico con la colaboración de vitaminas 
a través de hongos filamentosos. Pero incluso las orquídeas verdes germinan y 
se desarrollan únicamente en presencia de los hongos de la raíz, de modo que 
la existencia de toda la familia parece depender de los hongos (para más detalles 
véase especialmente BURGEFF, 1933). La planta superior es el hospedador, y el 
hongo de la raíz el que proporciona los nutrientes. 

La coexistencia favorece a ambos simbiontes, y a pesar de su comporta
miento antagónico, el organismo doble como unidad encuentra condiciones de 
vida más favorables que cada uno de los simbiontes por separado. 

Los epífitos mantienen una relación de dependencia más débil en relación 
con las plantas que los sostienen (Fig. 2). No toman de ellas ningún alimento, 
sino que las utilizan simplemente como sustrato. Sólo si se presentasen de un 
modo desmedido podrían dificultar el desarrollo de la planta que los soporta. 
La mayoría de los epífitos se adhieren a la corteza y en las zonas frías y tem
pladas de la Tierra son casi exclusivamente algas, líquenes o musgos, mientras 
que en los países cálidos y húmedos hay también helechos y fanerógamas, que 
constituyen comunidades muy bien delimitadas (las llamadas comunidades de
pendientes; véase pág. 111). 

WENT (1940) estudió la sociología de los epífitos de la selva virgen húmeda 
de Java y diferenció varias comunidades de epífitos bien caracterizadas y que 
en algún caso permitían incluso diferenciar especies de árboles muy afines. 

FREY-WYSSLING (1945, pág. 126) da un ejemplo muy ilustrativo del des
arrollo de los epífitos en el llamado «verdugo de los árboles» en la pluviisilva 
tropical. 

Las comunidades del humus de los árboles, que crecen sobre el humus for-
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mado en las ramas a partir de restos animales y vegetales, son en gran medida 
independientes de la especie de árbol. 

También se han descrito comunidades de epifilos en zonas cálidas y húme
das (véase pág. 112). 

Tanto los parásitos como los epífitos y los epifilos, pero sobre todo los pri
meros, manifiestan una elección muy precisa del hospedador y en muchos casos 
están ligados a especies vegetales muy determinadas. 

FIG. 2. Lianas (hiedra, Redera) en un bosque de alcornoque (Quercus suber) en Tabarka. 
(Foto HuECK, Excurs. S.l.G.M.A.) 

Existen además relaciones de dependencia entre simples saprófitos (sin mi
corriza) y su substrato. Puede demostrarse una serie continua de grados de 
relación más o menos intensa entre especies. Todas las clases del reino vegetal, 
desde bacterios, algas y hongos hasta los helechos y las fanerógamas presentan 
saprófitos de este tipo. Muchas especies están ligadas a materiales vegetales de 
desecho químicamente muy específicos. 

Hay una comunidad de sulfobacterios muy específica y bien delimitada que 
se desarrolla sobre los restos de algas que se descomponen cada año en las 
orillas de las lagunas del sur de Francia. Las zonas de acúmulo de algas sostie-
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nen una asociac10n determinada de Thero-Salicornion; en las almohadillas de 
Sphagnum prosperan gran número de hepáticas y fanerógamas ecológicamente 
muy adaptadas. Algunos bosques planifolios o de coníferas se caracterizan por 
formas de adaptación genotípicamente arraigadas (véase pág. 87). En cambio, las 
plantas humícolas de nuestros bosques viven siempre en relación con micorrizas 
(véase más arriba). 

Fw. 3. Humulus lupulus trepando en un bosque de ribera de Populus en el Dniester. 
(Foto WALAS, Excurs. S.I.G.M.A.) 

Las plantas trepadoras, lianas en el sentido más amplio, presentan una de
pendencia_ frente a las plantas que crecen en altura tan sólo debida a su ne
cesidad de soporte o a requerimientos de luz (Fig. 3). Vemos, pues, que estas 
plantas presentan unas necesidades menos directas con respecto a especies o 
agrupaciones vegetales con otras. Lo mismo sucede con los vegetales protegidos. 

Bajo este concepto queremos reunir a todos aquellos vegetales que necesitan 
de la protección de otros vegetales o de comunidades vegtales. No son pocos; 
en ocasiones se reúnen en conjuntos ecológicos. Las plantas de sombra de los 
estratos inferiores de muchos bosques necesitan una protección frente a la luz, 
sobre todo en las regiones muy luminosas. Si desaparece el estrato arbóreo mo-
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nran muchas especies por acc10n de la iluminación. Los estratos superiores 
actúan también como protectores frente al frío, ya que hacen disminuir la irra
diación nocturna y la temperatura mínima es menos acusada si se compara con 
la del terreno abierto. En las crestas venteadas incluso los arbustos enanos y las 
pequeñas matas de césped actúan como protectores frente al viento y la seque
dad; naturalmente, las poblaciones de árboles y arbustos protegen mucho me
jor. Los setos de Argania spinosa en forma de medio huevo de la costa occi
dental africana, al sur de Agadir, que está muy azotada por el viento, albergan 
a muchas plantas que sufren por el viento. Estas plantas no podrían mantenerse 
sin este escudo vegetal (Fig. 4). Sumamente eficaz es la protección que conce-

Fw. 4. Setos en forma de duna de Pistacia lentiscus con Callitris quadrivalvis en la 
llanura de Kasbah Fokohine, Marruecos. (Foto DAGUIN.) 

den los arbustos espinosos a las plantas asociadas con ellos. En las laderas muy 
pastoreadas se encuentran con no poca frecuencia abetos rojos jóvenes, pinos 
o alerces protegidos por una corona de enebros . Resulta sorprendente que en 
las planicies entre Oudjda y Taourirt (Marruecos oriental) pobladas por cientos 
de miles de ovejas, los últimos restos arborescentes de Pistacia atlantica se pre
sentei:i únicamente entre el enrejado de espinas del azufaifo (Zizyfhus lotus). 

Este grupo de vegetales protegidos podría ampliarse fácilmente. Se encuen
tran en el último grado en el escalafón de dependencias. De todos modos, tam
bién pueden establecerse relaciones mutuas entre la planta protegida y la pro
tectora. Un caso puede ser el de la planta protegida que modifique las condi
ciones del suelo favorable o desfavorablemente para la planta protectora (bos
ques anegados por invasión de esfagnos; formación de humus crudo a partir de 
la baja vegetación del bosque, lo que dificulta la regeneración natural de los ár
boles, y/ o formación de condiciones húmedas favorables para las plantas en 
germinación a través de una capa de tierra fina o de musgos). Según SuKATS-

12 



CHEV (Esquisses phytosociologiques J, 1921), los musgos Pleurozium schreberi 
e Hylocomium proliferum se desarrollan de tal manera en algunos sitios de la 
selva virgen junto al lago Baikal, que impiden la regeneración natural de los 
árboles, con lo que el bosque se va transformando en una comunidad de arbus
tos enanos con Ledum palustre y muchos musgos. Debe señalarse también un 
caso contrario; las espesas cubiertas de Pleurozium schreberi e Hylocomium 
proliferum de los bosques subalpinos no son en ningún modo perjudiciales para 
el bosque de Pinus cembra, sino favorables, aunque evitan la germinación y 
desarrollo del alerce. A través de la formación de humus crudo favorecen la 
acidificación del suelo y su podsolización y de este modo aseguran la existencia 
de una flora acompañante muy determinada, compuesta de pocas especies. 

FIG. 5. Líquenes dendroides protegiendo la alfombra de Loiseleuria en lugares expuestos 
al viento en los Pirineos orientales, 2400 m. (Foto TcHou y BR.-BL.) 

Aún se conoce muy poco acerca de la importancia que pueda tener para la 
coexistencia de vegetales la secreción de sustancias, sobre todo a través de las 
raíces (véase Alelopatía, pág. 568). 

La coexistencia de líquenes dendroides y arbustos enanos en el Loiseleurio
Cetrarietum de los puntos expuestos al viento de los Alpes y los Pirineos se 
basa en el favorecimiento mutuo. 

La alfombra de Loiseleuria resiste la acción del viento más fuerte, incluso 
en los lugares sin nieve en invierno. Los líquenes dendroides están anclados con 
gran fuerza en el enrejado que forma el arbusto. Gracias a que sobrepasan en 
algunos centímetros a la alfombra de arbustos pueden cubrir y proteger los vás
tagos verdes en invierno de la abrasión de los agudos cristales de nieve. Loise
leuria hace posible la vegetación de líquenes, la cual protege a su vez al arbusto 
enano de la acción del viento. Es un ejemplo extremo de acción protectora 
mutua en las últimas fronteras de la vida (Fig. 5). 
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Las relaciones de dependencia tienen un papel importante en la vida de las 
comunidades vegetales, aunque no sean decisivas. 

Esta función decisiva le corresponde más bien a la segunda forma impor
tante de convivencia, el comensalismo. 

Relaciones de comensalismo. Según VAN BENEDEN se entiende por orga
nismos «comensales» a aquellos que participan separadamente en la competen
cia y cuya convivencia se basa en que aprovechan simultáneamente las distintas 
posibilidades de vida que ofrece un determinado lugar. «Le commensal est sim-

FIG. 6. Competencia por el agua. Anabasis aretioides en la estepa desértica de Ain Chair, 
Argelia meridional. (Foto DAGUIN.) 

plement un compagnon de table» *. Las relaciones entre los distintos comensales 
se basan en la lucha por el espacio, la luz y el alimento. La competencia se da 
entre comensales de la misma especie o cuando especies distintas tienen reque
rimientos semejantes o idénticos. Puede suceder también que los «compañeros 
de mesa» tengan requerimientos distintos , ya sea porque prefieran nutrientes 
diferentes, o bien porque sus órganos utilicen distiñtos niveles del aire o del 
suelo. En este caso se tratará de comensales de distinto tipo. 

Las comunidades vegetales de menor grado de organización (plancton, algu
nas comunidades de líquenes y musgos) constituyen una mesa redonda en que 
todos los comensales son del mismo tipo. Por el contrario, todas las comunida
des de elevado grado de organización están formadas por comensales de distinto 
tipo. Sólo éstas pueden utilizar completamente todas las posibilidades de vida 
de un lugar. Los estratos de arbustos enanos, musgos o líquenes de un bosque 

,. «El comensal es simplemente un compañero de mesa» (en francés en el original). 
(N. del T.) 
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toman sus nutrientes de los horizontes superiores y medios del suelo, mientras 
que el estrato arbóreo lo hace de los profundos, donde sus raíces entran en 
contacto con los organismos de las profundidades del suelo. 

El comensalismo determina la competencia. Esta es tanto más intensa cuanto 
más semejantes sean los requerimientos de cada uno de los comensales y cuanto 

Frn. 7. Competencia por el espacio: funiperus nana recubre a la asociación de los líque
nes silicícolas partiendo del borde de la roca. Loma granítica del Pie Carlit, 2400 m, 

Pirineos orientales. (Foto BR.-BL. y H. MEYER.) 

más favorables sean para la vida vegetal las relaciones externas abióticas. De 
todos modos, no deja de presentarse en las comunidades abiertas de las estepas 
desérticas, ni en las de las grietas de las rocas en el piso alpino, ni en los pe
dregales (Figs. 6 y 7). 

Siempre que pueda apreciarse la lucha por el espacio de germinación y de 
crecimiento, la luz, los nutrientes o la protección, existe competencia y se podrá 
hablar de vida social (véase el Cap. Competencia, pág. 538). 
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CAPITULO SEGUNDO 

LAS UNIDADES BASICAS DE VEGETACION, 
SU ESTRUCTURA E INTERPRETACION 

l. Composición específica y ordenación florística 
de las comunidades de plantas superiores 

A) Análisis florístico estructural 

Desarrollo histórico. El origen del término comunidad vegetal es muy an
tiguo . Los botánicos prelineanos ya conocían comunidades vegetales considera
das en un sentido amplio y ya el mismo LINNÉ habla de Pineta, Fruticeta, etc. De 
todos modos, no se llegó a delimitar y concretar el concepto de comunidad 
hasta el siglo pasado. En ello colaboraron sobre todo los investigadores que 
trabajaban en países montañosos: los HEER, LEcoo, SENDTNER, LORENZ, KER
NER y ScHRÜTER. RüBEL (1920) da una visión de conjunto muy clara acerca 
del desarrollo inicial de la Fitosociología. 

La primera división y caracterización de comunidades vegetales basada en 
las características del ambiente se debe a HEER (1835) y a SENDTNER (1854). 
SENDTNER da una división de la vegetación según el hábitat en su obra mo
numental acerca de la vegetación de Baviera meridional. Esta división se ha 
utilizado durante mucho tiempo y muestra de ello es, entre otras, el tratado de 
WARMING-GRABNER sobre Fitogeografía Ecológica (1918). Se diferencian una 
serie de tipos y subtipos de vegetación según las condiciones del lugar de vida. 

W ARMING-GRABNER diferencian entre otras la vegetación de los pantanos 
salinos, de las rocas costeras, los halófitos de las playas pedregosas, de los 
suelos sueltos y salinos, etc. 

El sistema ecológico-fisionómico de BROCKMANN-JEROSCH y RüBEL represen
ta un paso más en la diferenciación de la vegetación. RÜBEL (1930) se basó 
en este sistema para ordenar su cuadro de las comunidades vegetales de la 
Tierra. 

La ordenación florística de las comunidades (BR.-BL., 1915) supuso un paso 
adelante muy importante y dio un nuevo impulso a la sistemática de las uni
dades de vegetación, sin olvidar las divisiones fisionómicas. 

Hábitat y comunidad vegetal. Se entiende por localidad el lugar geográfi
camente definido en que se desarrolla una comunidad; por hábitat se entiende 
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el conjunto de factores externos que actúan sobre la comunidad (factores am- ·, j 
bien tales). l 

Una comunidad vegetal puede encontrarse en muchas localidades, pero 
generalmente sólo prospera en un hábitat determinado que puede caracterizarse 
ecológicamente. De este conocimiento surgió la preocupación por delimitar los 
hábitats. Se pensaba conseguir así una división y delimitación de las comunida
des vegetales; luego se demostró que esta esperanza era falsa. 

Cuanto más se intenta circunscribir el problema del hábitat, más se com
plica su interpretación. La comprensión y delimitación precisa de la residencia 
ecológica es muy difícil debido a que los factores externos influyentes son 
múltiples y variables, a que son muchas las combinaciones posibles y a que las 
transiciones son muy frecuentes. A ello se suma el que las relaciones entre hábi
tat y comunidad vegetal no se expresan por una simple función reversible, 
aunque sólo sea porque la flora de un territorio es en primer lugar el resultado 
de la inmigración y selección de especies a lo largo de los tiempos. 

El hábitat es la mesa de la que se aprovechan todos los miembros de la 
comunidad. Lo mismo que se dan especies que requieren para su existencia 
unas condiciones muy determinadas y características, se dan también otras 
menos exigentes y otras que aceptan los hábitats más distintos, aunque no puede 
hablarse de plantas realmente ubiquistas en cuanto al hábitat. 

Por lo común, las comunidades vegetales reaccionan más frente al comple
jo de factores que caracteriza el ambiente, que frente a un factor determinado . 

De todos modos y tal como indica SJ6Rs (1948, pág. 287), la amplitud 
ecológica de la comunidad es generalmente más estrecha que la de la mayoría 
de las especies que la componen. 

Posibilidades de división. La comprens10n y la delimitación de las unida
des de vegetación puede plantearse desde los puntos de vista más variados 
(BR.-BL., 1955), sin embargo, hasta ahora sólo parecen practicables dos di
visiones: 

1. Según la fisionomía de las unidades de vegetación, que se basa en la 
resistencia de determinadas combinaciones o formas vitales. 

2. Según la composición florística, según las especies de la comunidad. 
En los países tropicales, cuyo estudio florístico-sistemático está aún muy 

lejos de completarse, raramente se piensa en describir la vegetación apoyándose 
en criterios florísticos. 

En este caso hay que contentarse la mayoría de las veces con una descrip
ción fisionómico-ecológica superficial con base geomorfológica. 

La sistemática de las formas vitales permite caracterizar fisionómica y eco
lógicamente a las poblaciones vegetales. Por el contrario, las agrupaciones según 
las formas vitales no son suficientes para cubrir los requerimientos de una sis
temática satisfactoria y lógica de la vegetación. Lo mismo sucede con todas las 
divisiones no basadas en la composición florística. 

Sistemática florística de las comunidades. La sistemática de las comunida
de , tal como se utiliza actualmente en las zonas cuya flora es bien conocida, si
gue un proceso de tipificación; se trata de reunir a las partes de la cubierta 
vegetal florísticamente semejantes entre sí. Estas combinaciones equivalentes de 
vegetales (manchas de vegetación semejantes) quedan muchas veces muy sepa
radas en el e~pa io, pero se reúnen en un tipo florístico unitario, que es el que 
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determinará el marco en que se realizarán todos las investigaciones fitosocioló
gicas posteriores. Cuanto más homogéneos entre sí sean los distintos represen
tantes atribuidos a un mismo tipo, cuanto más frecuentemente se presenten en el 
terreno y cuantos más inventarios de ellos se tengan, mejor caracterizado estará 
el tipo. 

Puntos de cristalizaeión de la agrupación vegetal. Un tratamiento didáctico 
de la Fitosociología como ciencia requiere, junto al análisis, la delimitación sis
temática de las partes de la vegetación o tipos reconocidos como comunidades 
unitarias, ya que es imprescindible saber a qué se refieren las observaciones e 
investigaciones de cualquier clase y hasta qué punto son susceptibles de genera
lización. 

«Los casos aislados no corresponden nunca en todos los detalles al tipo ... 
Pero si queremos dominar científicamente la naturaleza tenemos que tipificar» 
( THIENEMANN, citado en TüxEN, 1955). 

Los segmentos de vegetación más o menos concordantes, nuestros inventa
rios y los puntos de cristalización de la vida en común de las plantas son los 
instrumentos básicos de la sistemática de la vegetación. La mejor forma de deno
minarlos es a través del concepto neutro «tipo de vegetación». Muchas veces 
aparecen ya a primera vista como unidades claramente delimitadas en el mosaico 
de la cubierta vegetal. Alternan con agrupaciones de plantas que hay que con
siderar como penetraciones, empobrecimientos o como apariciones totalmente 
ocasionales. 

Estr.uctura espec-íf.ica. El único material de partida objetivo para la sistemá
tica de las comunidades se .encuentra en los propios componentes de la comu
nidad, en las especies . particulares. Son los últimos componentes atomísticos de 
la estructura de la vegetación y con ello de las comunidades vegetales, que se 
reconocen por medio de inventarios y que se caracterizan por la composición 
específica. 

Los inventarios fitosociológicos reunidos en un tipo de comunidad tienen la 
enorme ventaja de que a partir de ellos y de un modo casi automático pueden 
deducirse el aspecto, el grado de desarrollo, las relaciones de competencia, el 
área de distribución y otras propiedades de comunidad. No hay ninguna difi
cultad para el -tratamiento estadístico-matemático de una unidad de vegetación 
delimitada desde el punto de vista florístico. 

Estructura de la comunidad. El estudio estructural se ocupa de la agrupa
ción y de la valoración sociológica, de las especies dentro de la comunidad y de 
la distribución de las mismas según formas vitales. 

Este trabajo supone ciertas dificultades porque la comunidad vegetal no es 
ninguna unidad orgánica fija y no aparece a primera vista, y además porque sus 
límites se presentan frecuentemente difuminados. 

A lo largo de los años se ha ido desarrollando una técnica muy fina en el 
proceso de toma de inventarios. Esto hace posible el que se puedan reconocer 
y delimitar incluso unidades de vegetación débilmente caracterizadas. Sin em
bargo, no debe olvidarse nunca que se trata de entidades naturales muy com
plejas y poco estables, casi inaccesibles por medio de cifras exactas. 

Cuanto más precisa y profunda sea la comprensión conceptual y la defini
ción de un objeto de complejo estudio, más claros aparecen los problemas que 

18 



aguardan a la investigación. El pulir constantemente los conceptos es una con
dición imprescindible para el desarrollo de una ciencia; es condición previa para 
el manejo teórico y experimental de los materiales y para la ordenación siste
mática de los variados y complicados objetivos naturales. Sólo a través de la 
definición precisa de los términos es posible la comunicación en un campo de 
ciencia. Así se abre la posibilidad de la enseñanza, de la discusión fructífera 
y de la crítica constructiva.» (PALLMANN, 1947.) 

Significado de la especie para el estudio de las unidades fitosociológicas. 
En las especies se manifiestan adaptaciones y modos de vida muy determinados; 
por ello, las especies representan, tal como es sabido, indicadores característicos 
de determinadas condiciones ecológicas. Los indicadores más precisos no son 
muchas veces las «buenas» especies linneanas, sino las pequeñas especies o ra
zas y los «ecótipos» en el sentido de TURESSON, debido a su campo de desarrollo 
muy limitado y a que generalmente están sociológica y ecológicamente más es
pecializados. 

Muchas veces el conocimiento de la especie proporciona ya sin más una idea 
de la forma vital que representa. 

El conocimiento seguro de las especies es, pues, el requerimiento primero e 
ineludible del fitosociólogo; estudios florísticos de la vegetación sin un cono
cimiento suficiente de las especies son científicamente inútiles. El objetivo de 
estos estudios es precisamente reconocer la significación de la especie y su forma 
de vida en la comunidad, así como la determinación de las leyes que regulan las 
relaciones de los organismos en la misma. No es posible llegar a una definición 
precisa de las unidades fitosociológicas si se deja a segundo término la conside
ración de la composición florística de las mismas. 

Las comunidades establecidas desde el punto de vista de la flora tienen 
también automáticamente un contenido geográfico e histórico, porque a través 
de los táxones (subespecies, especies y géneros) que las integran pueden descu
brirse relaciones histórico-florísticas y de distribución. 

El valor indicador ecológico de las especies ha sido tratado por ScHRéiTER 
(Plantas indicadoras de suelos, 1910), CLEMENTS (Plant indicators, 1920), EL
LENBERG (1950), DAHL (1956) y JES TÜXEN (1958) (malas hierbas). Los mejores 
indicadores de las condiciones del hábitat no son las especies aisladas, sino la 
comunidad de comensales, la comunidad vegetal, entendida en forma más estre
cha o más amplia. 

A partir de la comunidad vegetal pueden extraerse conclusiones acerca del 
hábitat; a la unidad florística de vegetación le corresponde una unidad de há
bitat, una ecológica. 

Por último, la comunidad está caracterizada genéticamente por las especies 
que intervienen en su formación, por las que ayudan a su conservación y por 
las que determinan su descomposición. La división taxonómica es, pues, en prin
cipio florística, pero las unidades resultantes corresponden también a grupos his
tórico-genéticos, geográficos o ecológicos. 

Las agrupaciones de especies de las que trata en primer lugar la Fitosocio
logía se denominan asociaciones . 

Aspectos históricos acerca de las .unidades de vegetación. El término aso
ciación (association) fue utilizado por primera vez por A. voN HUMBOLDT (1807) 
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y ha adquirido el rango oficial de unidad básica de vegetación en el Congreso 
Botánica de Bruselas en 1910 a propuesta de FLAHAULT y ScHROTER. 
La :resolución allí aceptada por unanimidad dice así: 
c:Una asociación es una comunidad vegetal de composición florística deter

cinada, propia de condiciones ecológicas uniformes y de fisionomía homogénea.» 
Con la aceptación de esta definición se dio un importante paso adelante 

h:ria la constitución de la Fitosociología como ciencia. Se ha manifestado fruc
tifera en dos aspectos. 

l.a ignificación de las unidades de vegetación concebidas florísticamente está 
en que obligan a la descripción exacta de la vegetación; el hecho de que la 
asociación sea reconocida como unidad básica abre la posibilidad de una cla
sificación correcta de las unidades de vegetación. 

Hay que señalar con insistencia que la asociación, lo mismo que la especie 
de la sistemática de las estirpes, representa una unidad abstracta, un tipo, que 
ha resultado de la síntesis de muchas poblaciones aisladas semejantes (inventa
rios, stands). Cada representante particular de ella, cada inventario, encarna una 
unidad fitosociológica concreta. 

Lo mismo que los individuos de una especie sistemática no coinciden total
mente, tampoco lo hacen las poblaciones particulares de una asociación; la 
asociación tampoco representa la menor unidad sociológica diferenciable; sub
ordinadas a ella están las subasociaciones, las variantes y las facies. 

El término «asociación» en el sentido de unidad básica de vegetación ha to
mado rápidamente carta de naturaleza en el lenguaje geobotánico debido a su 
necesidad. Sin embargo, se ha estado varios decenios sin precisar el significado 
exacto de este término. La referencia a una «composición florística determina
da» ha tenido las más diversas interpretaciones. 

Congreso de Botánica de Amsterdam. En el Congreso Internacional de Bo
tánica de Amsterdam (1935) se llegó a una aclaración provisional a través de la 
propuesta unánimemente aceptada de reservar el nombre de asociación para las 
unidades de vegetación determinadas por especies características y diferenciales. 
De este modo se afirmó la intervención del concepto de fidelidad en la definición 
de asociación y al mismo tiempo se limitó una excesiva pulverización de la unidad 
básica. 

Las posibles combinaciones de especies vegetales son innumerables. Si se 
quisiera tratar como tipos particulares a todas las combinaciones presentes en la 
naturaleza, se llegaría a una multiplicación sin límites de las unidades de vegeta
ción. En comunidades de prados habría que tomar cada cuadrado de 0,25 m2 

como una unidad especial (REGEL, 1921, pág. 51; OsvALD, 1923, pág. 151). 
BARKMAN (1958, pág. 309) escribe acerca de las comunidades de criptó

gamas: 
«Üne has only to look at the publications by ÁMANN, GAMS (1927), MAT

TICK (1937) or DEGELIUS (1939) to see what a chaotic mass of sociations results. 
Besides, each of the authors only dealth with a small area in Europe, in a 
continent where epiphytic vegetation is comparatively poor. One can hardly 
imagine what the issue would be if the method were applied to whole Europe, 
let alone N-America, E-Asia or the tropical regions» *. 

* «Basta con ver las publicaciones de AMANN, GAMS (1927), MATTICK (1937) o DE
GELIUS (1939) para darse cuenta de que resulta una masa caótica de sociaciones. Hay que 
tener en cuenta, además, que cada autor se ocupa únicamente de una pequeña parte de 
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Congreso de Estocolmo. El Congreso de Botánica de Estocolmo (1950) apor
tó un acuerdo entre las escuelas de Upsala y Zürich-Montpellier, hasta entonces 
divergentes. Allí se reconoció la conveniencia de reunir las asociaciones rela-· 
cionadas florísticamente en unidades de orden superior: alianzas, órdenes y 
clases. 

En la viva discusión que tuvo lugar, NoRDHAGEN indicó con razón que el lla
mado «sistema florístico» expresa mucho más que el simple carácter florístico 
de la comunidad, ya que las especies no intervienen tan sólo como entidades 
sistemáticas en el mecanismo de la comunidad, sino que lo hacen como indi
cadores ecológicos. 

Las unidades de vegetación fundamentadas florísticamente deben investigarse 
y delimitarse de acuerdo con criterios ecológicos, dinamogenéticos, corológicos 
e históricos. · 

Congreso de París. A esta circunstancia se le hizo justicia en el Congreso 
de París (1954) a través de la definición de Fitosociología propuesta por Gurno
CHET, LEBRUN y MüLINIER. Dice así: 

«La phytosociologie est l'étude des communautés végétales du point de vue 
floristique, écologique, dynamique, chorologique et historique» '~. 

Con la aceptación de esta definición se le dio a este concepto una base 
mayor. Naturalmente, la comunidad, para que pueda estudiarse e interpretarse 
en los aspectos ecológico, dinámico, corológico e histórico, debe estar delimitada 
primero florísticamente y distinguida por especies características y diferenciales. 

Criterios. La exposición sucinta que sigue referente a la agrupación de es
pecies da unas normas generales para apreciar la estructura florística de las co
munidades vegetales según puntos de vista uniformes, investigar y ordenar di
chas comunidades; intenta hacer más fácil de dominar el aparente «caos florís
tico» a fin de que resulte un objeto adecuado a las investigaciones sinecológicas, 
singenéticas y sincorológicas y para disponer las comunidades en un sistema que 
permita una visión de conjunto clara de las comunidades vegetales que existen 
en la Tierra. 

Los problemas sobre estructura de la comunidad que plantean la agricultura 
y la silvicultura, constituyen un complejo especial de cuestiones. Sólo podremos 
tratarlos aquí en aquello que respecta a los estudios estructurales fitosociológicos 
en general. En cuanto a los métodos empleados en praticultura y silvicultura, 
existe una extensa bibliografía, y aquí sólo podremos referirnos a ella en casos 
concretos. Aparte de esto, tenemos la impresión de que los representantes de 
estas ramas de la ciencia se verán obligados más y más a fundamentar sus mé
todos en la Fitosociología, o por lo menos en ponerlos en consonancia con la 
investigación fitosociológica. 

Europa, un continente donde la vegetación epifítica es relativamente pobre. Resulta difícil 
imaginar cuál sería el resultado si se aplicara el mismo método a toda Europa, y aún más 
a Norteamérica, a Asia oriental o a las regiones tropicales» (en inglés en el original). 
(N. del T.) 

* «La Fitosociología es el estudio de las comunidades vegetales desde el punto de vista 
florístico, ecológico, dinámico, corológico e histórico» (en francés en el original). (N. del T.) 
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B) Inventario florístico ·de la comunidad 

Caracteres florísticos. Los caracteres concretos de la comunidad, referentes 
a las especies, que pueden determinarse en cada colonia vegetal o representante 
particular y a los que puede aplicarse directamente el análisis fitosociológico, 
son los siguientes: 

a) CARACTERES DE NATURALEZA CUANTITATIVA 

Número de individuos (abundancia) y densidad. 
Grado de cobertura, volumen y peso (dominancia). 
Forma de agrupación (sociabilidad) y distribución. 
Frecuencia. 

b) CARACTERES DE NATURALEZA CUALITATIVA 

Estratificación. 
Vitalidad y fertilidad. 
Periodicidad. 

Aunque el análisis de la vegetación parezca muy sencillo a primera vista, es 
muy difícil dar normas generales válidas. En primer lugar, las distintas formas 
que presenta la vegetación hacen imposible desde un principio tratarlas todas 
del mismo modo; además, las medidas o recuentos hechos sobre las poblaciones 
aisladas, aunque tengan la mayor exactitud, se difuminan al realizarse la reunión 
de datos para alcanzar una unidad abstracta de asociación. Como regla gene
ral debe servir la siguiente recomendación: «Cuéntese y mídase todo lo con
tadero y mensurable, pero manténgase siempre consciencia de la relatividad de 
las cifras obtenidas .» No es raro que una simple estima dé mejores resultados 
que las medidas más exactas. En general, el tacto del investigador debe decidir 
cómo se han de realizar los análisis parciales de una parcela de vegetación para 
obtener los fines deseados y qué caracteres de la población pueden ser investi
gados bajo las condiciones dadas de modo que se obtengan resultados positivos. 
Los análisis deben encaminarse en primer lugar hacia el fin propuesto, y por 
ello una investigación pratícola dará importancia a caracteres, por ejemplo, que 
serían .de poco interés en trabajos de carácter singenético, sinsistemático o sin
corológico. 

El análisis de comunidades se ha desarrollado trabajando sobre la vegetación 
superior. Nuestra exposición se refiere por ello en primer lugar a comunidades 
de vegetales radicantes y algunas de plantas adherentes. El análisis de las co
munidades de criptógamas tiene dedicado un capítulo aparte. 

Elección de la superficie de inventario. El análisis de una colonia vegetal 
puede constituir un fin por sí mismo. Si se realiza con 1a intención de valorar 
sociológicamente el inventario y de determinar la pertenencia a una asociación, 
será muy importante la elección de la superficie a investigar. 

Cuand.o AsHBY (l. c.) escribe: «When the ecologist stops his car and decided 
he has reached a suitable place for throwing quadrats on a community, he has 
already performed the major act of classification and he has performed it sub
jectively. Any subsequent quantitative analysis only elaborates and possibly obs-

22 



cures, the original subjective decision» *, sólo tiene razón en forma muy parcial, 
ya que el medio de transporte es únicamente importante porque nos proporciona 
la llegada al campo. 

Una vez en el campo hay que seguir el camino a pie, porque sólo de esta 
manera podremos descifrar con toda exactitud el libro abierto que es la natu
raleza. En primer lugar hay que apreciar los detalles más íntimos del paisaje 

FIG. 8. Vegetación homogénea. Pradera de Trollius en el Parque Natural de Malla, Enon
tekio, Finlandia. (Foto KALLIOLA.) 

y el carácter general de la vegetación. Cuanto más multiforme sea el relieve, 
mayor será la impresión que nos dejará la fragmentación del tapiz vegetal co
rrespondiente a las diferencias ecológicas. 

Las superficies donde se realizarán los inventarios se escogerán inicialmente 
allí donde se aprecien claramente diferencias en las condiciones ecológicas que 
coincidan con determinadas agrupaciones de plantas. En la elección de estos 
tipos pueden tenerse en cuenta factores ecológicos, corológicos, bióticos y de la 
sucesión, siempre que se traduzcan en la combinación de especies. En esto hay 
que tener, sin embargo, muy en cuenta que las superficies en que se realizan los 
inventarios sean homogéneas florísticamente y desde el punto de vista de las 

* «Cuando el ecólogo detiene su coche y decide que ha alcanzado un sitio apropiado 
para estudiar unos cuadrados en una comunidad, ya ha realizado el acto principal de cla
sificación, y esto lo ha hecho subjetivamente. Todos los análisis cuantitativos posteriores 
únicamente elaboran, y posiblemente oscurecen, la decisión subjetiva original» (en inglés 
en el original). (N. del T.) 
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condiciones. Las mezclas heterogéneas se descartarán desde un principio (figu· 
ras 8 y 9). 

_ 1o es necesaria la utilización de métodos estadísticos para la determinación 
del grado de homogeneidad de las superficies; sólo significan una pérdida de 
tiempo. 

FIG. 9. Extenso representante del Gaudinio-Arrhenatheretum en su aspecto primaveral con 
Narcisus poeticus, en Lattes, sur de Francia. (Foto KLIKA y BR.-BL.) 

Extensión de la superficie estudiada. La superficie que se analiza viene de
terminada por la comunidad-a investigar. En el caso de colonias pequeñas, como 
las comunidades de epífitos de nuestros árboles o algunas comunidades de pra
dos alpinos, resulta evidente y sin más complicaciones. Pero el estudio de una 
colonia entera se vuelve muy difícil en cuanto nos enfrentemos a las comuni
dades de un bosque, matorral o pradera. Si la colonia homogénea es demasiado 
extensa y difícilmente accesible, habrá que conformarse con partes de la misma. 
Un caso que se presenta poco en la práctica es el de una población única más 
o menos homogénea que se extiende sin cambios a lo largo de una superficie 
muy grande difícil de estudiar de una vez; en este caso y para una investigación 
sociológica podría dividirse en un cierto número de partes, cada una incluiría la 
combinación completa de especies de 1a comunidad. El estudio de una parte lo 
mayor posible de una superficie homogénea es imprescindible en algunas inves
tigaciones ecológicas y singenéticas. Para dar únicamente un ejemplo indicaremos 
el del Seslerio-Semperviretum de los Alpes centrales (Fig. 10), el cual coloniza 
suelos básicos o neutros y a través de un enriquecimiento en humus, unido a 
una lixiviación, los transforma en suelos moderadamente ácidos. Indicadores in
falibles de este proceso de acidificación son las especies acidófilas indicadoras 
que se van implantando y multiplicando a lo largo del proceso de acidificación 
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(véase pág. 593). Este cambio en la vegetación sólo puede reconocerse e inter
pretarse correctamente cuando se investiga florísticamente la parcela de vegeta
ción homogénea en su totalidad. A menudo no bastan las superficies parciales 
para poder incluir las plantas acidófilas, ya que en las primeras fases del proceso 
son muy escasas y están muy esparcidas. Aún más difícil resulta apreciar su 
valor sociológico (véase también ALECHIN, 1925). Cuanto mayor sea la riqueza 

Fw. 10. Seslerio-Semperviretum en el Piz d'Esen, Engadina, 2300 m. (Foto SrGMOND, 
excurs. S.I.G.M.A.) 

en especies de una flora y cuanto más rica en especies sea una comunidad, me
nos podremos limitar el inventario a un número limitado de pequeñas por
ciones arbitrariamente delimitadas de la vegetación. 

Para que el trabajo sea lo más exacto y completo posible se recomienda estu
diar primero una pequeña superficie de muestra (en comunidades de pastiza
les, 1 ó 4 m2

) . Se anotarán todas las especies presentes junto con su cantidad 
o grado de cobertura, sociabilidad, etc. Después se duplica lá superficie y se 
añaden a la lista inicial las nuevas especies. A continuación se irán limitando 
nuevas áreas mayores de modo que las superficies ya estudiadas queden inclui-
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das en la nueva (lo mejor es que sean 10, 20, 50 ó 100 m2), pero teniendo siem
pre en cuenta que la vegetación sea homogénea. Los inventarios que se realizan 
en estas nuevas superficies son relativamente sencillos porque normalmente hay 
que añadir muy pocas especies nuevas a la lista total. Deben indicarse las po
sibles variaciones en la cantidad, sociabilidad, etc., de las distintas especies con 
respecto a la primera superficie considerada. Por último, y para completarla, 
hay que anotar las especies que aparecen fuera de la zona delimitada, pero en 
el interior de la misma población homogénea. Siguiendo este proceso se consigue 
la lista completa de especies de la colonia homogénea. 

Fm. 11. Representante muy bien delimitado del Polytrichetum sexangularis en un ventis
quero en Bernina, 2450 m. (Foto J. KLIKA.) 

De este modo se consigue una primera división provisional de la cubierta 
vegetal en tipos de vegetación. Cada tipo ha de seguirse investigando luego por 
separado. 

Puede suceder que una de las superficies registradas se separe en tal manera 
de las restantes que no haya ninguna duda desde un principio acerca de su sin
gularidad, porque contenga especies que no aparezcan en ningún otro de los 
inventarios (especies características). Por lo común, estas superficies aparecen 
naturalmente delimitadas con mayor o menor claridad. Se trata de «buenas» 
asociaciones en el sentido de Du RIETZ, sobre todo si se repiten del mismo modo 
en otros lugares. 

Delimitación de las comunidades. La cartografía de las comunidades vege
tales exige la delimitación de unidades de vegetación. Esto no ,presenta ninguna 
dificultad cuando la intervención humana, mediante laboreo del suelo, regadío, 
abonado, etc., ha establecido límites claros entre tipos de vegetación. También 
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existen unos límites muy marcados allí donde entran en contacto dos o más tipos 
de suelo o subsuelo, tal como suele ocurrir con frecuencia en zonas montañosas 
y en las regiones áridas. También algunas diferencias terminantes en el agua 
freática o en el relieve (influencia del viento) determinan muchas veces límites 
muy bien marcados en la vegetación (Figs. 11, 12). 

De todos modos restan muchas comunidades que no están claramente delimi
tadas, sino que están unidas entre sí por formas de transición, sobre todo cuando 
la variación progresiva en las condiciones ecológicas se extienden por grandes 
superficies. 

Fm. 12. Nerio-Tamaricetum muy bien delimitado en relación con la existencia de agua 
freática en un ued marroquí. (Foto DAGUIN, véase BR.-BL. y BoLos, 1957.) 

En zonas muy influidas por el hombre y los animales las formas de transi
ción, con carácter de mezclas casuales o de interpenetraciones, pueden ocupar 
grandes superficies en las que no aparecen los tipos de vegetación naturales. 

Las transiciones de una comunidad a otra se ponen de manifiesto del mejor 
modo mediante transecciones de cuadrados (no por transecciones lineales). La 
superficie de los cuadrados empleados en la transección depende de la asocia
ción que se investigue. Se recomienda cuadrados de 100 m2 para asociaciones 
forestales y de 1, 2 ó 4 m2 en comunidades de prados. 

Proceso para realizar _un inventario. Una vez que se ha decidido qué su
perficie quiere estudiarse, lo mejor es delimitar una parcela rectangular, cuya 
área sea luego fácil de determinar. En el caso de que no puedan encontrarse 
parcelas rectangulares homogéneas, de que domine una estructura en grade
ría (Fig. 10) o de que la cubierta vegetal presente muchas piedras o esté inte
rrumpido por claros, habrá que conformarse con una estima aproximada de la 
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extensión de la superficie homogénea que se estudia. No hay que olvidarse en 
ningún caso de indicar la proporción de terreno en tanto por ciento que corres
ponde a las áreas sin vegetación o cubiertas por otra vegetación extraña; hay que 
anotar asimismo la extensión total de la superficie ocupada por la vegetación 
homogénea. En las comunidades claramente estratificadas hay que señalar la 
abundancia, la cobertura y la sociabilidad separadamente para cada estrato. 

Inventario de comunidades radicantes y adherentes. Para un inventario 
completo es necesario: 

l. Fecha, indicación de la localidad con mención de la altitud, exposición, 
inclinación del terreno y substrato geológico. Es conveniente señalar con un nú
mero en un mapa detallado el lugar en que se realiza el inventario. 

2. Caracterización aproximada del hábitat, tamaño de la superficie estudiada 
(y de la población homogénea), perfil del suelo o por lo menos su profundidad, 
humedad del suelo, nivel del agua freática, disposición de las raíces. Se tomarán 
muestras para la investigación física y química del suelo. 

3. Influencia humana, su duración y efectos. Laboreo, abonado, siega, re
gadío, pastoreo, incendio, talas, etc. Acción visible de lluvia, viento, nieve, hela· 
da y sequía. Condiciones generales de humedad. 

4. Grado de cobertura y altura de los distintos estratos de la vegetación; 
en las comunidades forestales, edad y altura de los árboles, altura de la rami
ficación, diámetro medio del tronco, calidad forestal y donde sea posible, edad 
de las plantas leñosas. Presencia y distribución de las comunidades dependientes 
( epífitos). 

5. Lista de especies separadas por estratos. Cifras de cantidad y cobertura 
(combinadas), sociabilidad Y vitalidad de las especies, su estado de desarrollo 
temporario (germinado, sin flores, floreciendo, fructificando, estéril). En inven
tarios muy detallados para fines especiales (silvicultura, praticultura, estudio de 
comunidades de malas hierbas) pueden considerarse otras relaciones estructura
les. Las plantas desconocidas o críticas se guardarán para comprobar su determi
nación. 

No siempre puede realizarse un inventario siguiendo todas las normas. Sin 
embargo, son imprescindibles los datos generales del lugar, la lista completa de 
especies con las cifras de abundancia-dominancia y sociabilidad, así como datos 
de las condiciones ecológicas fáciles de determinar, sobre todo del estado del 
suelo y de la influencia antropozoica. 

Ejemplo de un inventario. Ejemplo de un inventario realizado rápidamente 
en un monte bajo del Querco~Buxetum, junto a Siguret en la Durance (980 m). 

Fecha 

24-VI-1956 

Altitud sobre el nivel 
del mar 

930 m 

Orientación 

Oeste 

Inclinación 
del suelo 

20° 

Sustrato: caliza jurásica compacta; suelo seco, permeable; rendzina inicial 

Estrato arbóreo de 8 a 12 m de altura, que cubre un 95%; troncos de 15 a 40 cm 
(diámetro a nivel del pecho). 

4.1 Quercus pub(;!scens 2.1 Sorbus aria 
+ .1 Acer campestre 
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Estrato arbustivo de 1 a 2 m, abierto, que cubre un 50%: 

2.1 Coronilla emerus 
1.2 Amelanchier ovalis 
1.2 Cotinus coggygria 
1.2 Viburnum lantana 
1.2 Lonicera xylosteum 
1 .2 " etrusca 
1.1 Acer campestre 

+ .2 Corylus avellana 
+ .2 Prunus spinosa 
+ funiperus communis 

Estrato herbáceo (muy abierto): 

1.1 Polygonatum officinale 
1.1 Melittis melissophyllum 
+ Festuca ovina ssp. duriuscula 
+ Agropyron caninum 
+ Asparagus tenuifolius 
+ Epipactis latifolia 
+ Aristolochia pistolochia 
+ Paeonia officinalis 
+ Helleborus foetidus 
+ Lathyrus latifolius 

+ Clematis vitalba 
+ Sorbus domestica 
+ Crataegus monogyna 
+ Rosa micrantha 
+ Colutea arborescens 
+ Rhamnus saxatilis 
+ Cornus sanguínea 

( +) ~Rosa canina 
( +) Ligustrum vulgare 
( +) Prunus mahaleb 

+ Vicia tenuifolia 
+ Euphorbia dulcis 
+ Stachys recta 
+ Galium mollugo ssp. corrudifolium 
+ " rubrum ssp. myrianthum 
+ Campanula trachelium 

( +) Teucrium chamaedrys 
( +) Chrysanthemum corymbosum 
( +) !nula conyza 
( +) Hieracium murorum 

Superficie estudiada, 100 m2
; superficie del individuo de la asociación, 300 m2 

(las especies que existen en él fuera del área estudiada se indican entre parén
tesis). Para ahorrar tiempo se abrevian los nombres de las especies (Q. pub., 
Chrys. corymb., Hier. mur., etc.). La primera cifra se refiere a la cantidad, la 
segunda a la sociabilidad de la especie. 

Es aconsejable realizar varios inventarios que correspondan a los distintos as
pectos temporarios de la comunidad. Si esto no es posible, deberá escogerse de 
preferencia la época en que la comunidad presenta su óptimo de desarrollo 
anual. 

Un esquema de la vegetación o unas fotos que incluyan las comunidades 
vicinantes en contacto colaboran a · una mejor comprensión de las condiciones 
del hábitat y de la distribución de las comunidades. 

Inventarios en la selva virgen tropical. El método descrito anteriormente 
para la realización de inventarios se ha desarrollado principalmente trabajando 
sobre la vegetación de la zona templada del hemisferio norte y no sobre la · vege
tación tropical. Sin embargo, se ha visto a través de las notables investigaciones 
de científicos belgas, franceses, holandeses y brasileños que este método es sufi
ciente y puede emplearse en las condiciones ecuatoriales. W. MEIJER (1959) da 
un ejemplo de su utilización en la selva virgen tropical de la reserva forestal de 
Tjibodas. 

Dicho autor se tomó el trabajo de realizar con exactitud el inventario de una 
superficie típica de 1 hectárea, lo que le costó seis días. El inventario total 
dió 333 plantas vasculares, entre ellas 78 especies arbóreas. Hay que añadir tam
bién alrededor de 100 epífitos arborícolas. Estas cifras corresponden aproxima
damente a un tercio de la flora total del bosque protegido que alcanza 1200 Ha 
de extensión. 
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La altura max1ma de los árboles fue de 62 m, el diámetro de una serie de 
árboles osciló entre 80 y 130 cm. La renovación está asegurada porque en el 
bosque se encuentran plántulas de todos los árboles. La caída de un árbol viejo 
les abre posibilidades de desarrollo. Los árboles de la selva virgen de Tjibodas 
alcanzan una edad de 200 a 250 años y el porcentaje de mortalidad anual oscila 
entre 0,77 y 0,83% (Baas Becking). 

KLEIN y VELOso (1961) han descrito la estructura y composición florística 
de la selva lluviosa del sur del Brasil. KLEIN (1961) distingue a base de las rela
ciones de fidelidad, dos asociaciones y da un cuadro sinóptico detallado de las 

FIG. 13. Bosque de Machilus thunbergii, Camellia ;aponica y Colysis pothifolia en el cabo 
Ashizuri, Japón (de TATEWAKI, lconographie, 1959), cobertura de los estratos herbáceo y 

arbóreo 5! 

especies características de los estratos arbóreo superior y medio y arbustivo. Da 
el número de individuos, perímetro de los troncos y frecuencia en tanto por 
ciento de las especies en cada superficie inventariada de 100 m2

• El bosque se 
caracteriza por una vegetación epifítica muy abundante. 

LAMPRECHT (1961) trabaja en la selva lluviosa venezolana. Arboles de 63 m 
de altura proporcionan de 200 a 250 m2 de madera gruesa. La influencia de la 
población que se multiplica rápidamente -en Venezuela se ha multiplicado por 
diez en ciento treinta y tres años- se ha puesto de manifiesto, como en todas 
las regiones tropicales, en el retroceso de las zonas de selva virgen y en la ex
plotación creciente por medio del incendio, del pastoreo y de la caza. 

Según DEVRED (1961), resulta especialmente difícil la interpretación y el in
ventario de especies en las «mixed Rain Forests» (selvas lluviosas mixtas) de 
composición heterogénea. Propone para ellas un «método ecológico-dinámico 
de frecuencias» con una base gráfico-mecánica. Desgraciadamente, y tal como 
el mismo autor indica, es un método largo y que requiere mucho trabajo, por lo 
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que su utilización práctica no se ha extendido mucho. También parece que la 
superficie a inventariar propuesta (1 O X 10 m) no parece ser suficiente para una 
asociación de las selvas tropicales, como puede deducirse de las investigaciones 
de científicos holandeses y brasileños. 

Los tipos análogos observados en el campo se agrupan en una tabla provi~ 
sional que será el esqueleto de la unidad de vegetación y que habrá que com
pletar con más inventarios. 

Todo el material reunido en tablas decidirá finalmente si un tipo debe ser 
tratado como una asociación, subasociación, etc., o si es una mezcla o una com
binación casual. 

De todos modos, la utilización de este método florístico sólo es posible allí 
donde se conozcan las especies. Si no es éste el caso, habrá que conformarse 
con la descripción de los tipos de dominancia, ya que para ella basta con conocer 
unas pocas especies importantes y las principales formas vitales (véase pág. 135). 

Número de individuos (abundancia) y densidad de las especies. La deter
minación de la abundancia informa sobre el número de individuos; la determi
nación de la densidad, referida a una superficie determinada, debe indicar la dis
tancia media de los individuos de una especie. 

Es frecuente que las condiciones de cantidad y densidad de las especies va
ríen tanto local como temporalmente en los distintos representantes pertenecien
tes a la misma comunidad. Esto dificulta una determinación exacta, lo mismo 
que disminuye también en muchos casos el significado de los promedios. 

La práctica demuestra que basta con una serie de cinco cifras para expresar 
el grado de abundancia relativa de las distintas especies. Estas cifras significan: 

1 =muy escaso 
2=escaso 
3 =poco abundante 

4 =abundante 
S=muy abundante 

Lo que se pierde en este método de estima en relación con el estudio numé
rico exacto de superficies pequeñas o muy pequeñas, se compensa con ventajas, 
como son la consideración de superficies homogéneas más extensas, no delimi
tadas tan arbitrariamente y el ahorro de tiempo. La elección de una o varias 
superficies muy pequeñas siempre será algo arbitraria, a pesar de lo mucho que 
se intente, y la valoración cuantitativa de los resultados supone en último tér
mino el otorgar la apariencia de exactitud a una investigación iniciada con una 
base insegura a través de la elaboración exacta de resultados ocasionales 
(KLAPP, 1930, pág. 204). Naturalmente, la valoración se ha de referir a super
ficies homogéneas (poblaciones homogéneas). 

Si tratamos una asociación compuesta por varias variantes habrá que inves
tigar cada una de ellas por separado. Después de la consignación por escrito de 
la lista total de especies se añadirán las cifras de abundancia y se comprobarán 
varias veces. Si la vegetación homogénea tiene una gran extensión, habrá que 
tomar primero una superficie fácilmente dominable (por ejemplo, 100 m2

). Des
pués se anotarán las espec.ies que se presentan fuera de la superficie estudiada 
pero en la misma colonia homogénea y se especificará la extensión de la super
ficie total considerada. 

Hay que investigar superficies de área constante si se desea que los resul
tados puedan utilizarse estadísticamente en la determinación de la densidad. 
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Fw. 14. Composición en especies de un metro cuadrado de la estepa de Stipa baicalensis 
y Koeleria gracilis junto al Amur, 21 de julio de 1960 (según SocHAVA, LIPATOVA 

y ÜORSHKOVA, 1962). 

1 Stipa baicalensis Roshey 
2 Koeleria gracilis Pers. 
3 Festuca lenensis Drob. 
4 .Cleistogenes squarrosa (Trin.) Keng 
5 Leontopodium leontopodioides (Willd.) 

Beauvd. 
6 Tanacetuin sibiricum L. 
7 Scutellaria scordiifolia Fisch. 
8 Sibbaldia adpressa (Bge.) Juz. 
9 Potentilla bifurca L. 

10 Astragalus adsurgens Pall. 
11 Alliúm odorum L. 
12 Helictotrichon desertorum (Less.) Pilger 
13 Cymbaria dahurica L. 
14 Silene jenisseensis Willd. 
15 Clematis hexapetala Pall. 
16 Iris tigrida Bge. 
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17 Potentilla acaulis L. 
18 Caragana microphylia (Pall.) La m. 
19 Ptilotrychum elongatum C. A. M. 
20 Euphorbia karoi Freyn 
21 Carex duriuscula C. A. M. 
22 Potentilla verticillaris Steph. 
23 Thalictruni minus L. 
24 Artemisia frígida Willd. 
25 Astragalus tenuis Turcz. 
26 Polygonum angustifolium Pall. 
27 Leucopoa albida (Turcz.) V. Krecz. 

et Bobr. 
28 Lactuca versicolor Schultz-Bip. 
29 Artemisia gmelinii Web. 
30 Aneurolepidium pseudoagropyrum 

(Trin.) Nevski 
31 Potentilla leucophylla Pall. 



Si se tratase de individuos de una misma especie distribuidos regularmente, 
bastaría con medir la distancia entre dos individuos para poder calcular el nú
mero de individuos de una superficie determinada. Supongamos el caso de que 
la distancia promedio entre individuos de una especie sea de 1 m; esto signi
ficaría que cada individuo se encontraría en el centro de un cuadrado de 1 m. 
Por ello, una superficie de 100 m2 contendría 100 individuos de la especie con
siderada. 

La distribución de los individuos en las comunidades vegetales naturales sue
le ser muy irregular. Por ello hay que recurrir a un método indirecto para la 
determinación de la densidad. Se toman muestras de igual extensión distribuidas 
en una misma colonia homogénea y se calcula el número de individuos o de 
vástagos por cada una de las superficies. La extensión de las superficies tomadas 
como muestra puede variar dentro de unos límites muy amplios y depende to
talmente como es natural del tipo de vegetación. Así, en una colonia de terófitos 
mediterráneos se tomarán superficies de 0,1, 0,5 ó 1 m2

, mientras que en bosques 
altos de piceas o hayas deberán ser por lo menos de 500 m2 para el estrato 
arbóreo. Este método numérico es apropiado en bosques coetáneos, estepas de 
arbustos y comunidades de pedregal. Es mucho menos apropiado para pastizales 
con plantas fasciculadas y cespitosas, porque surge la dificultad adicional, y a 
veces imposibilidad, de delimitar los individuos y contar los tallos (véase Po
licormia, pág. 43) . 

SKELLAM (1952) señala que la distribución de individuos o vástagos de una 
especie dentro de una superficie cuadrada delimitada sigue las leyes del cálculo 
de probabilidades y aportá gran número de ejemplos. Hace hincapié en que el 
cálculo de esta «Census distribution» sólo puede realizarse cuando se presentan 
individuos o vás'tagos aéreos bien delimitados, caso que no es muy· frecuente . . 
Pueden emplearse distintos métodos de cátculo de_ probabilidad y dan resultados 
semejantes (véase también GouNOT, 1961). · 

Método puntual. En la determinación de la densidad de los estratos herbá
ceos o muscinal no puede realizarse un contaje y hay que recurrir al método del 
cuadrado reticulado o al método puntual neozelanués, que, según Du RIETZ 
(1930, pág. 412), da resultados satisfactorios. En cada caso hay que determinar 
si los resultados corresponden al trabajo que requieren. 

En este método se sustituye el cuadro fijo de LADERBERG (véase pág. 47) por 
un armazón fijo de puntos. En el marco fijo se colocan una serie de agujas 
(diez agujas a intervalos de dos pulgadas). Se anotan las especies a las que atra
viesa o toca cada aguja. Una sola aguja puede atravesar o tocar muchas hojas 
en comunidades densas. Al parecer, se obtiene así una buena idea de la densidad 
mínima de especies, (Du RIETZ, l. c.) . 

Los investigadores rusos de la estepa utilizan para la determinación de la 
densidad unos cuadrados ·sobre los que indican el espacio de la cobertura ver
dadera (superficie ocupada por la planta sin considerar las partes subterráneas) 
que corresponden a cada planta particular (Fig. 14). . 

Estos se completan por otros cuadrados en los que se realiza una representa
ción vertical_ qu_e equ_ivale más o menos al perfil de la vegetación (Fig. 15). Las 
partes del vegetal deben representarse de la forma más ,. exacta posible (ALE
CHIN, 1951; Figs. 9, 75, 76; véase también DOCHMAN, 1954). 

Método de las superficies circulares. BocHER (1958) recomienda un méto
do de determinación de la densidad semejante a los que RAUNKIAER empleaba 
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Fw. 15. Estratificación de la vegetación en la estepa Brobinskaja, departamento de Orel, 
20 de junio de 1926, dibujado del natural por T. WERNANDER; largo de la proyección, 1 m . 

1 Trifolium repens 
2 Salvia pratensis 
3 Festuca sulcata 
4 Viola arenaria 
5 Trifolium montanum 
6 Stipa ioannis 
7 Carex caryophyllea 
8 ,Ranunculus polyanthemus 
9 Leucanthemum vulgare 

10 Hypochoeris maculata 

11 Anthoxanthum odoratum 
12 Arenaría graminifolia 
13 Filipendula hexapetala 
14 Carex montana 
15 Agrostis canina 
16 Viola canina 
17 Scorzonera purpurea 
18 Euphorbia gracilis 
19 Potentilla opaca 
20 Festuca rubra 

21 Astragalus danicus 
22 Phlomis tuberosa 
23 Koeleria delavignei 
24 Galium boreale 
25 Echium rubrum 
26 Carex montana 
27 Thuidium abietinum (en 

alfombra continua) 

para la determinación de la frecuencia. Utiliza unas superficies circulares de 0,1, 
0,01 y 0,001 m2 incluidas unas dentro de las otras y en las que se anotan todas 
las especies. Se designa con el número 3 a una especie que se presenta en el 
círculo menor, con el 2 a la que está en el círculo de 0,01 m2 y con el 1 a la 
que no aparece hasta el círculo mayor (0,1 m2

). Se repiten estos inventarios 
circulares diez veces en superficies distintas, lo más homogéneas posibles. En 
el momento de valorar los resultados se le dan 10 puntos a la especie que se 
presenta en los 10 círculos distintos, su constancia será del 100%. Las frecuen
cias en los tres círculos se representan en una tabla y su suma dará, según 
BocHER, datos bastante exactos acerca de la densidad de una especie. Un valor 
de 30 representa una cobertura prácticamente total y + representa una planta 
muy escasa. 

Normalmente, en las medidas de campo se determina el grado de cobertura 
de las especies en vez de la densidad. 

Grado de cobertura, volumen y peso. La cuestión del volumen de una es
pecie es conceptualmente muy distinta de la que trata del número o densidad 
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de individuos. Intimamente relacionada con ella se encuentra en cambio la cues
tión del grado de cobertura de las especies. En las comunidades de seres adheren
tes, revestimientos de algas, de líquenes y de musgos coinciden el valor de do
minancia con el porcentaje relativo de una especie en la superficie cubierta (grado 
de cobertura, porcentaje de superficie). El valor de dominancia de una especie 
en las comunidades de varios estratos de árboles y arbustos resulta del porcentaje 
de cobertura que presente en los distintos estratos de vegetación. 

Obtención del grado de cobertura. El valor de cobertura de las especies ad
herentes o enraizadas se expresa siempre en las medidas de campo por la super
ficie cubierta por los individuos de la especie. Se proyecta sobre el suelo. el con
junto del sistema de vástagos de todos los individuos de la especie y después se 
determina la superficie . cubierta. En las comunidades con varios estratos muy 
diferenciados hay que considerar cada uno de ellos por separado. El significado 
de grado de cobertura fue reconocido ya por H. v. PosT (1867) , pero no se de
finió claramente la cobertura como «tanto por ciento de superficie» hasta 1914 

a) Según 5 5 
Hult-Sernande1 

b) Según 5 l/ J 2 1 81-BI. 

FIG. 16. Grados de cobertura (rayado). 

por LAGERBERG. Este utilizaba para la determinación del grado de cobertura unos 
cuadrados pequeños de 0,5 ó 0,1 m2 y los distribuía regularmente en la super
ficie estudiada a lo largo de líneas paralelas equidistantes. Expresaba aproxima
damente la cobertura de cada especie en los cuadrados mediante las cifras 4/4, 
3/4, 2/4 y 1/4, recibiendo cada especie la cifra que se aproximaba más al área 
realmente cubierta. No se consideraron las especies que cubrían una superficie 
muy pequeña. Este método se desarrolló con fines forestales y para los inventa
rios generales de vegetación es únicamente aplicable allí donde haya unas gran
des superficies homogéneas. 

La llamada escala de HuLT-SERNANDER de cinco valores es la más utilizada 
en Escandinavia. 

Los límites de los distintos tipos de cobertura son los siguientes : 1 =cubrien
do menos de 1/16 de la superficie del suelo, 2=cubriendo de 1/16 a 1/8 (6,25 
a 12,5%), 3=cubriendo de 1/8 a 1/4 (12,5 a 25 % ), 4=cubriendo de 1/4 a 1/2 
(25 a 50%), 5=cubriendo de 1/2 a 1 (50 a 100% ). , 

Esta clasificación no da en muchos casos una idea correcta del · grado de co~ 
bertura debido a que los intervalos en las clases superiores de cobertura, s_Qn 
demasiado amplios. Para el pequeño campo de 1/4 de la superficie, se "dispcine 
de las cifras 1, 2 y 3, mientras que para el gran campo que va de 1/4 a 4/4 de ta: 
superficie sólo se dispone de dos cifras (4, 5) (Fig. 16). 
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Aún más, en las superficies grandes de vegetación rica en especies es muy 
difícil apreciar las diferencias entre 1/16, 1/8 y 1/4. La escala de HULT-SER
NA íDER tiene algunas ventajas cuando se trata de superficies pequeñas (has
ta 4 m2

) . Eventualmente puede prestar buenos servicios (por ejemplo, en estudios 
de sucesión) la valoración en porcentaje de la cobertura correspondiente a las 
especies principales (que cubren más del 5% de la superficie del suelo). 

En las medidas de campo se ha acreditado la siguiente escala de cobertura: 

1 =muy pequeña, cubriendo menos de 1/10 de la superficie del suelo, 
2=cubriendo entre 1/10 y 1/4 de la superficie del suelo (Fig, 18), 
3=cubriendo entre 1/4 y 1/2 de la superficie del suelo, 
4=cubriendo entre 1/2 y 3/4 de la superficie del suelo, 
5=cubriendo entre 3/4 y 4/4 de la superficie del suelo (Fig. 19). 

Pueden utilizarse clases de distinta amplitud según las necesidades, pero en
tonces se perderá la posibilidad de hacer comparaciones directas. 

Por lo general se trata de una cobertura de proyección, esto es, de la cober
tura del suelo por las proyecciones de la especie de que se trata, y no de cober
tura verdadera (cobertura del suelo por la base de la planta). 

La exactitud de la valoración es satisfactoria para superficies pequeñas (hasta 
unos 10 m2

), vegetación de uno o dos estratos; es difícil, en cambio, para su
perficies grandes, sobre todo cuando se trate de mezclas de muchas especies 
(véase también SKOTTSBERG, 1929). 

Tal como hacen TATEWAKI, Tsupr y ÜMEZAWA (1959) en el estudio de los 
bosques japoneses subtropicales (Fig. 17), para la representación gráfica de la 
cobertura en las comunidades forestales resulta aconsejable la realización de un 
corte transversal del estrato arbóreo. 

Se dibuja la proyección sobre el suelo del perímetro de las copas de los 
árboles y en los círculos que pueden superponerse en parte se escriben las ini
ciales de la especie correspondiente. 

Si se trata de comunidades cuyo grado de cobertura esté sometido a varia· 
ciones temporarias muy marcadas habrá que realizar la apreciación varias veces 
y en distintas épocas del año. En determinados casos puede referirse también 
al momento de máximo desarrollo. En investigaciones detalladas, particularmente 
en zonas con períodos secos, son imprescindibles varios inventarios efectuados 
en distintos momentos. 

La misma superficie presenta grandes diferencias en la cobertura de las es
pecies según que el año haya sido húmedo o seco (especialmente en zonas de 
estepas o desiertos). 

La estima del grado de cobertura de las especies proporciona datos acerca 
de su fuerza de competencia; es también importante desde el punto de vista 
sociológico, porque las especies particulares influyen en distinto grado en la 
disponibilidad de agua de la comunidad según la superficie que cubran, aunque 
sólo fuera por la acción de protección frente a las precipitaciones. 

Valor de cobertura. La determinación de la cobertura de las distintas espe
cies se relaciona también con la escala de valores medios de superficie cubierta 
introducida por TÜXEN y ELLENBERG. Estos valores de cobertura permiten repre· 
sentar numéricamente el porcentaje aproximado de cobertura de cada especie 
y de cada grupo de especies en los distintos estratos de vegetación de una comu
nidad; con ello se conoce mejor la importancia sociológica de las distintas 
especies (véase pág. 50). 
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FIG. 17. Transección en el bosque de Machilus thunbergii del Japón (de TATEWAKI, Tsurn 
y UMEZAWA, 1959). Número de árboles correspondiente a clase de altura en la transección. 

Altura de los árboles (m) 6 7 8 9 10 12 13 14 15 Total Especies arbóreas 7 8 9 10 11 13 14 15 16 

Helicia cochinchinensis (H) 1 
Machilus thunbergii 1 1 2 6 
Elaeocarpus sylvestris (E) 1 1 3 
Daphniphyllum teiismanni (D) 1 1 
Camellia japonica (C) 4 6 
Cinnamomum iaponicum (Ci) 1 
Ligustrum japonicum (L) 1 2 3 
Ficus erecta (F) 1 1 2 
Callicarpa mollis (Cm) 1 1 

Número de especies 4 7 2 3 2 2 2 24 

Cantidad de las especies (estima global). En el estudio monográfico de una 
comunidad vegetal, en estudios de sucesión o para la solución de determinadas 
cuestiones de naturaleza práctica puede estar indicada a veces la investigación 
separada del grado de cobertura y de la densidad de las especies. De todos mo
dos hay que ponderar siempre si el resultado esperado guarda proporción con 
el trabajo que requiere, porque las determinaciones de densidad son complicadas 
y no siempre posibles. 

Se consigue simplificar mucho el trabajo de campo a través de la estima 
conjunta de la abudancia y del grado de cobertura, aunque ella suponga renun-
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ciar a la determinación de la densidad. Para ello se emplea una escala conven
cional de seis valores. El significado de los signos es el siguiente: 

+=planta escasa con un valor de cobertura muy pequeño, 
1 =abundante pero con un valor de cobertura bajo, o bien bastante escaso pero 

con un valor de cobertura mayor (Fig. 18). 
2=muy abundante con cobertura escasa o cubriendo entre 1/10 y 1/4 de la 

superficie investigada, 
3=cubriendo entre 1/4 y 1/2 de la superficie, número de individuos cualquiera, 
4=cubriendo entre 1/2 y 3/4 de la superficie, número de individuos cualquiera, 
5 =cubriendo más de 3/4 de la superficie, número de individuos cualquiera (fi-

gura 19). 

Fm. 18. Asociación de Aristida acutiflora y Echium trigorhizum en el Sáhara tunecino 
junto a Nefta. En primer y segundo plano Rantherium suaveolens (mata), cantidad estima

da 1, sociabilidad 2, cobertura del suelo 40%. (Foto HuECK, excurs. S.I.G.M.A.) 

Con la letra r se designa a las especies que sólo se presentan de modo espo
rádico. Nosotros le hemos dado (1946) a estas cifras los siguientes valores: 
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Estima combinada 
según escala 

5 
4 
3 
2 
1 

+ 

Cantidad de las especies, 
en % 

75 a 100 
50 a 75 
25 a 50 
10 a 25 

1 a 10 
hasta 1 

Porcentaje promedio 
de cantidad 

87 ,5 
62,5 
37,5 
17,5 
5,0 
0,1 



El resultado de la estima combinada de abundancia y cobertura puede deno
minarse cantidad de la especie, tal como incica ScHWICKERATH (1940). El valor 
de cobertura expresado porcentualmente es distinto (véase pág. 50). 

Naturalmente, los estratos de vegetación bien diferenciados deben conside
rarse por separado. Tanto el pino cembro (en el estrato arbóreo), como el Rho
dodendron (en el estrato arbustivo) o Hylocomium proliferum (en el estrato 
muscinal) alcanzan los valores de 4 ó 5 en un Rhododendro-V accinietum bien 
desarrollado. 

FIG. 19 . Aspecto vernal del Trisetetum flavescentis subalpino con predominio de Narcissus 
exsertus (sociabilidad de 4 a 5) en el valle del Clairée, Alpes occidentales. (Foto FRANcou.) 

Si se utiliza esta estima combinada no debe de olvidarse indicar también al 
mismo tiempo el grado de sociabilidad de las especies (véase pág. 40). 

Muchas veces basta la estima del grado de cobertura cuando se trata de su
perficies pequeñas (inferiores a 1 ó 2 m2

) , pero en las superficies mayores, y 
especialmente si son poco homogéneas, se utiliza preferentemente la estima com
binada. Además, en la mayoría de los casos puede deducirse el grado de cober
tura a partir de la estima combinada. Las cifras + y 1 corresponderán al grado 
de cobertura 1, y el 2 de la estima combinada únicamente no coincidirá con el 
grado de cobertura 2 sólo cuando se trate de una especie minúscula pero abun
dantísima con un valor de cobertura inferior a 1/20 (muchos terófitos de comu
nidades mediterráneas). 

Sociabilidad y distribución. WILLDENOW (1798) indicó ya las diferencias 
que se dan en el crecimiento social de las plantas. Más tarde, O. HEER insis
tió sobre la conveniencia de considerar el modo de agruparse las plantas, «el 
que las especies se encuentren reunidas en masas y cubran el suelo formando 
rodales, o bien que estén totalmente aisladas y mezcladas unas con otras» 
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(HEER, 1835, pág. 49). HEER expresa la sociabilidad por cifras que van de 1 a 10. 
También LEcoo (1854, pág. 57), que utiliza el término «sociabilité» en un sen
tido algo distinto, y LoRENZ (1858, pág. 227) se ocupan de la sociabilidad de 
las especies. 

El modo de agruparse o sociabilidad da una idea acerca del modo de yuxta
ponerse los individuos y responde a la pregunta: ¿cómo se agrupan los indi
viduos o los vástagos aéreos de una especie? 

Para expresar la sociabilidad, se utiliza la escala siguiente: 

1 =individuos aislados (o bien vástagos o troncos aislados), 
2=creciendo en pequeños grupos (Fig. 20), 
3 =creciendo en grupos mayores (pequeños rodales o almohadillas), 
4=creciendo en pequeñas colonias o en rodales o tapices extensos (Fig. 21), 
5=población continua (Fig. 19). 

' FIG. 20. Saxifraga stellaris en un pedregal silíceo, sociabilidad 2. (Foto SLOFF, 
excurs. S.I.G.M.A.) 

La densidad de la agrupac10n de individuos (vástagos) se indica por una 
línea de puntos o continua. Typ~ci_ __ ri:iriJrri_ct_~? indica una población continua poco 
espesa de Typha minima; Calluna-5, una población continua muy espesa de esta 
ericácea. 

Son muy pocas las plantas que presentan un modo de agruparse los vásta
gos o individuos (grado de sociabilidad) fijo y predeterminado basado en su 
propia forma de crecimiento. El grado de sociabilidad de la mayoría de las 
especies se ve fuertemente influido por las condiciones .. del hábitat y de la com
petencia. Incluso plantas típicamente fasciculadas o pulviniformes, como Carex 
elata o Silene acaulis, presentan una disposición de los vástagos muy distintas 
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según de la comunidad de que se trate y según su estado de desarrollo. Del grado 
de sociabilidad de las especies pueden sacarse a menudo conclusiones acerca del 
desarrollo más o menos óptimo de las mismas (véase Vitalidad, pág. 60). Phrag
mites desarrolla siempre vástagos aislados en el Molinion centroeuropeo (soc. 1), 
mientras que esta especie en el Scirpo-Phragmitetum contiguo crece en grandes 
grupos o en poblaciones continuas (soc. de 3 a 5). Diplotaxis erucoides, Stipa 
capillata, Iris sibirica, Veratrum album, Trollius europaeus y otras innume
rables especies que no se cuentan entre las «sociales» y cuyas raíces son de 
los tipos más diversos, pueden presentarse con cualquier valor de sociabilidad 
según las condiciones del hábitat, influencia antropozoica y estado de desarrollo 
temporario de la comunidad. La multiplicación vegetativa (policormia) favorece 
la formación de masas compactas, esto es, un grado elevado de sociabilidad 
(véase también KuJALA, 1925). 

FIG. 21. Cereus en el altiplano del Perú septentrional, sociabilidad 5. (Foto GSELL.) 

La sociabilidad de muchas especies está sometida .a grandes oscilaciones, so
bre todo en tierras desnudas, cultivos abandonados, zonas que se han incendia
do, bosques talados y dejados a sí mismos, etc., debido a que es fácilmente in
fluenciable. El grado de sociabilidad entre las malas hierbas depende en gran 
parte del tiempo transcurrido desde la última limpieza y del sistema de laboreo. 

La sociabilidad de las especies permite también sacar algunas consecuencias 
acerca del estado de desarrollo de la cubierta vegetal. En los primeros estadios 
del desarrollo destacan especies particulares de gran capacidad de competencia 
y se forman poblaciones continuas muy extensas; así sucede en bosques tala
dos con especies de Fragaria, Rubus, Calamagrostis, etc.;· en terrenos de cul
tivo abandonados con Hieracium pilosella, Thymus vulgaris, !nula viscosa, es
pecies de Brachypodium, Cynodon dactylon, Polygonum aviculare, entre otros; 
en zonas que han sufrido un incendio con especies de Cistus. Si se deja que la 
vegetación se desarrolle sin ninguna influencia externa empezarán a disminuir 
las poblaciones puras de Cistus al cabo de pocos años y baja el grado de socia
bilidad; Cistus acaba por desaparecer. 

La estima de la sociabilidad permite expresar mucho mejor el aspecto del 
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mosaico vegetal en las grandes superficies que lo que se conseguiría exclusiva
mente por la estima de la densidad y dominancia. 

Son útiles los datos de sociabilidad especialmente allí donde se presentan 
especies formadoras de grupos o colonias, tanto si se trata de organismos radi
cantes, como si son adherentes o viven en suspensión; tal como indicó ALE
CHIN (1926, pág. 24), un grado elevado de sociabilidad es favorable para la 
planta en competencia con las plantas vecinas, y por ello se utiliza con éxito 
la repoblación forestal y los plantíos en grupos. El arrendajo de los abetos es 
quien asegura la siembra en grupos del cembro en los bosques de los Alpes; 
el arrendajo vacía su buche lleno de pequeños piñones en escondrijos del suelo 

FIG. 22. Arctostaphylos uva-ursi ssp. crassifolia en un bosque claro de pino albar de la 
Serra de Prades, en Cataluña. Cantidad estimada 5. (Foto CuATRECASAS, excursión 

S.l.G.M.A.) 

que normalmente olvida y donde germinarán en grupo. El grado de sociabilidad 
elevado no es únicamente favorable en la lucha de la competencia, sino que lo 
es siempre que se presentan situaciones extremas en las condiciones del hábitat, 
sobre todo en el límite de los árboles en las montañas y en el norte, donde los 
árboles ya mutilados se reúnen frecuentemente en grupos densos en hondonadas 
u ondulaciones del suelo (Fig. 23). En vez de formarse un tronco principal 
esbelto se formarán muchas ramas muy juntas que en la picea tomarán una 

! forma semejante a la de una mesa o un felpudo. KrHLMAN (1890) da unos di
bujos de estos «felpudos» en las piceas de Laponia. El crecimiento en almohadi
llas o en espaldera representa también un incremento de la sociabilidad por 
reunión de vástagos o individuos. 
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Recientemente, PFEIFER (1962) ha puesto de relieve el significado científico 
de los datos de sociabilidad y lo ha fundamentado con ejemplos. 

El grado de sociabilidad no permite sacar conclusiones acerca de las rela
ciones en las raíces de las plantas. Una sociabilidad elevada puede coincidir tan
to con una agrupación de individuos particulares de una especie como con la for
mación de colonias de un mismo individuo (policormia) . 

Policormia. Las especies que forman céspedes tienen ventaja sobre las agru
paciones de individuos aislados en la lucha por el espacio, ya que los brotes 
parten en todas las direcciones a partir del vástago central y se renuevan cons
tantemente, formando masas compactas favorables en la competencia. PÉN-

FIG. 23. Bosque subalpino de abedules en Petsamo, Laponia. Las poblaciones extremas 
se cobijan en las ondulaciones del terreno protegidas del viento y en las hondonadas. 

(Foto KALLIOLA.) . 

ZES (1960) se ha ocupado con atención de la policormia en la estepa húngara 
e indica su importancia en la fijación del suelo y formación de pastizales (figu
ra 24 ). Policormos de Schoenoplectus lacustris, Glyceria maxima y especies de 
Brachypodium, Calamagrostis, Agropyron o Ephedra pueden extenderse sobre 
docenas de metros cuadrados. 

Los viñedos abandonados del sur de Francia están muy expuestos a la inva
sión por los policormos de Cynodon dactylon que forman una red en el horizon
te superior del suelo sobre grandes superficies de cultivo y se fijan allí casi sin 
encontrar competencia, hasta que se levante el suelo y se limpie de los rizomas 
de Cynodon . 

En los inventarios puede distinguirse a las especies que forman policormos 
por el subrayado de la cifra de sociabilidad ( 4). 

En el atlas de raíces de KuTSCHER.A (1960) pueden verse diversas formas de 
policormia en las comunidades de malas hierbas de la Europa media. 
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En las comunidades de criptógamas y también en determinados estadios de 
la sucesión puede ser importante un conocimiento más preciso del tipo de agru
pación, porque una misma especie puede presentar grados de sociabilidad muy 
distintos bajo diferentes condiciones de ambiente. En caso de ser necesario pue
den completarse las cinco cifras de sociabilidad con el número de individuos 
o vástagos, o bien, para líquenes, musgos y algas que viven fijos, con cifras 
que indiquen el diámetro o tamaño de las colonias (véase HA.YREN, 1914). 

Frn. 24. Policormo de Calamogrostis epigeios en un vivero de pino albar multiplicándose 
vegetativamente. (Foto HuECK.) 

Dispersión. La «dispersión» de las plantas está en relación con la sociabi
lidad. 

Las especies e individuos pueden estar distribuidos en una colonia según una 
dispersión normal, desde el punto de vista estadístico, o bien pueden tener una 
supradispersión o una subdispersión. Una dispersión normal corresponde a una 
dispersión de las unidades según las leyes del cálculo de probabilidad, mientras 
que en la supradispersión las plantas se encontrarán agrupadas (Oxalis en un 
hayedo); una subdispersión es la que presentan unidades ordenadas más regu
larmente de lo que cabría esperar por las probabilidades [Solanum tuberosum 
en un campo de patatas, Juniperus en la Lüneburger Heide (Fig. 25), Pinus la
ricio en un pinar de Aitone]. En la naturaleza se presentan los tres tipos de 
dispersión. Cuanto más acentuada sea la subdispersión en lo que respecta a es
pecies e individuos, más homogénea será la superficie investigada. La supra
dispersión es el caso inverso; cuanto mayor sea, más heterogénea será la vege
tación (KYLIN, 1926). 

La supradispersión es lo normal en las comunidades vegetales naturales. 
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Homogeneidad. En la práctica fitosociológica se califica de homogénea una 
distribución más o menos uniforme en la que predominen absolutamente una 
especie o unas pocas especies. La distribución por lo común irregular de las 
especies poco abundantes queda tapada por las especies dominantes. Las zonas 
pobres en especies, con una cubierta vegetal cerrada, formada por plantas peren
nes y formadoras de masas compactas (zonas subárticas, área de la landa 

FIG. 25. Paisaje de landa del noroeste de Alemania con funiperus communis. (Foto TüxEN.) 

atlántica y algunas zonas salinas y esteparias), presentan poblaciones vegetales 
más homogéneas que las zonas ricas en especies con una cubierta menos densa 
o con muchas especies anuales (montañas de Europa central y meridional, regio
nes subtropicales) (Fig. 26). 

La homogeneidad es mucho más aparente en el norte, y ello, junto con la 
escasez de especies características y diferenciales, ha conducido a que se utili
zara como medida de la independencia de las comunidades (sociaciones). 

NoRDHAGEN (1923) estudió el problema de la homogeneidad, que se ha tra
tado desde el punto de vista teórico-matemático por KYLIN (1926), RoMELL (1926) 
y recientemente por GoonALL (1961) , aunque no se ha conseguido aclararlo 
completamente. AUGARDE (l. c.) concluye «qu'on n'a encare jamais pu caracté
riser une surface homogene» *º. 

En la práctica fitosociológica no puede hacerse mucho con la última defi
nición de GoonALL (1961): «the distribution of a species in an area of vegeta-

* «Jamás se ha podido caracterizar todavía una superficie homogénea» (en francés , 
en el original). (N. del T .) 
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tion is homogenous if there exists sorne sample size for which the variation 
between replicate sample is independent of the distance between them» ,, . 

Resulta dudoso que de las correlaciones entre especies aisladas pueda con
cluirse la homogeneidad de una población, tal como parece afirmar GooDALL. 
PAVILLARD (1927, pág. 17) hizo ya hincapié en que la homogeneidad no puede 
definirse exactamente ni medirse con precisión y que no es suficiente para la 
delimitación de asociaciones y su clasificación. 

Fw. 26. Tundra homogénea de musgos y líquenes en Spitzberg, Svalbard. a) Zona de 
Lecanora polytropa de 7 m de ancho y color amarillo claro (sin ninguna otra planta); 
b) zona central de 14 m de ancho de líquenes crustáceos más oscuros con Rhizocarpon 
badioatrum, R. polycarpum, Lecanora gibbosa, L. polytropa; e) zona parda negruzca de 
musgos y líquenes, muy extensa, con Gyrophora cylindrica, G. erosa, G. arctica, G. hyper
borea, Sphaerophorus globosus, Rhacomitrium hypnoides, etc. (arriba, a la derecha). (Foto 

Lrn, 18 de julio de 1920.) 

Como lo que se le exige a una colonia para que sea homogénea no depende 
únicamente de la actitud subjetiva del investigador, sino que depende también 
de la vegetación, resulta difícil decidir si una vegetación es homogénea o no. 
Según ALMQUIST (1929, pág. 42) el estudio de muchas comunidades conduce a 
un compromiso entre la consideración de la homogeneidad por una parte, y por 
otra, la tolerancia con respecto a la variabilidad de la vegetación. KALLIOLA (1939, 
página 40) añade: «la homogeneidad no puede determinarse exactamente cuali
tativa ni cuantitativamente». Una de las sociaciones más homogéneas y mejor 
delimitadas es la de Empetrum y Vaccinium myrtillus de Laponia (Fig. 27). 

Si bien la homogeneidad no puede expresarse mediante una fórmula senci
lla, habrá que tener siempre en cuenta en los inventarios de campo que la po
blación vegetal que se delimite sea lo más homogénea posible. Resulta com
prensible que estas exigencias en cuanto a la homogeneidad sean más laxas en 
las zonas complejas ricas en especies. 

En todos los inventarios de vegetación hay que atender en primer lugar a la 

* «La distribución de una especie en un área de vegetación es homogénea si existe 
en ella alguna muestra en la que la variación respecto a otra muestra semejante sea inde
pendiente de la distancia entre ambas» (en inglés en el original). (N. del T._) 
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Frc. 27. Sociación de Empetrum y Vaccinium myrtillus rica en musgos en el momento 
de fa fusión de la nieve en la Laponia finesa. (Foto KALLIOLA.) 

homogeneidad fisionómica ; de todos modos, no hay que olvidar que bajo una 
apariencia externa homogénea (por ejemplo, un estrato superior totalmente ho
mogéneo) pueden ocultarse poblaciones vegetales que difieren florísticamente 
en gran manera (estratos inferiores) y que deben tenerse en cuenta. La homoge
neidad florística es fundamental para un inventario de una comunidad y puede 
coincidir con la fisionómica, aunque no debe hacerlo necesariamente. 

Frecuencia. La curva de frecuencia, tal como resulta al emplear el método 
de RAUNKIAER, puede considerarse como una expresión aproximada de la ho
mogeneidad de una población. RAUNKIAER (1913, 1918) basa sus investigaciones 
de «frecuencia» en el estudio de pequeños cuadrados o círculos de 0,1, 0,5 y 
1,0 m2

, que se colocan 25, 50 ó 100 veces en lugares cada vez distintos de la 
población homogénea estudiada. Se anota la lista de especies de cada una de 

A 

1 2 

Frc. 28. Toma de muestras de vegetación para la determinación de la frecuencia en un 
representante de comunidad (individuo de asociación A). 
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las pequeñas superficies (pero sin contar el número de individuos). El número 
de superficies en las que aparece una especie indicará su grado de frecuencia. 
RAUNKIAER refiere siempre las cifras obtenidas a 100 unidades de superficie 
(porcentaje de frecuencia), para que los resultados sean directamente compa
rables. 

lC 

JI 

FIG. 29. Diagrama de frecuencias del Rhyncosporetum albae homogéneo de Zugerberg. 
A, establecido mediante áreas de 1 m2; B, con áreas de 4 m2 (10 muestras). Il, curva de 

número de especies y área del mismo representante de comunidad. 

Las determinaciones de la frecuencia pueden realizarse también bajo el nom
bre de determinación de constancia, considerándose en este caso menor número 
de cuadrados (10 a 20), pero de mayor superficie (1 a 4 m2) (Fig. 291 A, B). Las 
muestras se toman, como en la determinación de densidad, bien según una orde
nación regular (CLEMENTS, LAGERBERG, ALLORGE) o bien distribuidas al azar en 
la poJ:>lación homogénea (RAUNKIAER) (Fig. 28). 

Para su representación se forma un diagrama con los resultados, en el que 
las especies se distribuyen en 5 ó 10 clases de frecuencia. 
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FIG. 30. A. Diagrama de frecuencias 
de un representante de la asociación 
de Carex rostrata y Sphagnum lind
bergii en Nedalen, Noruega (20 mues
tras de 1 m2) (según NoRDHAGEN, 
1922). B. Lo mismo en una población 
del Scirpo-Phragmitetum en Mont-

pellier (10 muestras de 1 m2). 

A medida que aumenta el tamaño de las superficies aunmenta también cons
tantemente la clase de frecuencia mayor, mientras que generalmente la clase 
menor suele disminuir. 

KYLIN (1926, pág. 148) ha explicado muy claramente de un modo teórico 
este desplazamiento en las clases. La figura 29 da un ejemplo concreto corres
pondiente al Rhynchosporetum albae, que es extremadamente homogéneo. 

Los diagramas de frecuencia son únicamente comparables entre sí cuando 
se han considerado superficies del mismo tamaño. 

Si se cumple esta premisa, los diagramas con un número relativamente ele
vado de especies en las clases de frecuencia altas y con un número escaso en 
las bajas corresponderán a superficies de vegetación florísticamente homogéneas; 
las que tengan pocas especies en las de clase elevada y muchas en las inferiores 
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corresponderán a poblaciones florísticamente heterogéneas. La figura 30 B re
presenta una colonia muy homogénea y la 30 A otra de homogeneidad media. 
El diagrama del Scirpo-Phragmitetum (Fig. 30) demuestra , a pesar de todo, que 
estos diagramas no pueden expresar el grado de equilibrio o el origen natural 

FIG. 31. Diagrama de frecuencias del 
Mugo-Ericetum carneae florísticamente 
poco homogéneo (10 cuadrados de me-

dio metro cuadrado). 
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de una colonia. En efecto, se trata de una zanja ancha abierta hace unos veinte 
años y que ha sido ocupada actualmente por una densa vegetación extremada
mente uniforme. 

Las colonias aparentemente homogéneas por su fisionomía pueden presentar 
sin embargo una homogeneidad escasa cuando se las observa con atención. El 
bosque de Pinus mugo muy rico en Erica (Mugo-Ericetum) del Parque Nacional 
Suizo, en el que no ha habido ninguna intervención humana, proporciona un 
ejemplo de este tipo (Fig. 31). 

EMBERGER (1954) en sus determinaciones de frecuencia efectuadas en la selva 
virgen tropical de la Costa de Marfil, obtuvo diagramas que se acercaban al 
diagrama normal de RAUNKIAER, pero no mostraban el aumento en el nómero de 

V"* om1 - ~ •to 
100~-~--~--~-~·-------i 

90 
1 

70 

<Ol----f--~f'---+----1----+ 

'º 
•ol----f---~~--~----1---+ 

30 .. •' 
201---->---~r-.,.---t---o--r--~ 

'º ·:: ·:. 1 

. ;. _,_:a .. · 1 •• •• •• ~· 
• 
'" 

FIG. 32. Porcentaje de frecuencias de Sieglin
gia decumbens ( - ) y Trifolium fragiferum (x) 
en las comunidades de pradera de Holanda . 

(DE VRrns , in litt.) 

especies correspondientes a la clase superior. Según él, ello se debería a la gran ri
queza en especies de estos bosques y a la falta simultánea de especies dominantes. 

Las especies de la clase de frecuencia mayor se han denominado también «Cons
tantes locales» o simplemente constantes ; esta expresión debería evitarse y sus
situirla por la de especies «muy frecuentes». La frecuencia de las especies en los 
cuadrados se expresa en % (frecuencia % , véase también constancia, pág. 7 4). 

Ah.andancia de grupos. SCITTVICKERATH entiende como abundancia de -los 
gru _ «la suma de todos los valores de la escala combinada de abundancia y 

bertura (5, 4, 3, 2 1)» de los distintos grupos de especies de una población 
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homogénea (grupo de las especies características, de las especies constantes, etc.). 
En el concepto de abundancia de grupo se incluye tanto el número de espe

cies del grupo considerado como la «cantidad» presente (estimada), de modo que 
se tengan en cuenta las proporciones aproximadas de los grupos de especies. 

SCHWICKERATH utiliza la representación en curvas para valorar la abundan
cia de grupos 1

• 

Ha dibujado curvas de abundancia de grupos para numerosas asociaciones. 
Las curvas de los grupos de especies características y de las especies más cons
tantes muestran una tendencia conjunta y también muchas veces presentan en 
parte un curso común. 

SCHWICKERATH deriva de aquí su «principio de compensación y dirección» 
que dice que en las comunidades típicas el grupo de las especies características 
y de las constantes muestran una acusada dependencia. «Cuando el grupo de espe
cies características está bien desarrollado, también lo estará el grupo de las 
acompañantes constantes» (SCHWICKERATH, 1940, pág. 62). 

El concepto de abundancia de grupo puede emplearse naturalmente también 
respecto a los grupos ecológicos o de otro tipo. 

Valor de grupo. El trabajo de TüxEN y ELLENBERG (1937), tan rico en 
ideas, aporta un avance en la valoración cuantitativa de los representantes de la 
comunidad. 

Los autores distinguen entre un valor sistemático de grupo, que da una me
dida de la significación de un grupo de especies en una comunidad (ejemplo: 
la relación entre las especies del Fagion y del Fraxino-Carpinion en algunas co
munidades forestales del noroeste cie Alemania) y un valor ecológico de grupo, 
que emplea los grupos de especies ecológicamente afines como instrumentos 
ecológicos de medida. 

«La equivalencia entre observaciones ecológicas y resultados de medidas, por 
una parte, y comunidad vegetal (combinación de especies), por otra, se convierte 
en más significativa y utilizable en la práctica cuanto mejor se consiga utilizar 
la comunidad vegetal o los grupos de especies como instrumento de medida 
(cuantitativo) y no sólo como indicador (cualitativo)» (l. c., 1937, pág. 179). 

De todos modos no hay que olvidar que el valor de indicador ecológico de 
una especie no es generalmente una magnitud claramente definible, sino que 
puede variar, lo mismo que la fidelidad, al pasar de un sinecosistema a otro, y 
también de una zona climática a otra. 

Es mejor transformar las cifras usuales de cantidad de la escala combinada 
de seis valores (véase pág. 38) ( +, 1, 2, 3, 4, 5) en porcentajes de cobertura del 
siguiente modo: 

Escala de magnitudes 

5 
4 
3 
2 
1 
+ 

Grado de cobertura, 
en % 

75 a 100 
50 a 75 
25 a 50 
10 a 25 
1 a 10 
-a 

Porcentaje medio de 
cobertura 

87,5 
62,5 
37,5 
17,5 
5,0 
0,1 

1 El valor de grupo basado en el nú!l1er0 de .. especies (cierto que sin consideración de 
la cantidad) fue ya empleado en las representaciones gráficas por curvas dadas por BRAUN
BLANOUET (1936, pág. 273). 
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Luego se determina la suma total de los porcentajes medios de cobertura de 
cada especie de la tabla de asociación, pudiéndose despreciar las especies acci
dentales. Para obtener los valores medios de cobertura se divide la suma de los 
porcentajes de cobertura de la especie por el número de inventarios contenidos 
en la tabla y se redondea el resultado multiplicándolo por 100. 

Suma de los porcentajes promedio de cobertura de una especie 
----------------------X lOO=valor de cobertura 

Número de los inventarios de la tabla de asociación 

Los grados de presencia de las especies se añaden como exponentes al valor 
de cobertura (nx =presencia máxima, nI =presencia mínima). 

Los valores de cobertura de las especies de una asociación son comparables 
enh·e sí y proporcionan una buena base para la consideración de la importancia 
sociológica de las especies en la comunidad, si se tiene en cuenta a la vez el gra
do de presencia, la vitalidad, los procesos de desarrollo temporario, la estrati
ficación y las formas vitales. 

Si hay que comparar entre sí los valores de cobertura de las especies de dis
tintas tablas de asociación, habrá que promediarlos y expresarlos en porcentaje 
si es que el número de inventarios de las tablas consideradas no coincide, como 
es lo común. · 

De este modo se , consigue una medida para la valoración sociológica de las 
especies en las comunidades que se comparan. Como ejemplo puede servir la 
comparación de la landa de Loiseleuria en los Alpes y en los Pirineos (véase 
página 52). 

Estratificación. La estratificación en la vegetación nos lleva a considerar 
las formas vitales, ya que a cada estrato de vegetación le corresponden también 
distintas clases de dichas formas. 

F 1G. 33. Estratificación en un monte de 
Picea en la Selva Negra. Julio de 1926. 

Grado de cobertura 

Estrato arbóreo 
superior 

Estrato arbóreo 
interior 

Estrato arbustivo 
(falta) 

Estrato herbáceo 

Estrato muscinal 

Los estratos pueden estar muy claramente delimitados como en los bosques 
cerrados de pino albar, picea o hayas , o bien muy mal definidos como en los 
bosques mixtos naturales de planifolios y de coníferas (Fig. 33) o en la selva 
virgen tropical (véase Fig. 34). 

De todos modos, los estratos particulares están siempre relacionados entre sí 
y no pueden separarse como unidades ecológicas especiales (véase también KRrn
GER, 1936). 

El concepto de estratificación -e remonta a KERNER (1863) y a RAGNAR 
H ULT (1881) .. Este último no diferenciaba menos de siete estratos en sus descrip
ciones de \'egetación y las representaba también gráficamente en relación con sus 
formas básicas. 
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TABLA l. Comparación de las razas pirenaica y alpígena del 

Número del inventario ... ... 1 3 3 
Forma 

Altitud (m s. m.) ... 2480 2510 2280 
Inclinación NE. 10° NW. 10º N. 30° 

vital Cobertura ( % ) 80 80 100 
Superficie del inventario (m2) ... 4 4 4 

Especies características de la asociación 

Ch. v. Loiseleuria procumbens ... ... ... 5.5 5.5 4.4 
Ch. l. Cetraria crispa ... ... ... ... 2.2 2.2 2.2 
Ch. l. Cetraria nivalis ... ... ... .. . ... ... + 1.1 + 
Ch. l. Cetraria cucullata ... ... 2.1 2.1 + 
Ch. l. Alectoria ochroleuca .. . ... ... .. . 2.2 2.1 2.2 

Especies características de alianza y or-
den (Vaccinio-Piceetalia) 

Ch. s. V accinium uliginosum .. . ... ... ... .. . +º 2.1 o 2.2 
Ch. l. Cladonia uncialis .. . ... ... + 
Ch. s. Empetrum hermaphroditum .. . .. . ... 

Acompañantes 

H. e. Festuca supina * . . . . . . ... ... ... .. . ... + 1.1 
B. e. funcus trifidus . .. ... ... ... .. . . .. ... + + + 
Ch. p. Silene acaulis (incl. exscapa) ... ... .. . +.2 + 
H. se. Avena versicolor .. . .. . .. . .. . .. . ( +) ( +) 
H. se. Phyteuma hemisphaericum .. . .. . ... ( +) + 
H. se. Silene ciliata * . .. ... ... ... ... ( +) + + 
H. se. Luzula lutea ... ... ... ... .. . .. . . .. ( +) 1.1 1.1 
Ch. p. Minuartia sedoides .. . ... ... ... .. . 
H. e. Carex curvula ... ... .. . ... ... ... + 
H. e. Saxífraga moschata ... + 
H. r. Prímula integrifolia ... ... .. . .. . .. . + + 
H. r. Androsace carnea " .. . .. . ... ... ... 
Ch. f asione humilis " ... ... ... . . . ... ... +.2 
Ch. p. Minuartia recurva .. . ... ... .. . ... +.2 
G. r. Polygonum viviparum . ........ 
H. e. Deschampsia flexuosa v. alpina . .. + 
T. Euphrasia mínima ... .. . . .. ... 
H. r. Carex ericetorum .. . ... ... 
H. se. Pulsatilla vernalis ... 
Ch. s. Chrysanthemum alpinum 

Criptógamas 

Ch. l. Thamnolia vermicularis 1.1 1.1 2.1 
Ch. l. Cetraria islandica ... ... ... 1.1 + 2.2 
Ch. l. Cladonia silvatica ... ... ... . .. 2.1 
Ch. L Cladonia rangif erina ... ... ... + 
Ch. p. Polytrichum juniperinum . .. 

* Inexistentes en los Alpes de la Engadina. 
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Loiseleurio-Cetrarietum basada en la cobertura de las especies 

1 
4 5 6 7 8 9 10 

2315 2550 2270 2510 2280 2440 2465 

! N. 10 ° NW. 20° NW. 20 ° N . 10 ° NE. 10º NE. 25º N . 2 º 
100 80 90 90 100 100 90 
4 4 4 4 1 2 4 

(8) (100) 

5.5 4.4 5.5 5.5 5.5 5.5 5.5 
3.2 1.2 2.2 2.2 1.2 3.2 3.2 
2.2 1.1 1.1 1.2 1.1 + (+) 
+ 3.2 3.4 + + 
1.2 1.1 + 

' ! 

+º 3.2 1.2 2.1 2.1 (+) 
+ 

+ 

+ + + + + + 1.1 

+ + + 
+ +.2 + 

+ + + 
+ + 1.1 (+) 

(+) + 
1.1 

+ + 
+ + + 

+ 
+ + 

+ 
+ ( +) 

+ + 
+ + ( +) 

+ + 
(+) 
+ 
+ 

2.1 1.1 1.1 1.1 1.1 1.1 + 
2.2 2.2 + 
+ ( +) 2.1 1.1 

+ + 
+ 

Valor 

Raza 
pirenaica 

8250 
2100 

428 
1104 
626 

1128 
2 
1 

107 
6 
5 
5 

55 
5 

151 
2 
4 
2 
4 
1 
3 
3 
3 
1 
2 
1 
1 
1 

701 
577 
402 

3 
1 

de cobertura 

Raza alpígena 
(10 inventarios 
tomados en la 

Engadina) 

7440 
575 

1875 
1378 

178 

605 
1 
1 

(1) 
1 

178 
8 

1 
3 

53 

(3) 

(1) 
5 
5 
2 

27 
3 
3 

253 
1227 
1176 

27 
fi 

53 

i: 
!''. 
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Normalmente basta con diferenciar cuatro estratos principales: 

arbóreo 
arbustivo 

herbáceo 
muscinal 

Según las necesidades, pueden subdividirse estos estratos principales; pueden 
distinguirse un estrato herbáceo superior e inferior (en las formaciones megafórbi
cas) (Fig. 35) y también un estrato arbóreo inferior, medio y superior (en bosques 
tropicales). Para una representación gráfica de la estratificación resulta idónea 
una proyección vertical de la asociación (Fig. 34). 

FIG. 34. Estratificación en la selva lluviosa de Uganda. El dibujo muestra una transección 
de 61 m de largo y 7 m de ancho que contiene 44 árboles de 4,6 m como mínimo. La 
situación y las relaciones de tamaño se han conservado fielmente (según EGGELING, 1947). 

Cap Capparis afzelii 
Cb Celtis browni 
Cs Celtis spyauxii 
Cyn Cynometra alexandri 

Cz Celtis zenkeri 
Fu Funtumia elastica 
Ll Lepidoturus laxif lo rus 
Lm Lasíodiscus mildbraedii 

Ra Rinorea ardisiaef lora 
Rp Rinorea poggei 
Us Uvariopsis n. sp. 

Representación gráfica de los estratos. DANSEREAU (1959, 1960) se ha ocu
pado intensamente de la representación gráfica de la estratificación. Intenta com
prender la estructura de las comunidades vegetales a través de diagramas. Los 
diagramas son muy expresivos, pero para que puedan ser legibles no deben estar 
sobrecargados de símbolos. SuzUKI (1954) emplea los símbolos de DANSEREAU 
en el bosque esclerofilo del Shiietum sieboldi en el Japón (Fig. 35). 

Estos diagramas de asociaciones nuevamente descritas correspondientes a zo
nas poco conocidas facilitan la comprensión de su estructura. Colocados unos al 
lado de otros permiten que las diferencias en la estructura de las comunidades 
se pongan de manifiesto al primer golpe de vista. 

La estratificación característica de las comunidades vegetales es el resultado 
de un largo proceso de adaptación y selección, en el que el factor luz ha tenido 
una gran importancia. Los estratos inferiores deben estar más adaptados a una 
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deficiencia de luz cuanto más numerosos sean los estratos superiores y más 
aprovechado esté, en cuanto a espacio y tiempo, el lugar de que disponen. Por 
otra parte, los estratos inferiores están menos expuestos a las oscilaciones en el 
calor, humedad del aire o a las influencias del viento. Además del factor luz 
dependen también de las acciones físico-químicas indirectas de las plantas que 
componen el estrato superior (actividad de las raíces, densidad, tipo de descom
posición y procesos químicos de la hojarasca). 

Arboles perennifolios esclerofi/os, macrofi/os y mesofifos 

Arboles aciculifolios 

Arbustos perennifolios malacofilos 

Arbustos caducifo/ios 

Estrato heibaceo siempre verde (helechos, hierbas de f¡ojas pequeñas) 

Lianas mafacóMas 

Fw. 35. Bosque esclerofilo en el Japón (Shiietum sieboldi) (SuzuKr, 1954). 

Relaciones entre estratos. Dos o más estratos de la vegetación .pueden en
contrarse íntimamente ligados y aparecer sólo juntos entre sí; tal sucede en los 
estratos herbáceo y muscinal del Centunculo-Anthoceretum y de las comunida
des del I soetion, con los estratos muscinal y arbustivo de algunos tipos de turbera 
alta, con el estrato arbustivo de Ruscus aculeatus ·en el bosque de Quercus ilex; 
los distintos estratos inferiores pueden aparecer unidos a dos o más estratos 
superiores o pueden ser también independientes. En el primero de los tres casos 
se tratará de estratos íntimamente relacionados y en el segundo de estratos trans
gresivos. De este último tipo son el Rhododendro-Vaccinetum de los Alpes, que 
puede hallarse en el bosque de Pinus cembra, Pinus mugo y Larix decidua, o 
bien fuera del bosque; la asociación de Rosmarinus y Lithospermum fruticosum 
del sur de Francia (con o sin estrato superior de Pinus salzmanni o Pinus ha· 
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lepensis); un estrato de Calluna, de Thymus vulgaris o Hylocomium puede pre· 
sentarse en asociadones muy diversas. 

Entre los estratos íntimamente ligados se encuentran aquellos que dependen 
y están condicionados por otros estratos determinados. Como estratos dependien· 
tes de este tipo se puede considerar el arbustivo de laurifolios, muy desarrollado 
en el bosque virgen de Quercus ilex en el Atlas (BR.-BL. y MAIRE, 1924), el es-

Fm. 36. Estratificación en un Querco-Carpinetum podolicum bistratificado, poco influido 
por el hombre, en Szutromince, Podolia. (Foto excurs. S.l.G.M.A.) 

trato herbáceo, rico en especies, del Querco-Lithospermetum podolicum (SzA
FER, 1935) y el de helechos en los bosques de Fraxinus y Corylus de Irlanda 
occidental. Algunas comunidades depeµdientes epifíticas están íntimamente liga
das a determinados estratos de comunidades de fanerófitos. 

Estratificación en las raíces. A la estratificación aérea le corresponde otra 
subterránea sobre la que ya en 1906 insistió WooDHEAD. 

Por lo general , se acepta que los distintos estratos de las raíces de las plantas 
herbáceas con órganos radicales poco profundos, de los arbustos y de los árboles 
son «edáficamente complementarios» en relación con la captación de alimentos, 
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esto es, se van reemplazando unos a otros. Esta opinión no responde a la reali
dad, por lo menos de una forma general, pues LINKOLA y TURIKKA (l. c.) pu
dieron demostrar que la mayoría de las plantas de las comunidades investigadas 
poseían ápices radicales capaces de absorción desde los horizontes más super
ficiales del suelo hasta los más profundos alcanzados. 

En algunos perfiles de suelos el estrato superficial más rico en nutrientes su
ministra a los más profundos. 

Las investigaciones experimentales de WATT y FRASER ( 1933) en hayedos 
de Inglaterra indican que no sólo los órganos vegetales aéreos, al disminuir la luz, 
pueden influir intensamente en el desarrollo de las hierbas de raíces poco pro-
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Frn. 37. Sistema radical del trigo bajo distintas condiciones de precipitación 
(según WEAYER). 

fundas, sino que también lo hacen los distintos estratos de las raíces de los 
árboles. Esto mismo es válido para los policormos de Cynodon dactylon en co
munidades de malas hierbas y en comunidades pisoteadas. 

WEAVER (1920, 1925) ha realizado en Norteamérica investigaciones muy va
liosas acerca de la estratificación de las raíces. Pudo demostrar mediante experi
mentos la influencia de la humedad del suelo, el tamaño de las partículas del 
suelo, la distribución de los nutrientes en el suelo, etc., sobre la formación y 
estratificación de las raíces, y pudo expresar esta influencia numéricamente. Una 
planta que crezca sobre el mismo suelo, pero bajo distintas intensidades de pre
cipitación, presenta un desarrollo totalmente distinto de las raíces, tal como 
viene representado en la figura 37. 

El sistema radical y especialmente los órganos reservantes se desarrollan más 
y mejor en condiciones de iluminación intensa que en la sombra (COMBES, 1946). 

Algunas raíces son muy sensibles frente a la luz y poseen la capacidad de 
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dirigir el crecimiento de los rizomas hacia ella. RAUNKIAER (1914) ha demostra
do que si el rizoma de Polygonatum multif lorum se halla a la distancia adecuada 
de la superficie del suelo, continúa su crecimiento en sentido horizontal. Sin 
embargo, si se lo coloca a mayor profundidad por adición de tierra, crecerá 
oblicuamente hacia arriba. 

La estructura y el contenido en nutrientes de los distintos horizontes del 
suelo favorecen la estratificación de la raíz. 

Es conocida la influencia de la aireación sobre la disposición de las raíces. 
El sistema radical en suelos húmedos y mal aireados tiene un desarrollo raquí
tico y tiende a extenderse de plano en el horizonte superior, que es el que está 
relativamente mejor aireado (Pino albar y abedules en la turbera alta , Salicetum 
herbaceae de los ventisqueros). 

La influencia de la acidez del suelo es semejante, cuando los suelos básicos, 
ricos en cal , tienen por encima una capa ácida de humus. Las raíces de las 
especies acidófilas, que normalmente son profundas, serán en este caso más 
cortas y no penetran en los suelos básicos (véase BR.-BL. , 1961; pág. 173). 

Si sobre una roca plana hay sólo una pequeña capa de tierra podrán sos
tenerse arbustos e incluso árboles, si extienden su sistema radical superficial
mente para poderlo introducir ocasionalmente en una hendidura (véase Fig. 316, 
página 539). 

Disposición de las raíces. La disposición y distribución de las raíces ha sido 
estudiada en las comunidades vegetales naturales por KUJALA (1926), LINKOLA 
y TIIRINKA (1936), KALELA (1937), KIUENHEIMO (1947) y últimamente con más 
intensidad por SALYT (1960) y KUTSCHERA (1960). 

En los prados húmedos, Galium uliginosum tiene las raíces sumamente su
perficiales; no alcanza una profundidad superior a 2 cm. La mayor profundi
dad (190 cm) se midió en la raíz de Deschampsia caespitosa. Los 10 cm supe
riores del suelo contenían del 83 al 88% de la masa de raíces, expresada en 
peso seco. 

La raíz puede adquirir diversos tipos de formas, como los de cono, maza, 
cilindro o disco. 

KULTIASOFF (1927) ha estudiado la disminución de peso de la masa radical 
con la profundidad en el suelo en la estepa de Asia media. 

TABLA 2. Disminución de la masa de raíces con la profundidad en el suelo en la estepa 
de terófitos de Taschkent 

Profundidad del suelo en cm 0-10 10-20 20-30 30-40 40-50 50-60 60-70 
Masa de las raíces en gramos .. . 14,0 84 20,6 3,0 2,2 3,0 1,5 

El peso de la masa de hierbas en la estepa terofítica de Taschkent no alcan
za más de 100 g por metro cúbico, mientras que el peso de las raíces es 
de 1515,3 g, esto es, 15 veces superior. La principal masa de raíces la propor
ciona Carex hosti. 

Para investigar la masa de raíces hay que separar bloques enteros de tierra 
con las raíces que contienen y luego ir lavándolos desde abajo. La figura 38 
muestra un perfil de raíces tomado de SALYT (1960), el cual representa la dis
tribución de la masa de las raíces en el suelo, expresada en clases de 20 cm de 
profundidad. 
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ÜPPENHEIMER (1936) introdujo el llamado armazón de raíces formado por 
unas planchas que permiten seguir exactamente la formación de raíces en las 
plántulas de árboles. El crecimiento principal de Quercus calliprinos y de Quer
cus aegilops de Palestina cae entre los meses de abril y junio. La raíz principal 
alcanza ya en el primer año una longitud de 60 a 80 cm, y en el segundo, 
unos 1,40 m. 

FJG. 38. Masa de las raíces en distintos ho
rizontes del suelo en superficies de 1 m2 (se
gún SALYT, 1960). Asociación de Stipa les
singiana y Festuca sulcata en la zona del 

chernosiom típico. 

1 Masa viva aérea. 2 Restos vegetales muer
tos. 3 Rizomas y bulbos. 4 Raíces pequeñas 
(diámetro inferior a 2 mm). 5 Raíces prin-

cipales 
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Perfil de las raíces. TcHOU ha realizado dibujos de la disposición de los 
principales tipos de raíces del Populetum albae del sur de Francia durante su 
desarrollo máximo en el mes de mayo (Fig. 39). 
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FIG. 39. Estratificación de las raíces en un perfil del suelo del Populetum albae en el 
sur de Francia (mayo de 1943, TcHou, l. c.). 

1 Ficaria calthaefolia (geófito bulboso) 
2 Arum italicum (geófito bulboso) 
3 Symphytum tuberosum (geófito bulboso) 
4 Populus alba joven (macrofanerófito) 
5 Iris foetidissima (geófito rizoma toso) 
6 Euphorbia amygdaloides (hemicriptófito) 

7 Brachypodium silvaticum (hemicriptó
fito) 

8 Lithospermum officinale (geófito con 
yemas radicales) 

9 Galium mollugo ssp. dumetorum (hemi
criptófito) 

10 Populus alba (macrofanerófito) 
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Las condiciones de aireación favorable en los horizontes superiores del suelo 
y las oscilaciones anuales del nivel de la capa freática hacen que las plantas 
herbáceas se acumulen en los horizontes Ai/ A2; por el contrario, Populus alba 
se afecta muy poco por un aumento del agua de la capa freática. 

La estratificación de las raíces en comunidades alpinas de pedregales ha sido 
investigada por JENNY-LIPS (1930) y por H. HARTMANN (1957). Se encuentra 
íntimamente relacionada con la presencia discontinua de una capa fina de tierra. 

· .H_ór. cm 
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FIG. 40. Perfil de la raíz de Silene cucubalus (de KUTSCHERA, 1960). 

El atlas de raíces de L. KuTSCHERA (Fig. 40) da ejemplos de perfiles de raíces 
de más de 200 malas hierbas y plantas de cultivo en su comportamiento con 
relación a la formación del suelo. Las raíces se pusieron al descubierto utilizando 
agujas de preparación, con el fin de evitar variaciones en la situación. 

Sería conveniente poder disponer de una clasificación de las plantas basada 
en los tipos de raíces (véase pág. 567). 

Vitalidad-fertilidad. El hecho de que una especie se presente frecuente y 
abundantemente en una comunidad vegetal determinada no significa todavía que 
sea ése su hábitat normal y que se desarrolle bien. Puede contarse entre las espe
cies constantes de la asociación y ser, sin embargo, tan sólo una forastera insig
nificante para la comunidad, en el caso de que para el desarrollo de su ciclo 
vital, formación de semillas, requiera otras comunidades vegetales determinadas. 

Grado de vitalidad. La vitalidad de una especie puede expresarse por los 
siguientes símbolos o números ( 1 a 4 ). 
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Plantas bien desarrolladas, que cumplen regularmente su ciclo vital com
pleto ( •; 1). 

Plantas que se desarrollan débilmente pero se multiplican (sociabilidad dis
minuida, presencia escasa, enanismo, etc.), o con buen desarrollo, pero sin 
cumplir regularmente con su ciclo vital (8; 2) (Fig. 41). 

Plantas que vegetan miserablemente y se multiplican, pero no presentan su 
ciclo vital completo (O; 3). 

Fw. 41. Gran almohadilla, aunque estéril, de Leucobryum glaucum en el Querco-Betu
/etum extremadamente ácido del noroeste de Alemania. (Foto TüxEN y PIETZSCH.) 

Plantas que germinan esporádicamente pero que no se multiplican (O O; 4). 
A este grupo pertenecen muchas plantas adventicias efímeras. 

Para evaluar la vitalidad hay que tener en cuenta la fructificación, formación 
de semillas o su fuerza de germinación (véase Germinación, pág. 507). 

En los inventarios de campo no es siempre posible ocuparse con detenimien
to de la vitalidad, aunque deberán señalarse siempre las especies con vitalidad 
disminuida y desarrollo raquítico, poniendo uno o dos 0 como exponente al 
nombre de la especie (Pinus cembra 00

); las especies en fructificación se indi
carán con fr. 

La compuesta Ligularia sibirica presenta plena vitalidad en la turbera baja 
de Juncus acutiflorus del macizo central francés y alcanza en ella hasta 2 m de 
altura. En el Trichophoretum inmediato aparecen también muchas plántulas de
bido a la abundante dispersión de las semillas, pero muy pocas llegan a la for
mación de tallo y hojas y ninguna a florecer. Se ve claramente como van mu
riendo. La vitalidad de Ligularia está muy disminuida en el Trichophoretum. 
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Variaciones en la vitalidad. Violentos cambios en la vitalidad del sotobos
que se dan como consecuencia de una exposición a la luz o de una tala. Arbus
tos como Vaccinium myrtillus, Calluna, Erica arborea, Cistus salviifolius y otros, 
que van muriendo bajo la sombra de los árboles, recuperan su vitalidad y flo
recen y fructifican intensamente. Muchas especies de sombra, por el contrario, 
sólo se mantendrán a la luz en estado miserable. 

WAGNER (1938) ha demostrado que las especies anuales de la alianza del 
Tuberarion guttati del sur de Francia requieren casi una iluminación total para 
su desarrollo completo; su mínimo, con una vitalidad disminuida, se encuentra 
entre 1/10 y 1/20 de luminosidad relativa. Los líquenes del suelo bajo la sombra 
de Quercus ilex alcanzan valores inferiores: Clad'onia endiviaefolia (muy reduci
da) hasta 1/18 y Cladonia rangiformis hasta 1/36. Lavandula stoechas alcanza su 
mínimo bajo una luminosidad relativa de 1/50, pero sin poder florecer. El des
arrollo de las especies que necesitan luz se ve dificultado por el crecimiento del 
bosque y si una especie puede aún continuar vegetando por un lapso de tiempo 
más o menos prolongado, irá perdiendo vitalidad y fuerza de competencia con 
el descenso en la luminosidad. 

Las especies hidrófilas del Phragmition sufren variaciones semejantes en la 
vitalidad a medida que se va produciendo la colmatación. Esto condiciona la 
penetración del Magnocaricion, a su vez las especies de Magnocaricion viven 
cada vez peor a medida que aumenta la sequedad en las comunidades del Mo- 
linion coeruleae que le suceden. Las especies de grandes cárices aún presentes 
en los primeros estadios del Molinion apenas llegan a florecer; son indicadores 
del desarrollo de la vegetación. 

Las variaciones en la vegetación debidas a modificaciones en el nivel de la 
capa freática han sido estudiadas 'por ELLENBERG (1952). También se trató in
tensamente de ellas y se dieron numerosos ejemplos en el simposio de Stolzenau 
en octubre de 1953, acerca de la Fitosociología como puente entre la Agronomía 
y la gestión de las aguas (TüxEN, 1954). 

Los cambios en la vitalidad de las especies indican generalmente el sentido 
en que se desarrollará la evolución de una comunidad. 

La figura 42 muestra la pérdida de vitalidad de Scirpus maritimus al pe
netrar en una laguna salobre. 

En la cuestión de la pertenencia sociológica de las especies hay que tener 
también en cuenta las condiciones de vitalidad, porque no deja de tener impor
tancia para las comunidades el que los constituyentes particulares cumplan con 
su ciclo completo y con una fuerza total, o bien que sobrevivan a duras penas. 

Según LEMÉE (1953), en el desierto se manifiestan mejor las diferencias de 
vitalidad en el enanismo que en la disminución de fertilidad. Según él, la vita
lidad es también un factor a considerar al tratar de la fidelidad a las comuni
dades. 

Una planta superior sólo se encontrará verdaderamente en casa allí donde 
pueda dar flores y frutos. Una vitalidad disminuida indica que la especie no ha 
alcanzado todavía su óptimo, o que ya lo ha sobrepasado. Aquellas plantas muy 
numerosas que sólo se multiplican vegetativamente constituyen una excepción. 
De todos modos, la vitalidad juega también su papel en las comunidades de 
criptógamas. HAYRÉN (1914) señala una asociación de Lecanora maura en los 
islotes rocosos de Tvarminne en Finlandia que se limita a la parte norte de las 
grietas, donde hay sombra; ahí es muy abundante y fructifica. En los lugares 
soleados no falta el liquen, pero es estéril y raquítico. Algunas plantas acuáticas, 
arbustos con fruto en baya y geófitos rizomatosos no llegan a la fructifica-
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c10n en gran parte de su ár~a de distribución. Los investigadores de los países 
polares y altas montañas lo han indicado frecuentemente. 

La estima de la vitalidad, tal como se realiza en los inventarios de campo, 
se ha de limitar forzosamente a unos pocos fenómenos fáciles de observar. Se 
obtiene un cuadro más exacto si se sigue el comportamiento de las especies du
rante su ciclo vital completo o durante un año. Esto no presenta grandes dificul
tades en los terófitos, aunque se deba considerar siempre el efecto de los factores 
de competencia. · 

FrG, 42. Vitalidad decreciente de Scirpus maritimus al penetrar en la laguna, Montpellier. 
(Foto S.I.G.MA) 

La relación entre el número de plántulas y de ejemplares que fructifican da 
buena idea acerca de la prosperidad de las especies en las comunidades vegetales 
abiertas, donde la competencia se pone menos de manifiesto. 

Thymus vulgaris germina en grandes cantidades en el Brachypodietum ramosi 
y el Onobrychi-Barbuletum de las garrigas, pero son relativamente pocos los 
ejemplares que llegan a fructificar y a mediados de verano se pueden encontrar 
cientos de miles de plántulas y plantas jóvenes agostadas en un espacio de pocos 
metros cuadrados. 

S1MONS (1954) estudió comparativamente en cuadrados fijos, durante la épo
ca primaveral de mayor desarrollo, la vitalidad de algunas especies importantes, 
con el fin de expresar con cifras la vitalidad y capacidad de competencia de los 
terófitos en el Onobrychi-Barbuletum y en el Brachipodietum ramosi de Mont
pellier. 

El Brachypodietum dio un número de individuos mucho menor, mientras que 
el comportamiento de Micropus erectus indicaba que las especies mueren más 
rápidamente en el Barbuletum. 
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En los hongos parásitos se manifiesta la vitalidad por la capacidad de infec
ción . HA.iVIMARLUND (Hereditas 6, 1925) ha demostrado que las esporas de algu
nas erisifáceas que germinan en las primeras veinticuatro horas tienen una ca
pacidad de infección mucho mayor que las que germinan más tarde. La vitalidad 
puede determinarse indirectamente en este caso por cálculo del tiempo trans
currido hasta la germinación. 

Calidad forestal. La clasificación de calidad desde 'el punto de vista fores
tal está relacionada con la determinación de vitalidad. Las clases forestales de 
calidad se basan únicamente en el rendimiento en madera. Se distinguen cinco 
clases, siendo 1 la menor, la de menor rendimiento, y 5 la mejor, la de mayor 
rendimiento. 

Como ejemplo drástico de las diferencias en calidad y vitalidad en las dis
tintas comunidades de bosques del Parque Nacional Suizo citaremos el compor
tamiento del cembro (Pinus cembra). Pinus cembra germina muy bien en el Pino-
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Fw. 43. Diagrama del tiempo de floración de algunas de las hierbas que determinan los 
aspectos en el Arrhenatheretum de la cuenca del Neckar (de ELLENBERG, 1956). 

Caricetum humilis caluroso y seco de las solanas, pero las. plántulas mueren rá
pidamente (vitalidad 00

); en el Mugo-Ericetum caricetosum humilis vecino con 
sotobosque de Erica carnea, pero sin hilocomios, no son raras las plántulas de 
cembro, pero mueren regularmente al cabo de algunos años. El cembro se des
arrolla mejor en el Mugo-Ericetum hylocomietosum, cuyo estrato muscinal for
mado por hilocomios constituye un buen lecho para la germinación. Aunque 
mueran gran número de plántulas, pueden todavía sobrevivir algunas (calidad 
de 1 a 2). En la población limítrofe intermedia entre el Mugo-Ericetum hyloco• 
mietosum y el Rhododendro-V accinietum se desarrollan muchas plántulas de 
cembro hasta árboles (calidad de 2 a 3). En el Rhododendro-Vaccinietum cem
bretosum típico con hilocomios, rico en musgos, es donde Pinus cembra alcanza 
su óptimo y domina en la competencia a todos los demás árboles (calidad de 4 
a 5; BR.-BL., PALLMANN, BACH, 1954). 

Estado de desarrollo de las especies. Se recomienda anotar en los inventa
rios el estado de desarrollo de las especies. Lo más sencillo es utilizar abrevia
ciones como: 
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Del estado de desarrollo de las especies puede deducirse el aspecto tempo
rario de la comunidad, que puede representarse esquemáticamente (Fig. 43). 

Reservamos para el capítulo quinto una consideración más profunda de la 
periodicidad (pág. 487). 

C) Tabulación de las comunidades 

«El camino propio de la investigación científica es y era el de reconocer todo 
aquello que es lo bastante homogéneo, de descomponer la compleja red de lo 
que parece único e individual en sus elementos y ordenarla de nuevo de acuerdo 
con criterios que permitan una visión comprensiva de la realidad » (NIGGLI, 1947). 

Si trasladamos esto a la Fitosociología significará que de la multiplicidad de 
los inventarios de vegetación hay que seleccionar los semejantes y reunir los in
ventarios concretos concordantes en tipos abstractos que pueden permitir una 
clasificación, ya que a medida que aumenta el número de descripciones de po
blaciones vegetales se hace más necesaria su clasificación racional. 

Los métodos cuantitativos son poco útiles en esta transición de la conside
ración concreta de la vegetación a su consideración abstracta (AsHBY, pág. 223). 
Pero si no podemos prescindir de ellos, debemos ser conscientes de que el ma
terial base sobre el que trabajamos son solamente los inventarios de vegetación, 
cuyo valor depende más que nada de la capacidad y preparación del investiga
dor, de su conocimiento de las especies y además de hasta qué nivel se ha estu
diado florísticamente la zona y de otras circunstancias. 

Los inventarios de vegetación, bien elaborados y más o menos concordantes 
entre sí, reunidos en una tabla conducen a la unidad abstracta de vegetación, al 
tipo de vegetación. 

Tablas de comunidad. Los resultados analíticos de los trabajos de campo 
reunidos en la tabla de la comunidad pueden valorarse sociológicamente. 

De la reunión en tablas de los inventarios de poblaciones vegetales lo mejor 
desarrolladas posible, equilibradas y más o menos concordantes se obtiene el 
grado de presencia en la comunidad de las especies, mientras que la comparación 
de las tablas de comunidad de una región extensa es la base para apreciar la 
limitación de las especies a determinadas comunidades, para reconocer su fide
lidad social. 

Los resultados de las tablas pueden representarse gráficamente de muchas 
formas, tal como ha indicado FREY-WYSSLING (1928). Ellos permiten apreciar el 
trabajo, cuidado, exactitud y calidad del investigador. Las tablas realizadas con 
cuidado son más expresivas para el experto que una descripción muy larga; 
constituyen el fundamento esencial -de la sistemática de comunidades. 
~¡ 

Tablas de sociación. Las tablas de sociación nos dan por lo general una 
lista ordenada de especies presente en un número de cuadrados (diez o más) 
de 1/4, 1/2, 1 ó 4 m2 de superficie. Las especies se ordenan según estratos y 
formas vitales; se indica el grado de cobertura de cada especie en cada uno 
de los cuadrados y en la última columna la frecuencia en tanto por ciento de 
cada especie calculada a base de todos los cuadrados inventariados. De la reunión 
de varios inventarios particulares de la misma sociación se obtiene la constancia 
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TABLA 3. Mugo-

Subasociación 

Número del inventario ..... . . . . .. . 1 2 3 4 5 6 7 
Substrato geológico ... ... . .. Ca Ca Ca Ca Ca Ca 

Forma Alt itud, m s. n. rn ........ . . . .. . .. 2000 2100 1850 2080 2100 1750 2040 
vital Exposición ... ... N . N. NE. N. N . N. N. 

y Inclinación (grados) .. . ... .. . 10° 30°-35° 100 35° 30° 20° 15º 
exigencias Al tura de los árboles (m) . .. 3-4 5-6 3 6-8 6 5 <8 
edáfi cas Grado de cobertura del estrato ar-

bór eo % ... ... ... 30 10 60 50 50 50-60 60 
Grado de cobertura estrato herbá- . 

80 
-

'115-100 ceo % .. . ... . .. 80 100 95 95 100 
Area del inventario (rn') ... . .. 50 100 100 100 50 100 100 

(100) 
--------- - - - - - - - - - ---

Especies características de la 
asociación 

NP; bs. Rhododendron hirsutum . . . ... 4.3.4 1.2.3 4.3 4.3 3.3 3.3 4.3-4 
Ch; bs. Arctostaphylos alpina ... ... 2.2 3.3-4 +.2 2.3 2.2-3 2.2-3 +.3 
NP; bs. Sorbus chamaemespilus . . . ... + + + +.2 + 
NP; bs. Rhododendron intermedium + + + 

Especies características de la 
alianza (Pino-Ericion) 

Ch; bs. E rica carnea .. . ... ... ... . .. 3.3 2.2 2.2 3.3 2.2 2-3 .2 
Ch; i. Pyrola rotundifolia ... ... .. . + + + 1.1 
T; i. Melampyrum pratense v. al-

pestre ... ... .. . . .. ... + + 
G; bs. Gymnadenia odoratissima ... 

Especies características de 
orden y clase 
(Vacc.-Piceetalia, V.-Picee-

1 tea) 

P; i. Pinus mugo ... ... ... . . . . ..... 2.3 1.2 4.5 3.2 3.2 4.3 4.3 
NP; ac. Vaccinium uliginosum ... .. . (+) 2.2 + 1.2 3.3 +.2 
Ch; i. Pyrola secunda ... .. . ... .. . + 1.1 + 1.1 + 
Ch; ac. V accinium vitis-idaea .. . ... 1.2 1.1 2.2 
H; ac. Homogyne alpina ... .. . ... . .. (+) + + .1 + 
P; i. Pinus cembra ... .. ... .. . .. . K.º K.º K. 
H; ac. Luzula sieberi .. . ... ... ... . .. + + + + 
Ch; ac. Vaccinium myrtillus ... ... ... + 2.2 
G; bs. Carex alba ... ... ... .. . . .. ... + + + + 
Chl; ac. Peltigera aphthosa ... ... . .. + 
Chl; ac. Cladonia grac. elongata ... ... +.2 
T; i. Melampyrum silvaticum .. . ... 1.1 + 
Ch; ac. Empetrum hermaphroditum 
H; i. Hieracium murorum ... ~ .. .. 
H; ac. Cahimagrostis vi/losa ... ... ... 

1 
NP; i. funiperus nana . . . . .. .. . . .. + 
P; i. Picea abies (Km/.) ... .. . .. . + 

1 

NP; i. Rosa pendulina ... .. . ... 
H; ac. Pyrola uniflora ... .. . ... . .. 
BCh; _ac. Ptilium crista-castrensis . .. . .. 
Ch; ac. Lycopodium selago ... ... .. . 1 

NP; ac. Lonicera coerulea . .. . .. .. . ... 
1 1 
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Rhododendretum hirsuti 

hylocomietosum 

8 9 10 11 12 13 14 15 16 17 

Ca Ca Ca Ca Ca Ca Ca Ca Si + Ca Ca 

2100 2050 189() 2()60 1850 2090 2070 1970 1900 1880 

NW. N.NE. N. N.NW. N . NW. N. N.NE. N. N . Grado Grado 
35° 30°-35° 35°-40° 35°-40° 300 35° 300 35° 30° 35° de de 
6-8 8(10) 8 8-10 6-12 8-12 6-8 10 (15) 8 (10) 8 presencia cobertura 

60 50 40 5() 40 25 50-60 40 

95 90 100 90 100 100 95 90 95 95 
50 100 100 100 50 50 50 100 100 100 

(200) (200) (200) 

-- - - - - - ---------- - - - -

4.3 3.3-4 4.4 4.4 3.4 3.3 3.3 4.4 3.4 2-3.3 17 4890 

2.2 1.2-3 1.2 2.3 2.2 1.2 +.2 3.3 15 1250 

+ + + + 1.2 1.2 + .2 12 64 
1.2 2.3 +.2 6 134 

2.2 2.2-3 3.3 4.3 1.2 2.2 1.2 2.2 2.2-3 2.2 16 2100 

1.1 + ( + º ) + + (+) 1.1 1.1 2.1 + 14 225 

1.1 + + 5 32 

+ 1 1 

1 

+ 3.2 4.5 3.2 2.1 3.3 3.2 2.1 3.2 2.2 17 3455 

+.2 + + 3.2 2.2 +.2 2.2 +.2 3.3 16 1005 

1.1 + 2.1 + + + + 1.1 1.1 1.1 15 284 

1.2 + 2.1 1.1 1.1 1.2 + .2 2.1 2.3 +.2 13 590 

+ + + + + + + + + 13 7 

K. K. K. K. K. K. 1.1K. K. K. 12 34 

+ + + + + 1.1 2.2 12 138 
+ .2 + .2º 1.2 2.2 2.2 2.3 1.2 10 472 
1.2 + + + .2 + 9 34 

+ + + 1.2 + + 7 33 
+ .2 + +.2 + + 7 4 

+ + + 6 32 

+ + 1.2 + .2 + .3 5 32 
' + + 

1 

( +) + 5 3 T 

' 1.1 1.1 + .2 4 60 T 

1 

+.2 + 1.2 1 4 31 
+ 1 ( + º ) 3 2 

! 

1 

+ 1 + 2 1 
' o T + 2 1 

1 

+ 1 0,5 
( +) 

1 

1 0,5 

i + 1 0,5 
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TABLA 3. 

' ; 
Subasociación 

i úmero del inven tario . .. .. . .. . .. . 1 1 2 3 4 1 5 6 7 
Substrato geológico ... ... Ca Ca Ca Ca Ca Ca Ca 

Forma Altitud, m s. n. m ....... ...... ... 2000 2100 1850 2080 2100 1750 2040 
vital Exposición ... .. . .. . N. N. NE. N. N. N. N. 

y Inclinación (grados) ... 100 30°-35° 10º 35° 30° 200 15° 
exigencias AJ tura de los árbol es (rn) ... 3-4 5-6 6-8 6 5 <8 
edáficas G~Ír~0deo/~o~ert~ra. de.l .. est~a:~ ~r~ , 

30 10 60 50 50 50-60 60 
Grado de cobertura estrato herbá-

1 
Ar~~o d~ [;;v~;;t~~·i; (r;;ij ::: ::: :::¡ 80 95-100 80 100 95 95 100 

50 100 100 100 50 100 100 
(100) 

--- - - - -- - ----- - - -

Acompañantes 
H; bs. Sesleria coerulea ... ... ... ... 1.2 1.1 + 1.1 + + 1.1 
Ch; bs. Dryas octopetala ... ... --- .. . 1.2 1.2 + + .2 1.2 +.3 1.2 
H; bs. Biscutella laevigata ... ... .. . + + + + + + H; bs. Bellidiastrum michelii ... ... + + + + 1.1 
H; bs . Carex ornith. v. alpina ... .. . 1.1 + + 1.1 + 
H; bs. Hieracium bifidum .. .. . .. . + + + + 1.1 + 
H; bs . Tofieldia calyculata ... .. . . .. 1.1 + + 
H; bs. Bartsia alpina ... ... ... ... .. . + + + 
H; bs. Car ex f erruginea .. . .. . ... -·· + 1.1 
H; bs. Soldanella alpina ... ... ... -- 1.1 + + 
H ; bs. Valeriana montana --- .. + + 
H; bs. Campanula cochleariifolia .. + + + 
H; bs. Pinguicula alpina .. . ... .. . .. 1.1 + + 
P; i. Larix decidua ... ... ... .. . 1.1 + 
Ch; bs. Satix reticulata ... ... .. +.2 + .2 +.2 
Ch; bs. Saxifraga aizoides ... ... .. .. + + 
NP; i. Salix appendiculata ... ... ... +.2 
H; i. Polygonum viviparum ... ... + + + 
Ch; i. Daphne striata .. ... ... ... .. . + ( +) +.2 
NP; i. Salix has tata .. . ... .. . .. . ... ¡ + + 

i 

Accidentales 

Plantas vasculares ... ... ... ... 8 3 2 

Criptóga mas 

Ch l; i. Cetraria islandica v. platina 2.2 + ' + + 1.2 1.2 -¡-

B Ch; rh . Rhytidiadelphus triquetrus ... + + + 1.3 3.4 + 1.2 
Hylocomium prolif erum .. . ... + 3.4 2.4 1.2 3.3 + .2 

B Ch; ac . Dicranum scoparium .. . ... . .. 1.2 + +.2 1.2 
B Ch; rh. Pleurozium schreberi . .. ... ... 1.3 2.2 
B Ch; bs. T ortella tortuosa ... .. . ... . .. + .2 +.2 + 
Ch l; i. Cladonia pyxidata ... ... ... + + + + .2 + 
Ch !; ac. Cládonia rangiferina ... . .. ... 1.1 1.3 
Ch l ; ac. Cladonia silvatica .. . .. . ... ... 1.3 
Ch l; i. Cladonia fu rcata .. . ... ... .. . + + 
B Ch; i. Drepanocladus uncinatus .. . + .3 
Ch l; bs. Cladonia symphycarpia ... ... + 
Ch 1; ac. Cladonia alpestris ... .. . ... .. . + +.2 

1 1 
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{ Continuación.) 

¡ 

8 
Ca 

2100 
NW. 
35° 
6-8 

9 
Ca 

2050 
N.NE. 
300-350 
8 (JO) 

1 ~~ 
1890 
N. 

35°-40° 
8 

60 

100 

hylocomietosum 

11 ¡
1 

12 1 13 Ca Ca Ca 

N~~~. l~.O ' ~°0~ 
35°-40° 30° i 35° 

8~~0 6~~2 11 8~~2 
90 100 100 

14 
Ca 

2070 
N. 
30° 
6-8 

40 

15 
Ca 

1970 
N.NE. 

35° 
10 (15) 

25 

1 16 
Si + Ca 

190() 
N. 
30° 

8 (10) 

50-60 

17 
Ca 

1880 
N. 
35° 
8 

40 

90 95 95 

Grado 
de 

presencia 

Grado 
de 

cobertura 

95 
50 

90 
100 100 

(200) 

95 
50 100 100 100 

(200) 1 (200) '~-- --- 100 1 50 1 50 

~2 12 ~f 2 i 1 ~ 1 ~2 ~2 .. -+- -:-,-~-:3- __ ¡_¡_ --¡:J--
+ + + + + 11 35 

+.2 + + + + + 34 
+ + + + + 8 5 + .2 + 1.1 + + 2.2 8 165 

+ + +º + + 8 33 
+ + ( + ) + + (+) 8 5 
+ + + + 7 4 

+ + + + 7 33 
+ + + + ( + ) K. 7 33 
+ + 3.2 6 223 

+ + 4 2 
+ + 4 2 

+ + 5 2 
( + ) 4 2 

+ + 4 2 

2 3 2 3 

' 1.1 2.1 2.2 1.2 1.1 1.1 1.1 (+) ' 1.1 
1 

17 548 ' 1 
3.3 3.3-4 2.3 2.3 ' 2.3 1 1.2 3.3 3.3 3.4 1.2 ! 17 1753 
+ .2 1.2-3 3.3 1.3 3.3 

1 

1.3 1.3 3.3 1.2 2.3 16 1487 
+ .2 1.2-3 + .2 1.2 +.2 1.2 2.3 +.2 1.2 13 283 
+ 1.2-3 + .2 ?~ 1 + .2 1.2 2.2 1.2 1.2 +.2 12 458 - · J 

+.2 + .2 + .2 + .2 + + .2 + .2 +.2 11 6 
+ ' ' ' .2 + .2 + 11 6 ' ' ' ' 1.2 + + ' .2 

1 

91 ' ' + 1 8 
+ .2 ' + .2 1.2 1.2 + + .2 8 91 ' + .2 ' + .2 ' 1.2 ! + 8 33 ' ' + +.2 i 3 ·2 
+ + 

1 

1 3 2 

1 

2 1 
' 
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de las especies y se le añade una columna de porcentajes de constancia a la 
columna de frecuencias (véase NoRDHAGEN, 1928; Du RrnTz, 1930). 

T al como indica ALBERTSON (1950, pág. 280); las superficies de menos 
de 1 m2 son excesivamente pequeñas cuando se trata de comunidades ricas en 
especies, ya que no alcanzan el área mínima. Sin embargo, resulta muchas veces 
difícil encontrar suficientes superficies homogéneas de más de 1 m2 y, por otra 
parte, las superficies mayores no permitirían el inventario de las comunidades 
de musgos y líquenes (véase también Du RIETZ, 1954). 

Tablas de asociación. La tabla de asociación obtenida a partir de los inven
tarios de campo da pie al estudio del condicionamiento ecológico de los distin
tos inventarios homogéneos, ya que el encabezamiento debe contener por lo 
menos: 

Tamaño de las áreas inventariadas (en el caso de que no todas tengan el 
mismo), altitud sobre el nivel del mar, orientación y gra~o de inclinación, roca 
madre y altura de los estratos de vegetación. A estos datos habrá que añadir 
según las necesidades y posibilidades información acerca de los factores del 
hábitat indicados en la página 23, lo mismo que otros datos ecológicos que 
puedan deducirse del inventario de campo. 

Como ejemplo damos la tabla del bosque del Pinus mugo (montana) en los 
Alpes Grisones (Tabla 3). 

Ordenación de las especies en la tabla. Las siguientes reglas son válidas 
para la ordenación de las especies. Si se trata de una asociación aún no descrita, 
deberán agruparse las especies en primer lugar según las clases más importantes 
de formas vitales o bien según su pertenencia a los distintos estratos. Deben 
eliminarse los inventarios demasiado pobres en especies. 

Si no se ha realizado desde un principio la distinción de los estratos prin
cipales deberán indicarse las especies del estrato arbóreo o del arbustivo con 
lápiz graso o subrayándolas. 

La ordenación de las especies dentro de los grupos anteriores se realizará 
según su grado de presencia y en el caso de igual grado de presencia de acuerdo 
con su cantidad. Caso de que este último también sea igual, se ordenarán según 
su situación sistemática o bien sencillamente según el alfabeto. 

Si se conocen las especies características (véase pág. 92), lo mejor será reali
zar la ordenación desde un principio según la fidelidad decreciente. Se colocarán 
en cabeza las especies características de la asociación; les seguirán las de la 
alianza orden y clase. 

Si la tabla contiene varias subunidades dentro de la misma asociación, de
berán separarse las especies diferenciales de cada subunidad (véase pág. 88) y 
disponerse como un grupo especial, como un bloque de especies diferenciales. 

Los valores medios de cantidad y cobertura de cada especie se podrán calcu
lar en la tabla efectuando el promedio de todos los datos de cantidad global 
correspondientes. 

Naturalmente, la ordenación de las especies en la tabla puede realizarse 
también sin atender a la sistemática de comunidades según el valor indicador 
de las especies (caso de que éste sea conocido) o bien según otro criterio cual
quiera. 

Según el procedimiento de ELLENBERG (1956), se ordenan las especies en 
grupos que permiten reconocer la influencia de determinados factores externos. 
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TABLA 4. 

Comportamiento 
Forma frente a los factores del hábitat 
vital 

Calor Agua pH Nitrógeno 
- --

2. Grupo de Conringia 

Conringia orientalis ... ... ... .. . ... T 5 
1 ¿_5 

1 

5 1-2 ¡ 
Caucalis latifolia .. . ... .. . ... ... ... T 5 5 2? 
Galeopsis angustifolia . .. ... ... . .. T 3 5 

1 

5 2? 
Ajuga chamaepytis ... ... ... ... ... T 5 

1 ~? 5 
1-=-2 I Bunias orientalis? ... ... ... ... ... G 3 5 

13. Grupo de Ranunculus repens 

H 1 lT o o 
Agrostis alba ... ... ... ... ... ... ... Ch-H 1 o 3? 
Potentilla anserina ... .. . ... ... .. . H 1 

1 ~ 
4 4 

Poa trivialis ... ... ... . .. ... .. . ... H o 0-3 4 
Mentha arvensis ... ... ... ... ... G-H 3 

ll l 
0-3 

Stachys palustris ... ... ... ... .. . ... G-H 2 4 4 
Equisetum silvaticum? ... ... ... ... G 1 o 2? 

Las cifras se refieren a la influencia de la temperatura sobre las especies 
indiferentes a la misma (O), de 1 a 5 especies cuyo límite septentrional se halla 
situado cada vez más hacia el Sur; a la influencia del agua (de 1 a 5, permea
bilidad creciente); especies indiferentes frente al pH (0), de 1 a 4+ soportan la 
acidez y 5 son basófilas. 

Pueden distinguirse, por ejemplo, los grupos de especies exclusivas o preferentes 
de suelos calcáreos; las amantes de humedad, acidófilas o basófilas, etc. 

Un ejemplo de esta forma de ordenación, según indicadores ecológicos, pro
viene del estudio de ELLENBERG acerca de las comunidades de malas hierbas. 

De este modo pueden obtenerse de las tablas valores ecológicos de grupo 
que son un reflejo de los factores ecológicos más importantes. El conocimiento 
seguro de los requerimientos autoecológicos de las especies es una premisa para 
la validez de la ordenación. 

De un modo semejante pueden diferenciarse también grupos corológicos, gru
pos de especies pertenecientes al mismo elemento, etc. 

La preparación de las tablas de asociación requiere varias transcripciones; 
puede suponer varios años. Las tablas trabajadas con profundidad permiten una 
mejor visión de lo que es esencial en la comunidad, de su dependencia frente 
a factores externos, su dirección de evolución y sus relaciones de ~inidad. 

La primera columna vertical de la tábfa-tontiene la forma vital y las demás 
columnas, según las necesidades, el tipo de distribución (el elemento geográfi
co), los requerimientos edáficos y climáticos de las especies, etc. 

A cada inventario de una asociación (colonia homogénea) le corresponde 
una columna en la tabla de asociación. 

Ordenación de los distintos inventarios en la tabla. Destacamos alguna de 
las numerosas posibilidades de ordenación. 
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l. Lo más sencillo es ordenar las poblaciones homogéneas (columnas) se
gún el número total de especies decreciente. Esto supone naturalmente que los 
inventarios que no alcancen un determinado número de especies deberán des
cartarse desde un principio como fragmentarios. 

2. Otros criterios posibles de ordenación de los inventarios de la tabla 
son: situación según altitudes crecientes o decrecientes, sustrato geológico, pro
fundidad del suelo, contenido en humus de la rizosfera, pH, contenido en sales 
o carbonatos, etc. Según las circunstancias puede establecerse la ordenación de 
los inventarios según la situación geográfica, los tipos de área predominantes, 
los elementos fitogeográficos, o bien según el número de especies, cobertura de 
las especies o altura (producción de masa) de determinados estratos. 

3. La ordenación de los inventarios según su concordancia florística no es 
tan sólo importante para la clasificación, sino que también lo es en todos los 
aspectos restantes de interés fitosociológico. 

Para ello se ordenarán los inventarios según el número decreciente total de 
especies características, al principio sin distinguir las especies características de 
la asociación, supuesto que no resulten claramente de los trabajos anteriores . 
La separación en especies características de alianza, orden y clase sólo es posible 
cuando se disponga de distintas tablas de asociaciones afines. 

Si es éste el caso, deberán ordenarse los inventarios en la segunda revisión 
según las afinidades florísticas, teniendo en consideración la fidelidad de las 
especies. 

La presencia de especies diferenciales permite reconocer los inventarios se
mejantes y los que por ser muy diferentes corresponden a comunidades dife
rentes. 

Si se desea manifestar más claramente particularidades dinámico genéticas 
habrá que situar a la izquierda de la tabla los estadios iniciales, por lo común 
corresponden a los inventarios más pobres en especies; los mejor desarrollados, 
fos óptimos, se sitúan en el centro; los inventarios cercanos a los de la comuni
dad sucesora, a la derecha. Se recomienda este modo de ordenación sobre todo 
en las comunidades higrofíticas, halófilas, glareícolas y ruderales. Generalmente 
se manifiestan muy bien las fases iniciales, óptimas y finales de una comunidad. 
· Un buen material de inventarios da, si se ordena de este modo a base de la 
estructura característica de especies, una curva con un solo máximo, la cual 
corresponde al desarrollo de la comunidad (Fig. 200). 

Si se trata de cuestiones ecológicas, corológicas o prácticas determinadas, 
deberán ordenarse los inventarios, de acuerdo con el punto de vista correspon
diente, según los resultados cuantitativos de las investigaciones efectuadas en el 
lugar de vida de las plantas. 

La elaboración posterior de las tablas deberá orientarse en primer lugar se
gún el objetivo perseguido más importante. La tabla debe corresponder a sus 
objetivos, por lo que las líneas generales son simplemente orientativas. 

H . ELLENBERG (1956) da una introducción al método de preparación de ta
blas de vegetación tal como se emplea en el Instituto Federal de Cartografía 
Vegetal en Stolzenau. 

Cuanto más extensa sea la zona investigada, cuanto más numerosos sean los 
inventarios distribuidos regularmente por toda el área de la comunidad y cuanto 
más homogénea sea la tabla, mejor base ofrecerá la comunidad para realizar 
investigaciones sinecológicas y singenéticas, así como para las investigaciones 
pratícolas y forestales de interés práctico. 
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Se recomienda estudiar primero las comunidades vegetales bien definidas y 
dejar para más tarde el análisis de las intermedias, de las mezclas y de las co
munidades desarrolladas sólo de modo fragmentario. Por desgracia, en nuestros 
países de antigua cultura muchas comunidades están representadas actualmente 
casi exclusivamente por fragmentos. 

Las sinopsis tabulares de las unidades superiores (alianzas, órdenes y clases) 
tienen utilidad en «l estudio taxonómico. Permiten una visión de conjunto de 
los grandes tipos de vegetación definidos florísticamente (véase pág. 121 ). 

Valoración de las tablas. Los caracteres principales de una comunidad pue
den obtenerse directamente de las tablas o calcularse a partir de ellas. 

Especies dominantes. Muchas veces las especies dominantes tienen poca im
portancia para la distinción y delimitación de las comunidades en nuestro sen
tido, debido a que muchas veces tienen una gran amplitud ecológica. Gran nú
mero de plantas diferentes pueden crecer junto a la misma especie dominante. 
Puede presentarse el caso de que dos poblaciones de la misma zona no tengan 
en común más que la especie dominante. 

¿Cómo comportarse con las comunidades de criptógamas? 
HILITZER (1925) considera a la dominancia como decisiva en la delimitación 

de las comunidades de criptógamas, ya que, según cree, la competencia conduce 
a la predominancia de una sola especie, que es la mejor adaptada al hábitat. 
ÜCHSNER (1928) y BARKMAN (1958) señalan en contra de este punto de vista 
que, dado que cada especie de epífito llega a dominar en una u otra comunidad, 
el número de las comunidades de epífitos basadas en la dominancia alcanzaría 
prácticamente el mismo número que el de especies. 

En la página 106 trataremos el problema de la importancia de la dominancia 
en la ordenación de las comunidades. La dominancia no es apropiada como 
base para una clasificación general y satisfactoria de las comunidades, entre otras 
cosas también porque la dominancia de las especies actualmente está condicio
nada en muchos casos por la intervención humana y sometida, por tanto, a rá
pidos cambios. 

Un ejemplo de ello lo ofrece la expansión progresiva natural, pero también 
favorecida por acciones forestales, de Pinus halepensis en el Languedoc. 

Esta conífera, introducida no hace mucho, se extiende actualmente sobre sue
los margosos impermeables de un modo muy rápido y forma un estrato arbóreo 
que cubre varias comunidades naturales. El profano verá en las poblaciones de 
Pinus halepensis una comunidad pluriestratificada que se diferencia estructural
mente de modo profundo respecto a comunidades de la zona, mientras que en 
realidad se trata de un intruso, que a pesar de su dominancia no es determi
nante de la composición en especies de la comunidad, aunque no deja de ser 
importante en el desarrollo de la vegetación. 

Presencia. Junto a la dominancia, la tabla de la comunidad indica la cons
tancia, esto es, la presencia más o menos constante de una especie en las pobla
ciones investigadas dentro de una determinada comunidad vegetal. 

LORENZ (1858) utilizó ya este término. Sin embargo, no se afianzó en la 
Geobotánica hasta que CAJANDER (1904) introdujo la elaboración en tablas de 
los distintos inventarios para formar listas de asociación. 

BROCKMANN-JEROSCH (1907) fue el primero que utilizó la presencia para el 
estudio comparativo de las comunidades vegetales . Denominaba especies «cons-

73 



1 
1 

tantes» a aquellas que se presentaban por lo menos en la mitad de las pobla
ciones investigadas (de distintos tamaños) , «especies accesorias» las que lo ha
cían por lo menos en un cuarto y «ocasionales» las que aparecían en menos 
de un cuarto de los inventarios. Existen, sin embargo, una serie de fallos que 
impiden que esta determinación de la presencia tenga éxito. 

Determinación de la presencia. La determinación de la presencia indica en 
cuántas de las diferentes poblaciones investigadas aparece una determinada es
pecie. Para esta determinación sólo deben considerarse los individuos de asocia
ción con desarrollo normal. ILVESSALO (1922, pág. 34) ha mostrado que el gru
po de las especies constantes varía considerablemente según la edad de un bos
que; no deben, por tanto, mezclarse las fases iniciales de una asociación con las 
óptimas. Además, las poblaciones individuales investigadas deben estar distribui
das con la mayor regularidad posible sobre toda la zona estudiada y deben 
proceder del mismo piso de vegetación; las subasociaciones deben tratarse por 
separado. 

Una determinación concluyente de la presencia requiere por lo menos diez 
inventarios; esta cifra no siempre puede alcanzarse en las asociaciones muy 
raras que están muy especializadas ecológicamente. Un pequeño número de po
blaciones homogéneas bien desarrolladas son más apropiadas para estudiar el 
grado de presencia que un gran número de poblaciones florísticamente hetero· 
géneas. 

Grados de presencia. El grado de presencia de las especies de una comuni
dad se expresa con exactitud suficiente mediante una escala de seis valores. 

Significan: 

5 o Vl=casi siempre presente (entre 80 y 100% de representantes de asociación 
[individuos de asociación]), 

4 o V=presente la mayoría de las veces (entre 60 y 80% de los representantes) , 
3 o IV=presentes frecuentemente (entre 40 y 60% de los representantes), 
2 o IIl=presentes con poca frecuencia (entre 20 y 40% de los representantes), 
l o Il=raras (entre 2 y 20% de las representantes), 
ss o !=presente de forma muy esporádica (en menos del 2% de los represen

tantes). 

La presencia puede expresarse también en forma de quebrado (15/18, 4/9). 
En el numerador figura el número de veces que aparece la especie y en el deno
minador el de las poblaciones representadas. Las especies de la clase de presen
cia superior, que aparecen por lo menos en 4/5 de las poblaciones aisladas, pue
den considerarse como omnipresentes de la asociación. 

Se obtienen datos más fidedignos cuando se expresa la presencia en porcen
tajes. ETTER (1949) ha señalado que el número de las especies accidentales 
aumenta constantemente a medida que lo hace el número de inventarios, mien
tras que el número de las especies constantes permanece igual. Por ello, las cifras 
de presencia de dos tablas basadas en diferente número de inventarios no coinci
dirán plenamente. Debido a esto, propone calcular la presencia refiriéndola a 
cien inventarios. 

Constancia. En principio no existe ninguna diferencia entre constancia, fre
cuencia y presencia. Las investigaciones de presencia referidas a unas superfi
cies, todas del mismo tamaño, reciben el nombre de determinaciones de cons
tancia. La diferencia entre constancia y frecuencia reside en que la segunda se 
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refiere a una sola población y expresa, pues, la estructura interna de la población 
particular, mientras que la determinación de constancia es válida en la compa
ración de poblaciones distintas (individuos de asociación). 

El método de la determinación de la constancia lo han desarrollado sobre 
todo los investigadores suecos, quienes dan gran importancia a las «constantes» 
para delimitar sociaciones. 

FIG. 44. Modo de determinación del grado de 
constancia y de presencia. (qm=m2.) 

2o qm 

l'lq~ ' 

e 

Se sitúan una serie de cuadrados (por lo menos diez) de 1, 2 ó 4 m2 sobre 
una sociación, de modo que se considere a ser posible la amplitud de varia
ción de la sociación. Según Du RIETZ (1930, pág. 431) no tiene importancia el 
que los cuadrados se sitúen en una sola o en varias poblaciones de la sociación. 

Las especies presentes en cada cuadrado se ordenan en forma de tabla en 
una lista conjunta. Cada inventario de un cuadrado corresponde a una columna 
de la tabla en la que se indica el grado de cobertura de las especies presentes. 
El grado de constancia se obtiene del número de veces que aparece una especie 
en los cuadrados investigados y se expresa en porcentaje. La determinación de 
la constancia en una población aislada coincide con la determinación de la fre
cuencia (constancia local); si se extiende a toda el área de la comunidad se ha
blará de constancia general. 

La determinación de la constancia puede realizarse independientemente de 
la de la frecuencia. Si se combina con ésta última (constancia en el sentido 
de algunos autores escandinavos) será posible dar, según KYLIN (1926), por lo 
menos una idea aproximada de la homogeneidad de esta comunidad, ya que la 
determinación de la frecuencia coincide con un aspecto del problema de la ho
mogeneidad y la determinación ligada de la constancia coincide con otro. 

FIG. · - E1a:rión ele áreas en ocho :represan.ant;::; (1 a 8) d~ la misma asociación para 
1Meh 1ifHL8T ~ COllJISt.an:ia. 

). para econocer las _ a iones se determina gene
·¡¡rAJRODaJ'!S de fra""ltle!l ·a de las especies (la constancia 

c:ollo;¡;;jia -....-n.....,.;1,,.,,.., ·~ malianr la investigación florística de unos 
cc!!:f:re:!lt'm .. _ Ik ~ d distintos inventarios de represen-

o:;;====~ s: ~ cl grado de constancia de las especies. Esto 
c::!m:dE:me tl~b-i!.!:'n es diando en cada población un cuadrado 

n2~·a'o. en ta las de estos inventarios de 4 m2 de todas 
C:::r:!!:m::r-.z:!! ~A!m~Xl'l5 o=!t..11.1.li:i1.J,u•o el grado de constancia general (Fig. 45) . 
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Lo mismo que las cifras de frecuencia, las de constancia dependen del ta
maño de las superficies investigadas y aumentan con él. 

Generalmente se designan como constantes · aquellas especies que aparecen 
por lo menos en un 90%' de las superficies investigadas. Naturalmente, su nú
mero desciende con la distancia de los cuadrados investigados, por lo que al 
trabajar sobre zonas extensas, como, por ejemplo, todo el norte de Finlandia, 
hay que conformarse con exigencias más modestas. 

Es aconsejable que en la determinación de la constancia general quede repre
sentada cada población particular por un solo inventario de una superficie de 
un tamaño determinado, o si no que todas las poblaciones estén representadas 
por el mismo número de superficies del mismo tamaño. 

Diagrama de constancia y de presencia. Las curvas y diagramas de cons
tancia representan para la asociación lo mismo que las curvas y diagramas de 
frecuencia para la población concreta. Se distinguen, sin embargo, de la curva 
de frecuencias porque normalmente las dos clases inferiores presentan un má
ximo muy acentuado. Las clases de constancia superiores son pobres en especies, 
pero naturalmente se enriquecen aumentando el tamaño de las superficies inven
tariadas. Una asociación como el Elynetum (véase BR.-BL. y JENNY, 1926), muy 
bien definida, pero rica en especies y poco homogénea, da el diagrama de cons
tancias representado en la figura 46. 

J2 
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zq 
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12 

8 

IJ 

Número 
de especies 

Número 

110 
de especies 

36 

32 
28 
211 
20 
16 
12 
8 
t¡ 

B 

J 11 11! IV Y "\ Clases de 
10-20 2tHO'll}6060-80 80-100% J' constancia 

FIG. 46. Diagrama de constancia del Elynetum. A, diez inventarios de 4 m2 correspon
dientes a diez representantes de la parte central y oriental de los Grisones; B, los mismos 

inventarios, a los que se añaden otros dos de 4 m2 del Tirol meridional. 

Las superficies utilizadas en el cálculo de la constancia se mantienen por 
debajo del área mínima de la asociación (véase pág. 80), ya que no se encuen
tran superficies mayores homogéneas en número suficiente. 

El Polytrichetum sexangularis es una de las asociaciones más pobres en es
pecies y aparentemente más homogéneas de los Alpes; su área mínima no su
pera 1 m2

• En la figura 47 se muestra con fines comparativos un «diagrama 
de presencia» de esta asociación obtenida a partir de 15 poblaciones homogé
neas normalmente desarrolladas y delimitadas naturalmente de 2 a 10 m2 de 
superficie. Comparada éon la curva de constancia basada en superficies de 1 m2 

vemos que muestra un aumento de las especies accidentales de la clase I y tam
bién, por otra parte, un aumento en el número de especies de la clase superior. 

Muchos de los llamados «diagramas de constancia» son, tal como indicó 
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KYLIN (1926), simples diagramas de frecuencia y sus determinaciones son las de 
frecuencia y no de constancia, porque se refieren a una sola población particular 
o a muy pocas de ellas de situación próxima. 

De las investigaciones hasta ahora realizadas puede concluirse que a los 
diagramas de constancia no se les puede dar ningún valor para la delimitación 
de asociaciones o sociaciones. Sólo pueden considerarse como una expresión 
gráfica del grado de homogeneidad florística. Naturalmente, cuanto mayor sea 

Fw. 47. Diagramas de constancia y 
de presencia del Polytrichetum se
xangularis de los Alpes centrales. A, 
diagrama de constancia, basado en 
10 áreas de 1 m2 correspondientes a 
otros tantos . representantes de la aso
ciación; B, diagrama de presencia, 
basado en 15 representantes bien 

desarrollados de 2 a 10 m2. 

Número 
de especies 

:¡L 
I IIJ!IIVV 

28 
ztl 
20 
16 

12 
8 
LJ 

Número 
de especies 

el número de especies en las clases superiores de constancia o presencia (IV a V), 
mayor será la concordancia florística de las poblaciones particulares, la homo
geneidad «florística». La simple concordancia «fisionómica» externa viene deter
minada mucho más por um1.s pocas especies dominantes y no puede deducirse 
del diagrama de constancia. La figura 31 se refiere a una comunidad fisionó
micamente muy homogénea y de una homogeneidad florística pequeña (véase 
también NORDHAGEN, 1928; KALLIOLA, 1939). 

Coeficiente de comunidad. El coeficiente de comunidad se puede utilizar 
para valorar la semejanza de dos tablas de inventarios. 

JACCARD (1901) entiende por coeficiente de comunidad a la relación expresa
da en por ciento de la concordancia en especies de dos territorios o poblaciones 
según la fórmula 

e 

a+b+c 

en la que a indica el número de especies de la unidad A que faltan en B, b el 
número de especies que sólo se presentan en B y e el número de especies comu
nes a ambas. 

SéiRENSEN (1948) compara los intentos realizados en este sentido utilizando 
las relaciones de afinidad de algunos órdenes, alianzas, asociaciones y sociaciones 
de Europa media, y después de un profundo examen propone una fórmula para 
la determinación de la concordancia en especies de dos comunidades. 

El cociente de semejanza se expresa del siguiente modo: 

QS (Quotient of Similarity)=~, donde a representa el número de espe-
a+b 

cies de una población (inventario), b el del otro inventario que se compara 
y e el número total de especies de los dos inventarios o poblaciones. No se con
sideran ni frecuencia, ni grado de cobertura de las especies, etc. 

Los coeficientes de semejanza utilizados por PooRE (1955) y FALINSKY (1962) 
son muy parecidos. 

Su utilización es limitada, porque por este método sólo pueden compararse 
dos poblaciones entre sí. Además, SéiRENSEN llega a la conclusión de que con la 
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utilización práctica de su método las poblaciones pueden situarse sin dificulta
des en el sistema florístico corriente. 

BARK.MAN (1958) propone una fórmula de afinidad mejorada. Esta es: 

A (=afinidad)=-==¡=')'= 
.¡¡a.¡13 

en donde ¡y representa la suma de los grados de cobertura menores totales 
( CT) de las especies que se presentan en las dos asociaciones A y B que se 
comparan. ¡a es la suma de todos los valores de · CT de las especies que sólo 
se presentan en A y también de las diferencias positivas CTA - CT 8 , esto es, de 
aquellas especies cuyo CT es en A superior a B. ¡13 corresponde al caso inverso. 
Cuando una especie x tiene un valor CT de 120 en A y de 200 en B, su a val
drá O, su /3 80 y su y valdrá 120. En lugar de los valores CT, en el sentido de 
TüxEN y ELLENBERG (1937), pueden tomarse también los valores de abundancia 
de grupo en el sentido de SCHWICKERATH (1931). En todas estas fórmulas se uti
liza el número total de especies pero no el valor de las especies; no se considera 
ni presencia ni grado de cobertura (valor de cobertura). 

Los cálculos son mucho más sencillos cuando se emplea sólo el grupo de 
especies de la «combinación de especies características» en vez de la lista total, 
de modo que se prescinde de las especies que no pertenecen a este grupo y no 
son decisivas en las relaciones de afinidad. RAABE (1952) ve en la combinación 
de especies florístico-característica el «objeto ideal» para las investigaciones es
tadístico-matemáticas, tal como las utilizó él mismo en sus estudios de afinidad 
en la zona costera de Schleswig-Holstein (véase pág. 99). 

Sin embargo, sus argumentos también han sido criticados (véase BARK
MAN, 1958, pág. 322). De todos modos, la combinación característica de espe
cies también se emplea para la determinación de otro valor de afinidad de las 
poblaciones propuesto por GRÜNIG (1955), el llamado método de las discordan
cias. El autor calcula según este método la concordancia florística de algunas 
comunidades de turbera baja en Suiza. Por desgracia, dificultan el empleo de 
este método los excesivos cálculos que hay que realizar al aplicar el método. 

ELLENBERG (1956) diferencia entre coeficiente de comunidad (C.C.) basado 
en la presencia, la masa, la frecuencia y la cantidad y expresa a los. dos primeros 
según las siguientes fórmulas: 

Pe e.e. de presencia= X 100 (%) 
Pa+Pb+Pe 

donde Pe indica el número de especies comunes, Pa el de las que aparecen sólo 
en el primer inventario y Pb el de las que sólo existen en el segundo inventario. 

Me:2 e.e. de masa= x 100 (%) 
Ma+Mb+Ma:2 . 

Me indica la suma de la porción de masa de todas las especies comunes, 
Ma la de las especies que sólo aparecen en el primer inventario y Mb la suma 
correspondiente al segundo. 

Para obtener el coeficiente de comunidad basado en la cantidad de las espe
cies (C.cant.) deben calcularse primero los porcentajes medios de cobertura (véa-
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se pág. 50). Los coeficientes de comunidad permiten un control matemático para 
saber si la ordenación de los inventarios en una tabla corresponden o no a la 
gradación de sus semejanzas. 

ELLENBERG no deja de destacar la problemática de la utilización de métodos 
matemáticos en la ciencia de la vegetación; indica que a menudo el tiempo que 
se requiere para el cálculo de las relaciones de semejanza no resulta compensado. 

DAHL (1960) se ha ocupado recientemente con intensidad de los distintos 
métodos de determinación del índice de uniformidad ( «index of uniformity») y 
los compara unos con otros. 

1 
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FIG. 48. Clases de correlación de las especies en los prados holandeses 
(según DE VRIES, 1923). 

I Agrostis canina 
2 Achillea millefolium 
3 Alopecurus geniculatus 
4 Anthoxanthum odoratum 
5 Alopecurus pratensis 
6 Arrhenatherum e/atius 
7 Agrostis sto/onif era 
8 Agrostis tenuis 
9 Caltha palustris 

10 Cardamine pratensis 
11 Carex disticha 
12 Cirsium dissectum 
13 Carex panicea 
14 Carex stolonifera 

15 Cynosurus cristatus 
16 Dactylis glomerata 
17 Filipendula u/maria 
18 Festuca ovina 
19 Festuca rubra 
20 G/yceria fluitans 
21 Glyceria maxima 
22 Holcus lanatus 
23 Luzula campestris 
24 Lychnis flos-cuculi 
25 Lolium perenne 
26 Molinia coerulea 
27 Poa annua 
28 Potentilla erecta 

29 Phalaris arundinacea 
30 Phleum pratense 
31 Plantago maior 
32 Poa pratensis 
33 Poa trivalis 
34 Ranunculus acer 
35 Ranunculus repens 
36 Rumex acetosa 
37 Sieglingia decumbens 
38 Stellaria graminea 
39 Taraxacum officinale 
40 Trifolium pratense 
41 Trisetum flavescens 
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Correlaciones entre las especies. El método empleado por DE VRIES (1953) 
y sus colaboradores para determinar el grado de conexión entre las especies en 
las comunidades de praderas de Holanda tiene puntos en común con los coefi
cientes de comunidad. Un matemático elaboró mil inventarios obtenidos objeti
vamente. Se obtuvieron así las relaciones de correlación expresadas en la fi
gura 48. 

/(}(} -

Superficie -

FIG. 49. Curva de especies y área, 
O valores calculados • valores em

píricos (según RoMELL) 

Esta representación gráfica de la umon de las especies muestra que ciertas 
especies están muy unidas entre sí por una correlación fuerte y «que las agru
paciones de especies que así resultan se corresponden en general con las asocia
ciones de la escuela de Zürich-Montpellier». La forma de representación de DE 
VRIES destaca las relaciones socioecológicas de las especies comparadas, aunque 
sólo sea en un marco pequeño, esto es, siempre que las condiciones externas 
sean semejantes. Debe determinarse todavía hasta dónde alcanza su validez en 
el aspecto territorial. 

Area mínima. Los fitosociólogos están de acuerdo en que una comunidad 
necesita un área no demasiado pequeña para su desarrollo normal y que este 
espacio mínimo debe corresponder a un número mínimo de especies. Area mí
nima y número mínimo de especies son dos condiciones que debe cumplir toda 
población representante de una comunidad. Nosotros aún añadimos una tercera 
condición para poder emplear una población vegetal para la determinación de 
presencia, esto es, para su calificación como representante de la comunidad; se 
trata de que posea la combinación característica de especies (véase pág. 117). 

Area mínima y número mínimo de especies son distintos para cada asocia
ción y deben determinarse empíricamente. 

Curva de especies y área. Para el reconocimiento del área mm1ma puede 
utilizarse la curva de especies y área que ilustra la relación entre superficie y 
número de especies. 

fIG. 50. Curva de especies y área del pastizal del 
Craterostigmetum nano-Ianceolati en el Congo 

(según LEBRUN, 1947). 

El número de especies de una comunidad determinada aumenta rápidamente 
a medida que lo hace la superficie, luego lo hace lentamente para aumentar cada 
vez más despacio hasta que apenas sufre aumentos. 

LEBRUN (1947) ha empleado la curva que relaciona el tanto por ciento de 
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especies y el área, tal como la calculó teóricamente RoMELL ( 1920), basándose 
en el cálculo de probabilidades, para la determinación del área mínima de la 
asociación del pastizal del Congo del Craterostigmetum. 

La curva de número de especies y área es la más utilizada. En ella se repre
senta el número de especies en ordenadas y en abscisas la superficie. Al inter
pretar esta curva se puede obtener la relación del número de especies con res
pecto al tamaño de la superficie y también la riqueza en especies de una comu
nidad (Fig. 51). 

La figura 51 muestra cómo de dos asociaciones afines de la alianza del Ca
ricion curvulae hay una que tiene el doble de especies que la otra y que nú
mero promedio de especies corresponde a una superficie determinada en las dos 
asociaciones. Por tanto, la curva número de especies-superficie se convierte en un 
documento de importancia sociológica. 

60 
Fesfucelum Haller i 

Curvu!efurrt fypicum 

e 

<'. 
10 

. 1 ~ 10 50 1oo m1 
Superficie de los Inventarios 

Fw. 51. Curvas del número de especies y área (estimadas de un modo aproximado). Re
lación entre el número de especies y el área en la alianza del Caricion curvulae (de BR-BL. 

y JENNY, 1926). 

En el Curvuletum comienza el recorrido horizontal de la curva, estimado 
aproximadamente con una superficie de alrededor de 10 m2 (unas treinta espe
cies) ; en cambio, en el Festucetum halleri lo mismo corresponde a una superficie 
de 20 m2 (unas cincuenta y dos especies). En otras palabras, el área mínima del 
Curvuletum se sitúa alrededor de 10 m2 y la del Festucetum halleri entre 20 
y 25 m2

• 

KYLIN (1926) fue quien estudió teóricamente por primera vez las curvas 
encontradas de un modo empírico y desde entonces se ha discutido mucho 
acerca de la base matemática de las curvas de especies y área. CAIN ( 1938), 
VESTAL (1949) y MARGALEF (1951) se han ocupado intensamente de este pro
blema y no han faltado las críticas (AsHBY, 1948). Hoy día domina el escepti
cismo; en efecto, los tres · investigadores anteriores llegaron a los mismos re
sultados, que, según MARGALEF, serían válidos también para las comunidades 
planctónicas: la definición teórica del área mínima es la de que se trata de un 
punto escogido convencionalmente en la curva de especies y áreas. 

CAL (1 938) propone la relación de abscisa a ordenada de 1: 3. No sitúa el 
límite de la superficie mínima allí donde se inicia el recorrido horizontal de la 
curva, sino allí donde 1/ 10 de la longitud de las ordenadas corresponde a un 
aumento de especies de 1/ 10 del número total. (Festucetum halleri, longitud de 
las rdenadas, 100 m2

; número total de especies, 56; 1/ 10=5,6.) 
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VESTAL (1948) resuelve el problema de un modo semejante. MARGA
LEF (1951) ha estudiado intensamente el problema desde el punto de vista ma
temático y propone una generalización de la fórmula. 

Para ilustrarla expone un ejemplo ya utilizado por -CAIN (l. c.) tomado de los 
Alpes Grisones, el Elynetum. 

Superficie 

0,5 
1 
4 

20 
50 

Número de especies 
observadas 

21 
28 
35 
46 
56 

Número de especies 
calculadas 

24 
28 
36 
46 
51 

De la curva resulta que cada vez que se duplique la superficie habrá un 
incremento aproximado de cuatro especies. 

La concordancia entre las cifras calculadas y los resultados empíricos es 
evidente. 

En la práctica se determinará la superficie mínima a base de la curva de 
especies y área empírica y no de la calculada. Se realizará allí donde, estando 
presente la combinación media normal de especies, se alcance el número me
dio de especies de la asociación. Pueden resultar distintos valores para dife
rentes inventarios de una misma asociación, de modo que varíe el área mínima 
de la asociación. En una misma asociación de epífitos puede oscilar entre 10 
y 30 dm2 (en el Phyllantho-Tortuletum), pero también entre 100 y 400 dm2 (en 
el Anomodonto-Isothecietum) (BARKMAN, 1958). 

En las comunidades muy pobres en especies (manglar, asociación de Scirpus 
maritimus y Scirpus littoralis, véase Fig. 42), entre otras, la curva de especies 
y área toma rápidamente la dirección horizontal y se obtiene ya el número com
pleto de especies en una superficie muy pequeña. 

También en algunas comunidades muy ricas en especies, como sucede entre 
otros en el Cicendietum filiformis y el Centunculo•Anthoceretum (MooR, 1936), 
también se puede alcanzar rápidamente el área mínima (unos 4 m2

). Por otra 
parte, comunidades pobres en especies, como el Salicornietum fruticosae y el 
Salicornietum radicantis, lo mismo que el Curvuletum, poseen un área mínima 
muy superior. 

Las comunidades de la estepa, ricas en especies, tienen un área mínima re
lativamente grande. ALECHIN (1935) describe una asociación de este tipo de la 
estepa de gramíneas del sur de Rusia, cuya área mínima es de 100 m2

• Sobre 
una superficie de un metro cuadrado crecen hasta 77 especies y sobre una 
de 100 m2 hasta 121 especies. 

Si no se exigieran condiciones de homogeneidad muy severas en las super
ficies inventariadas, se alcanzarían áreas mínimas semejantes en las comunidades 
mediterráneas (Onobrychi-Barbuletum, Brachypodietum ramosi). 

En el Onobrychi-Barbuletum de Montpellier se encuentran por término me
dio 65 especies en una superficie de 4 m2• 

Si el reconocimiento de los caracteres de una comunidad pudiese basarse en 
un cálculo puramente mecánico, habría que tomar para la realización de las 
tablas y determinación de la presencia o de la constancia tan sólo aquellas su
perficies que alcanzasen por lo menos el área mínima media y el número medio 
correspondiente de especies. El resto de las demás superficies menores y más 
pobres en especies se considerarían fragmentos de asociación. 
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Pero en algún caso puede presentarse la combinación de especies normal y 
característica de una asociación en superficies pequeñas (véase tabla 1, núme
ros 8 y 9), y puede darse también el caso contrario de que permanezca incom
pleta en una superficie que supere ampliamente el área mínima. 

En todos los inventarios de asociaciones que vayan a utilizarse en tablas 
ha rá que tener en cuenta que esté representada la combinación de especies 
normal y característica y que se cumpla aproximadamente la condición del área 
mínima. 

Fidelidad a la comunidad. La delimitación de la unidad fitosociológica bá
sica, la asociación, lo mismo que la de todas las unidades superiores, se basa 
más en el carácter cualitativo de la fidelidad que en los cuantitativos y en la 
dominancia. La tipificación y sistematización de las comunidades de seres vivos 
alcanza así posibilidad de empleo universal. 

La distinción de las asociaciones, alianzas, etc., se basa en primer lugar en 
la fidelidad a la comunidad. Su consideración facilita la elección en el campo 
de las poblaciones que deben considerarse. 

Se entiende por fidelidad a la comunidad a la limitación más o menos es
trecha de determinadas especies a unas determinadas comunidades vegetales . Es
tas especies reciben el nombre de características. Lo mismo que existen plantas 
que están íntimamente ligadas a unos suelos determinados o un clima bien de
finido, se encuentran también otras que aparecen limitadas a determinadas co
munidades vegetales: especies fieles a la comunidad. Son mucho más abundan
tes , sin embargo, aquellas plantas que prefieren acusadamente una o varias co
munidades vegetales, pero que no están sociológicamente limitadas de modo 
estricto a ellas. Existen, por último, otras especies que se desarrollan bien en 
comunidades vegetales muy variadas y tienen en todas ellas un grado elevado de 
competitividad. De todos modos, no puede decirse de ninguna especie que apa
rezca en todas las comunidades de una región, ni siquiera en el caso de que se 
tomen éstas en sentido amplio. Más bien se encuentra una diferenciación natural, 
una selectividad de las plantas respecto a las comunidades vegetales. En ella 
intervienen decisivamente los caracteres específicos, la fuerza de competencia y 
de expansión (medios de diseminación) y también el pasado histórico (migracio
nes) de cada especie, lo que determina un campo de acción unas veces amplio 
y otras estrecho. 

Causas de la fidelidad a la comunidad. La especialización sociológica más 
o menos estrecha de las especies características es un hecho paralelo a la fideli
dad al ambiente ecológico, conocida desde mucho tiempo atrás, que puede tener 
varios orígenes. 

1. Algunos paleoendemismos de regiones geológicamente antiguas están muy 
estrictamente localizadas en los aspectos sociológico y ecológico (muchas especies 
del terciario en asociaciones mediterráneas) . Parece ser que la endogamia per
sistente de estas especies ha conducido a localizarlas en un hábitat cada vez más 
estrecho, lo que ha conducido a que algunas (¡sobre todo los tipos geográfica
mente aislados !) perdiesen la capacidad de variación y expansión. 

Un buen ejemplo de megaendemismo paleógena es el caso de Pellaea calomelanos, 
un helecho esencialmente tropical, que en Europa se presenta exclusivamente como 
reliquia en el Prepirineo catalán. Desde el punto de vista regional Pellaea es una 
especie absolutamente fiel a una asociación de las grietas de las rocas silíceas (fi
gura 52). 
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Alyssum pyrenaicum es una especie característica de la asociac1on que lleva su 
_nombre y que actualmente solo crece en las grietas de las rocas de Font de Cóms 
en los Pirineos orientales; Teucrium cravense (MAIRE, MoLINIER y TALLON) se ha 
encontrado hasta ahora sólo en un lugar muy delimitado en el Jsoetion de la Crau; 
Benedictella benoistii es un endemismo genérico que sólo aparece en los años fa
vorables, esto es, relativamente lluviosos, en unas pocas <layas del Marruecos occi
dental. Existen otras muchas especies características de carácter relictual semejantes 
a las anteriores. 

FIG. 52. Pellaea calomelanos como reliquia en las grietas de una roca silícea en la pro
vincia de Gerona, Cataluña. (Foto MONTSERRAT y BR.-BL.) 

Junto a estas especies características paleogénicas existen también otras, cuya 
fidelidad a la comunidad se debe a una adaptación especial unilateral a deter
minadas condiciones físico-químicas del hábitat (Fig. 53). 

2. Algunas combinaciones de genes de círculos de formas polimorfos tie
nen una vitalidad mayor en determinadas comunidades y se multiplican en ellas 
de un modo más fácil y abundante que en los tipos próximos. Una combinación 
de genes se ve favorecida y las demás perjudicadas y, por último, eliminadas. 
De este modo se establece un hiato más o menos manifiesto y la combinación 
de genes que perdura puede llegar a convertirse en una pequeña especie a través 
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de endogamia. La separac1on por aislamiento geográfico y formación de peque
ñas comunidades de reproducción favorece la constitución de pequeñas especies 
locales, especialmente si se produce al mismo tiempo una especialización ecoló
gica (dunas de arena, suelos salinos, climas de montaña) (Jasione lusitanica en el 
Anagallo•Helichrysetum de las dunas de la costa portuguesa, Chrysanthemum vul
gare var. delarbrei del Festucetum spadiceae de Auvergne). Esta diferenciación 

Frn. 53. Potentilla caulescens, especie característica del Potentilletum caulescentis de 
fisuras de las rocas calizas . (Foto excurs. S.I.G.M.A.) 

encuentra grandes dificultades allí donde la especie esté constituida por una 
población rica en formas que permita un intercambio permanente de genes. 
A. KozLOWSKA (1925), en sus estudios sobre la variabilidad de Festuca ovina, 
llegó a la conclusión de que las asociaciones constituyen un factor importante 
en la diferenciación de las pequeñas especies. 

La apogamia facilita igualmente la diferenciación de formas más o menos 
especializadas en su sociología (especies características del Festucetum halleri 
del grupo de Pilosellina, del Seslerio-Semperviretum de los grupos de Villosa y 
Vulgata del género Hieracium, especies alpinas de Alchemilla, Taraxacum). 

· 3. Algunas especies en condiciones óptimas (por ejemplo, Europa media o 
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septentrional) son poco electivas y se desarrollan en comunidades muy diferen
tes, pero se convierten en especies características exclusivas de determinadas aso
ciaciones en otras zonas (Europa meridional), porque allí sólo pueden satisfacer 
sus necesidades vitales en determinadas comunidades . 

En Irlanda, de clima atlántico extremo y nebuloso, los higrófitos del Magno
caricion e incluso del Phragmition, penetran en los pastizales mesófilos. Una se
rie de plantas de los bosques y matorrales medioeuropeos se desarrollan allí 

Frn. 54. Ledum palustre. Reliquia glacial muy rara en las turberas del Sphagnion con 
pino albar en el Tatra. (Foto NABELEK.) 

con no poca frecuencia en comunidades abiertas de pastizales secos y landa 
(Hypericum pulchrum, Luzula silvatica, muchos musgos, como Scleropodium 
purum, Hylocomium loreum, hepáticas, etc.) , mientras que normalmente en 
Europa central, y sobre todo en la meridional, están íntimamente ligadas al bos
que y al matorral. 

También se da el caso contrario: xerófitos termófilos que en la Europa me
dia, y más aún en la septentrional, están estrechamente limitados a los pastizales 
secos de la alianza del Mesobromion, ya en la parte meridional de la Europa 
media pueden encontrarse en otras comunidades que en ningún modo son de 
microclima o hábitat extremos. 
.. 4. La fidelidad a la comunidad puede deberse, por último, a la ausencia 
en grandes zonas de comunidades afines. 

Lós halófitos ubiquistas del litoral se convierten en especies características 
indicado.ras de suelos salinos en las comunidades de halófitos aisladas en las 
zonás interiores. Arnica montana, Antennaria dioeca ssp. borealis, etc., son ·es-
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pecies acidófilas características de la clase de los Caricetea curvulae; pero apa
recen en algunas partes de su área de distribución, en las que los suelos ácidos 
son raros, como características de asociaciones acidófilas muy determinadas. Las 
especies características del orden de turberas altas, Ledetalia, se concentran en 
zonas de la Europa media pobres en tales turberas, en asociaciones de suelos 
pantanosos bien delimitadas (Fig. 54 ). 

5. Las relaciones de competencia constituyen un factor muy importante en 
la constitución de las relaciones de fidelidad. Existen especies que podrían des
arrollarse bien en ciertas comunidades si no fuera por la dura competencia que 
presentan otras especies mejor adaptadas; si se suprime la competencia o se 
trata de comul)idades alteradas, podrán desarrollarse bien también en otras con
diciones ambientales. Como consecuencia de la competencia se ven relegadas a 
unas comunidades muy determinadas. Nuestros experimentos con especies de 
umbelíferas son muy instructivos (véase pág. 555) y muestran que la fidelidad 
a la comunidad no coincide con la fidelidad al hábitat. La fidelidad a la comu
nidad de algunas especies de asociaciones culturales tiene su base también en 
las relaciones de competencia. 

En la zona suboceánica prealpina el Mesobromentum, poco denso (los camé
fitos y hemicriptófitos perennes a menudo no cubren más de cuatro quintos de 
la superficie del suelo), es el único pastizal natural, donde las plantas anuales 
(Cerastium brachypetalum, Arenaria leptoclados, Vicia tetraspernia, Myosotis 
collina y otras) encuentran un lugar de germinación. En las . comunidades del 
Nanocyperion de Europa media, sobre todo en el Eleocharetum, las condiciones 
extremas, sobre todo la corta duración del tiempo de vegetación . después del 
descenso del nivel del agua, permiten la coexistencia de un número muy limi
tado de especies (W. KocH, 1926). 

La existencia de especies características, tan importante fitosociológicamente, 
tiene su base en la fidelidad. Estas especies constituyen el fundamento de las 
unidades básicas de la vegetación. 

Especies características. Junto a las especies linneanas pueden considerarse 
también las razas, subspecies e incluso variedades difíciles de definir morfoló
gicamente, que encuentr,ªn su óptimo de presencia en determinadas comunidades. 
Las especies deaniplia-difusión de genefüs envía de desarrollo incluyen muchas 
veces razas paralelas fijadas genéticamente, genotipos, que están ligadas a de
terminadas regiones y también frecuentemente a determinadas comunidades 
bien delimitadas (alianzas, asociaciones). Estas razas paralelas, generalmente 
subspecies, limitadas a determinadas zonas climáticas, no sólo se diferencian 
morfológicamente, sino también ecofisiológicamente, tal como han señalado 
CLAUSEN, KECK y HIESLEY (1948) en el complejo del Achillea millefolium. 

Géneros como Hieracium, Centaurea, Gentiana, Saxifraga, Thymus, Viola, 
Campanula, Euphorbia, etc., son especialmente· ricos en p_eQl!eñas especies vi
carias, que en los aspectos ecológico y sociológico son especies características 
en comunidades de determinados territorios. 

Aquellos especialistas ecológicos que dependen directamente de determina
dos organismos y grupos de organismos o de las condiciones de vida que ellos 
crean, pueden ser también especies características. Entre ellas se encuentran 
muchas especies micótrofas, saprófitas, epífitas, nitrófilas y algunas acidófilas y 
humícolas. Los parásitos son muchas veces fieles a su hospedador o al ambiente 
(pensemos en la localización estricta de muchos hongos, líquenes y algas), pero 
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es más raro que sean fieles a la comunidad. De todos modos, puede presentarse 
el caso de algunos hongos parásitos que están más unidos a determinadas co
munidades vegetales que a SU hospedador (Gii.UMANN, comunicación verbal), tam
bién las razas de V iscum al bum muestran una marcada preferencia por determi
nadas asociaciones forestales, donde el hospedador es más fácil de atacar y me
nos resistente. 

Especies diferenciales. Se denominan especies diferenciales los táxones, que 
sin poseer una limitación sociológica estrecha, esto es, sin ser especies caracte
rísticas, se presentan tan sólo en una de dos o más comunidades afines, po
niendo así de manifiesto determinadas diferencias bióticas, edáficas, microclimá
ticas, corológicas o genéticas. 

Las especies diferenciales sirven para distinguir dos o más comunidades pró
ximas desde el punto de vista florístico, especialmente las subasociaciones, que 
no tienen especies características propias (véase pág. 118). 

Las especies diferenciales de asociaciones ayudan a conocer mejor las aso
ciaciones (véase tabla 6, pág. 123). 

Las asociaciones diferenciadas por especies características y diferenciales son 
de tamaño análogo y resultan comparables entre sí. 

Acompañantes, accidentales. Las especies que no pueden calificarse como 
características o diferenciales, pero que se presentan con abundancia o frecuen
cia en una comunidad, se denominan acompañantes. Las que se presentan en 
muy pocos inventarios, entre un número elevado de ellos, se denominan acci
dentales. Puede tratarse de plantas raras o de especies que sólo excepcional
mente penetran en la comunidad; en este último caso es frecuente que ello re
sulte de intervención humana. 

Para no cargar excesivamente la tabla de asociación, suelen reunirse a las 
plantas accidentales fuera de la tabla. 

La delimitación de las accidentales depende del número de los inventarios. 
Si se dispone entre 15 y 20 inventarios, se tomarán generalmente como acciden
tales a aquellas especies que se presentan sólo en 2 ó 3 de los inventarios; caso 
de tratarse de 25 a 40 inventarios, serán tratadas como accidentales las que 
aparezcan en menos de 4. Un gran número de especies accidentales indicará 
una asociación desequilibrada e inestable porque está alterada o mal compren
dida, o bien que el investigador es incompetente. 

Grados de fidelidad. Se puede diferenciar una graduación de fidelidad aten
diendo a la mayor o menor limitación de las especies a determinadas comunida
des vegetales: 

A. Especies características 

Exclusivas (grado de fidelidad 5): limitadas exclusiva o casi exclusivamente a 
una comunidad determinada. 

1 . ..--- Electivas (grado de fidelidad 4): especies con una limitación clara; tienen un 
óptimo bien acusado en una comunidad, pero también se presentan en otras, aunque 
en éstas son poco abundantes y raras o presentan vitalidad disminuida. 

Preferentes (grado de fidelidad 3): más o menos abundantes en varias comu
nidades, pero con preferencia por una determinada; especies cuyo óptimo se en
cuentra en una comunidad determinada. 
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B. Acompañantes 

Indiferentes (2): especies sin una correlación positiva muy marcada respecto a 
una comunidad. 

C. Accidentales 

Extrañas (1): raras, procedentes de otras comunidades o reliquias de otras co
munidades que habían ocupado el mismo lugar. 

Determinación de la fidelidad. El primer requisito para determinar la fide
lidad es el conocimiento de las comunidades vegetales de un territorio. A partir 
de los inventarios se ve que algunas agrupaciones se repiten constantemente bajo 
unas condicions externas determinadas. Algunas especies (las fieles) se limitan 
a unas agrupaciones determinadas y otras (las electivas o preferentes) manifies
tan su pertenencia a determinadas agrupaciones por un desarrollo especialmente 
bueno, gran densidad de individuos, presencia constante, etc. Las agrupaciones 
de especies que coincidan florísticamente se reunirán en una tabla (véase tabla 
de comunidad, págs. 66 a 69). 

En la determinación de la fidelidad sólo deben utilizarse observaciones so
ciológicas realmente significativas. La intervención ocasional humana (tala, in
cendio, desagüe, etc.) introduce cambios súbitos en la vegetación, que condicio
nan la aparición de estados de transición desequilibrados y facilitan la presencia 
de reliquias de asociaciones anteriores (reliquias de bosques y de pantanos) o de 
pioneros de la asociación sucesora. Por tanto, hay que considerar también el 
estado de desarrollo de la vegetación. -

El valor diagnóstico de las especies características para la diferenciación de 
comunidades exige que se las ponga en evidencia del modo más objetivo po
sible. 

Si en un principio se basaba en la apreciación de la distribución de especies 
en el campo, basada en la memoria, el número creciente de tablas de asociación 
utilizables (¡no todas son utilizables!) permitió pronto una definición más pre
cisa de las especies características a través de comparaciones entre las tablas. 

Fichas de fidelidad. Las fichas de fidelidad se han mostrado como el medio 
mejor para la determinación de la fidelidad. 

Ahorran investigaciones complicadas, comparaciones y cálculos, ya que a 
partir de ellas puede obtenerse directamente la presencia de las especies y las 
relaciones de cantidad de las mismas en las distintas comunidades. Para facilitar 
las comparaciones se expresa la presencia en porcentajes; la cantidad media y, 
cuando sea necesario, la vitalidad media, la sociabilidad media, etc., se añadirán 
a los porcentajes como exponentes. 

Cada especie o subspecie de la flora de un país o de una zona tiene su 
ficha. En ella se indicarán todas las comunidades donde se ha observado la 
especie, junto con su presencia y también su sociabilidad media y su vitalidad. 
Estas fichas permiten la determinación objetiva de la distribución sociológica 
de las especies, lo mismo que su grado de fidelidad. Una premisa indispensable 
es la existencia de suficientes tablas de asociaciones fidedignas. En las especies 
raras son también de interés las observaciones aisladas sobre la localización y sus 
exigencias ecológicas. La utilización de estas fichas será mejor cuando además 
de las observaciones sociológicas se disponga también de otras autoecológicas 
y dinámicas. 
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Ficha de fidelidad de Astragalus monspessu/anus L. 

(Complejo regional, sinecosistema: bajo Languedoc.) Forma vital: Ch. suffr. 

Característica de la asociación: Onobrychidetum supinae (Aphyllan-
thion) ... .. . ... .. . ... ... ... .. . ... .. . .. . .. . ... ... ... .. . .. . ... ... .. . 361•11/41 80 

Orden Rosmarineta/ia: 

- Alianza Rosmarino-Ericion 
Rosmarino-Lithospermetum cistetosum ........ ......... . 
Rosmarino-Lithospermetum ericetosum .. . .. . . . . .. . .. . .. . 
Rosmarino-Lithospermetum staehelinetosum .. . .. . .. . .. . .. . 
Rosmarino-Lithospermetum linetosum salsol . .. . .. . .. .... .. . 
Rosmarino-Lithospermetum sideritetosum .. . .. . .. . .. . .. . .. . 
Hedysaro-Astragaletum narbonensis .. .......... ..... .... ... .. . 
Lavandulo-Atractylidetum humilis .. . .. . .. . .. . .. . 
Convolvuletum lanuginosi .. . .. . .. . .. . .. . .. . .. . .. . .. . .. . .. . .. . 

- Alianza Deschampsion mediae 
Deschampsietum mediae ... 

Orden Therobrachypodietalia: 

- Alianza Therobrachypodion 
Convolvulo-Ononidetum pubescentis 

11 ¡ /28 
1 +¡41 
4+¡23 
3+¡13 
i+/ 6 
9+¡13 
3+¡15 
1+¡10 

1+¡45 

Distr. medit.-submedit. Ecol.: calcícola, basófila; fructificación abundante. 

40 
2,5 

17,5 
23 
17 
70 
20 
10 

2 

16 

La ficha de Astragalus monspessulanus indica una acentuada concentración 
de la especie en el Onobrychidetum supinae (especie característica), en la 
alianza del Aphyllanthion y el orden Rosmarinetalia, comunidades calcícolas, ba
sófilas de caméfitos y hemicroptófitos pequeños de suelos margosos poco permea
bles que se secan intensamente en verano. Las localidades más septentrionales 
donde se presenta Astragalus monspessulanus mediterráneo y submediterráneo, 
se encuentra en algunos valles internos secos de los Alpes Grisones, donde se 
encuentra abundantemente en el Ononi-Pinetum xerofítico y en el Xerobrome
tum, sobre una rendzina permeable y básica (BR.-BL., 1959}. 

A través de las fichas de fidelidad pueden verse, además de la especializa
ción sociológica de las especies, sus relaciones de presencia, cantidad, sociabili
dad y eventualmente de vitalidad. 

SzAFER y PAWLOWSKI propusieron ya en 1927 un esquema para establecer 
el grado de fidelidad, que reproducimos a continuación con variaciones insigni
ficantes. 

En los primeros tiempos de la Fitosociología se tenía bastante con conocer 
la presencia de las especies para determinar la fidelidad, sin tener en cuenta ni 
las cantidades ni las condiciones de sociabilidad. ETTER (1949) señaló que tam
bién había que considerar las cantidades en que se presentan las especies. Para 
poder atender en la práctica a esta exigencia introdujo dos conceptos sinecoló
gicos: la cantidad media y la cantidad característica. Para ello se basaba en los 
datos de abundancia y dominancia de las tablas de asociación (combinados como 
cantidad global). La cantidad media es la suma de todas las cantidades de una 
especie, dividida por el número de los inventarios reunidos en la tabla. 
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TABLA 5. Esquema para la determinación de la fidelidad de las especies de una asociación 
(según SZAFER y PAWLOWSKI) 

P=grado de presencia; C=cantidad media (estima global) 

Comportamiento de la especie para vitalidad y sociabilidad aproximadamente constantes 

a) En la asociación en cuestión b) En otras asociaciones 
----- --- -·---------- - ---------- - - - ----

Exclusivas (5) 

p 4 a 5; e 3 a 5 

p 4 a 5; e + .hasta 2 

P 1 a 3; C cualquiera 

P 4 a 5; 

P 4 a 5; 

P 3 a 4; 

P 1 a 3; 

Electivas ( 4) 

C3a5 

e + hasta 2 

e + hasta 2 

e + hasta 2 

Preferentes (3) 
p cualquiera; e 3 a 5 

P cualquiera; C cualquiera 

Indiferentes (2) 

{ 

{ 

{ 

p 1; 
P 1 hasta 2; 

p 1; 

e hasta 2 
e hasta 1 

e + (hasta 2) 

ausentes o presentes sólo en casos extra
ordinarios 

p 2 a 3; e + hasta .2 
p 3 a 4; e + hasta 1 
(como reliquia o pionero en la asociación) 

p 2 a 3; e + hasta 1 (2) 

p 1 a 2 (3); e + hasta 1 (2) 

P significativamente pequeño; 
e generalmente pequeño 

p igual; e + hasta 2 

p y e significativamente menores o p y e 
algo menores o C menor; vitalidad dis
minuida 

Presencia, relación de cantidad y vitalidad en dos o más comunidades semejantes. 

Extrañas (1) 

Se presenta en raras ocasiones y en escasa cantidad sólo en lugares desviantes o alterados, 
y por ello atípicos, o bien sólo en la zona marginal de la comunidad. 

Según ETTER, la cantidad característica es la media de la suma de las cifras 
de abundancia-dominancia de una especie referida al número de inventarios en 
donde aparece la especie y calculado en tanto por ciento. 

BECKING (1961) da un paso más al intentar completar la determinación tra
dicional de la fidelidad (SZAFER, KuLCZINSKY, PAWLOWSKI, 1924; BR.-BL., 1951) 
con la consideración de la cantidad, sociabilidad y vitalidad. De un modo se
mejante a ETTER establece unos índices de fidelidad según la presencia, de fide
lidad según la sociabilidad y fidelidad según la vitalidad. Su fidelidad según la 
presencia (faithful presence) es la relación (expresada en tanto por ciento) de la 
presencia de una especie en los representantes (plots) de una unidad de comu
nidad dada y su presencia en todos los inventarios disponibles. La fidelidad se
gún la vitalidad es la relación en tanto por ciento de la suma de los grados de 
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vitalidad en una comunidad dada con respecto a la suma de las poblaciones 
particulares estudiadas (inventarios); de modo semejante se calcula la fidelidad se
gún la sociabilidad. 

BECKING añade a su exposición una representación gráfica que da los posi
bles grados de fidelidad de una especie en relación con su área de distribución 
y con el área de la comunidad (Fig. 55). 
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FIG. 55. Distribución de las especies características y unidades de vegetación 
(según BECKING, 1961). Grados de fidelidad de I a V. 

Especies características como indicadores de las asociaciones. Los datos 
acerca de las especies características de la flora de un territorio permiten pre
decir con cierta probabilidad qué comunidades vegetales se encontrarán en él; 
unos datos florísticos, aún poco completos, podrán indicarnos la posibilidad de 
la existencia de una asociación determinada. 

Las citas de las localidades donde aparecen las especies características fue
ron unos guías muy s~guros en nuestros estudios · acerca de las raras asociaciones 
del Phleeto-Sedetum anopetalí, del Armerietum junceae y del Isoetetum duriaei, 
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así como en la delimitación del área del Xerobrometum en Alemania meridional 
y Suiza septentrional (BR.-BL., 1925 , pág. 138). Si se quiere estudiar un Picee
tum subalpinum bien desarrollado en los valles de los Alpes, será conveniente 
dejarse guiar por citas, que se encuentran en las floras locales, de Listera cor
data, Pyrola uniflora y Lycopodium annotinum, que son especies características 
de la asociación; los lugares donde se encuentran estas especies se desprenden 
de la flora del país. 

La consideración de las relaciones de fidelidad conduce algunas veces a 
descubrimientos sorprendentes, el de Sibbaldia procumbens en el Tatra (PAw
LOWSKI), de Polygonatum officinale en Eichenkratt, en la península de Gelting 
(W. CHRISTIANSEN), y de Pinguicula lusitanica en la Crau del sur de Francia 
(MOLINIER y TALLON) . 

Fase inicial 

o 

Fase óptima 

Especies constantes 
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FIG. 56. Especies características y constantes del Curvuletum (línea gruesa, tipo de la aso
ciac10n; línea fina, variante de Campanula scheuchzerii y Alchemilla glaberrima) . Cada 
círculo y cada triángulo corresponden a un representante (según BR.-BL. y JENNY, 1926). 

Importancia ecológica de las especies características. La mayor o menor 
amplitud socioecológica de las especies características les otorga el valor de 
indicadores ecológicos (en menor grado, también a las especies diferenciales). 

Son también en su conjunto los mejores indicadores del equilibrio ecológico 
de la comunidad, ya que reaccionan frente a los factores ecológicos de un modo 
más sensible que las comunidades y que las especies indiferentes. La distribución 
de las especies características y de las especies de las clases superiores de presen
cia del Caricetum curvulae y del Elynetum brinda un ejemplo de la dependencia 
frente a un factor dominante del hábitat (pH) (Figs. 56 y 57). 

El mayor acúmulo de las especies características del Curvuletum se presenta 
en los suelos de pH comprendido entre 5,1 y 4,6. Esta zona óptima de la aso
ciación coincide con el pH óptimo de la especie dominante, Carex curvula, calcu
lado a partir de 150 muestras (la única especie característica que ya figura en 
la curva anterior a un pH entre 5,8 y 5,2 es la preferente Carex curvula). Tal 
como se ve, el número de las especies constantes no se ve influido en absoluto 
por la variación del grado de acidez; su curva resulta ser una recta y su valor 
indicador es pequeño. 

El Elynetum (véase pág. 375) presenta unas curvas semejantes, con acumu
lación de las especies características en la zona óptima. 
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Generalmente las intromisiones artificiales en la economía de la comunidad 
expulsan rápidamente a las especies características. Si se abona el prado del 
Xerobrometum desaparecerán al cabo de poco tiempo las orquídeas, Koeleria 
gracilis, Pulsatilla vulgaris, Potentilla arenaria, Trifolium scabrum y otras espe
cies características, mientras que las gramíneas dominantes, Bromus erectus, Fes
tuca ovina y muchas especies constantes persistirán largo tiempo si el abonado 
es moderado. 

ELLENBERG (1950) y JEs TÜXEN (1958) dan ejemplos de la influencia del 
laboreo y abonado de los suelos sobre las comunidades de malas hierbas. 

Las especies características de las comunidades de turbera baja reaccionan 
drásticamente frente a un descenso artificial del nivel de la capa freática y las 
de algunas comunidades forestales frente a la luz o frente a la tala. 
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FIG. 57. Curva de la variación del pH de la espe
cie Carex curvula (l) y del Curvuletum (asocia
ción) (Il) (calculado para 100 individuos o bien para 

'1,0 los representantes). Ordenadas: abundancia; absci-
JJ H sas: pH (según BR.-BL. y }ENNY, 1926). 

R. TÜXEN (1954a) ha comprobado por primera vez que determinadas comu
nidades estrictamente delimitadas y que se diferencian por especies indicadoras 
muy concretas, corresponden a niveles precisos de la capa freática. 

Las alturas máxima y mínima de la capa freática se hallan comprendidas 
dentro de límites muy estrechos en algunas comunidades vegetales. La interven
ción en las condiciones de la capa freática se refleja en variaciones en la co
munidad. 

El criterio de la fidelidad a la comunidad encuentra también utilización 
consciente o inconsciente en la aplicación práctica, entre otros casos, en la 
doctrina finlandesa de la valoración de los bosques. Y. lLVESSALO (1922) 
habla precisamente de especies fieles a un tipo de bosque. En la obra Plant 
Indicators (1921) de CLEMENTS se encuentran también algunos puntos comunes. 

Si se vuelven a encontrar juntas varias especies características de una aso
ciación en una zona muy alejada, se podrá concluir que las comunidades co
rrespondientes son afines ecológicamente. 

El bosque musgoso de Picea sitchensis de Alaska, con Hylocomium loreum, 
Aspid'ium spinulosum, Listera cordata y Pyrola uniflora, tal como lo describe 
CoOPER (1923), presenta unas condiciones vitales y ambientales semejantes a 
las del bosque climácico de picea de los Alpes o de los Cárpatos, donde vuelven 
a encontrarse las especies características antes citadas, en el Piceetum subalpi
num y en el Piceetum oricarpaticum (PAWLOWSKI y WALAS, 1949) (véase tam
bién pág. 123). 
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Indicadores singenéticos. La limitada amplitud ecológica de las especies ca
racterísticas y la especialización en comunidades que ésta supone, permite tam
bién la utilización del grupo de especies características para juzgar el grado de 
desarrollo de las comunidades vegetales. Las investigaciones en los Alpes suizos 
orientales (BR.-BL. y JENNY, 1926) han demostrado que el máximo de especies 
características coincide con el desarrollo óptimo de una asociación (véase tam
bién la Fig. 58). 

Asociación 
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FIG. 58. Acumulación de las especies características en la zona óptima de tres asociac10nes 
genéticamente relacionadas en el litoral flamenco (según HocoUETTE, 1927). 

Las especies características del Fagetum se van incorporando paulatinamente 
en la repoblación natural de los terrenos del Estado en los altos Cevennes; esta 
incorporación se realiza en el grado en que la asociación se acerca a su estado 
original. Solamente en alguna parte del monte alto no alterado se encuentran 
presentes en su totalidad y a veces en abundancia. 

Los trabajos de LrNKOLA en Finlandia permiten afirmar que Lycopodium 
complanatum, Pyrola chlorantha, Lycopodiwn annotinum, Listera cordata, Py
rola unif lora, Linnaea borealis y otras especies se presentan casi únicamente en 
las poblaciones forestales adultas, de 35, 50 y hasta 100 años; las dos primeras 
especies citadas con una marcada preferencia por los pinares de Pinus silvestris 
y el resto por los bosques de abeto rojo. 

Si se introduce una especie leñosa fuera de su área de distribución natural 
no se implantará el grupo de especies características aunque se deje evolucionar 
libremente durante cientos de años; un caso distinto sería el de que fuesen in-
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traducidas junto a la especie leñosa (véase· pág. 503). Su presencia puede cons
tituir un criterio para diferenciar las poblaciones de abeto rojo naturales de las 
cultivadas. 

Fidelidad a la comunidad limitada por el macroclima. Lo mismo que la vi
talidad, la fuerza de competencia y la capacidad de variación de las plantas, la 
unión a la comunidad puede variar también con el clima. Una misma especie 
puede por ello presentarse en distintos hábitats y ser una especie característica 
de diferentes comunidades al variar el macroclima. Muchos colonizadores que 
requieren luz y calor, considerados como xerófitos de los suelos secos superfi
ciales, modifican sus requerimientos en cuanto al relieve y al suelo al penetrar 
desde el océano nacía el Este o desde la Europa boreal y central a la parte me
ridional del continente; pasan de laderas cálidas y secas a suelos llanos, pro
fundos, e incluso húmedos, o a laderas de umbría, de modo que deben conside
rarse como mesófitos. 

Bromus erectus, Andropogon ischaemum, Koeleria gracilis, Chrysopogon gryl
lus, Carex humilis, Peucedanum cervaria, Salvia pratensis, Globularia elongata 
entre otros, se consideran como xerófitos en Europa media. En la región medi
terránea prefieren sombra, orientación hacia el Norte o humedad. Del mismo 
modo se comportan Quercus pubescens y Buxus sempervirens considerados en 
la Europa media como xerófitos de laderas secas y calcáreas. Quercus pubescens 
prefiere incluso suelos silíceos en el bajo Languedoc (BR.-BL., 1959, pág. 152). 
Por otra parte, varias especies perennifolias características del orden Querceta
lia ilicis mediterráneo aparecen como acompañantes en el orden caducifolio 
Quercetalia robori-petraeae en la zona cantábrica húmeda y cálida. 

Según DANSEREAU (1956), Tsuga canadensis crece en las solanas en la zona 
septentrional de los Apalaches, mientras que más al sur el árbol pasa a las 
laderas norte. KRAJINA (1963) resalta la presencia de Blechnum spicant como 
higrófito en la zona del abeto de Douglas del Canadá occidental, mientras que 
es un mesófito en la zona litoral de Tsuga. Podría citarse un gran número de 
ejemplos semejantes de sustitución de factores. 

Todo esto no deja ninguna duda acerca de la limitación territorial de la 
fidelidad. La validez de las especies características para utilizarlas en el diag
nóstico de las asociaciones suele coincidir con una zona de vegetación extensa 
y de macroclima homogéneo, que nosotros hemos definido como sinecosistema 
(véase pág. 5). 

Pueden considerarse como zonas de vegetación de este tipo islas no demasiado 
extensas con pocas variaciones en el relieve, como, por ejemplo, Oland y Got
land, · 10 mismo que los valles profundos de los Alpes o las cinturas de vegeta
ción paralelas a los niveles de altitud en las montañas (véase pág. 689). En al
gunos casos puede coincidir el sinecosistema con un complejo climácico estric
tamente definido. 

En las llanuras de relieves poco acentuados, el sinecosistema coincide con 
fos complejos de la comunidad que forman un tapiz vegetal homogéneo, y pue
den considerarse como grandes unidades biocenóticas y paisajísticas. Para deli
mitar estas complejas unidades sociológicas de vegetación pueden utilizarse las 
asociaciones específicas con los grupos de especies características de las comu
nidades propias del país. Dentro de cada sinecosistema fitosociológico caracte
rizado por· su· vegetación y generalmente acabado de definir por el paisaje, las 
comunidades permanecen constantes con su dotación de especies características 
semejante, o bien varían de modo inapreciable. 
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Las asociaciones de gran amplitud climática y de gran área de distribución, 
como algunas asociaciones acuáticas y palustres y también much1'!s comunidades 
de criptógamas, no pueden tenerse tan en cuenta en la delimitación de los com
plejos de comunidades, ya que se extienden a lo largo de varios, o a veces mu
chos, sinecosistemas, sin variación florística importante. 

El complejo fitosociológico de comunidades coincide con paisajes biogeo
gráfica, geomorfológica y climáticamente homogéneos; refleja también un pasa
do histórico semejante. En la descripción del sinecosistema participan la Bio
sociología, la Ecología y la Biogeografía. 

D) Sistemática de las comunidades (Sintaxonomía florística) 

Al principio y al final de todo trabajo científico se encuentra la ordenación, 
la distribución de los distintos objetos y su reunión en unidades superiores 
(ROTHMALER, 1950, pág. 3). 

El objeto de cualquier clasificación es el de ordenar lógicamente los objetos 
a clasificar según sus semejanzas, denominarlos de un modo comprensible y 
fácil de reconocer e incluirlos en un sistema que se mantenga abierto a las rela
ciones con el mayor número posible de los demás campos de la ciencia. 

En el tratamiento taxonómico de las comunidades se han tomado hasta 
ahora muchas precauciones, ya que un sistema científicamente satisfactorio debe 
tener como premisa el conocimiento de los objetos que debe ordenar o por lo 
menos de una gran parte de los mismos. 

Desde la aparición de la segunda edición de este tratado se han ampliado 
en tal manera los conocimientos acerca de las . comunidades vegetales, que hoy 
día puede ya realizarse sin reparo por lo menos una visión y ordenación crítica 
de las mismas para Europa. 

La cuestión acerca de si una ordenación de este tipo es natural o no, resulta 
necesaria. En el sentido de KANT, un sistema es un todo ordenado según unos 
principios. «Nosotros no podemos decidir si la naturaleza forma un sistema o no. 
Esta decisión tampoco tiene importancia para la ciencia.» (KANT, citado en 
BLOCH.) 

Expresado de otro modo: el valor de una clasificación se . deduce de los re
sultados obtenidos. 

Es un hecho que nuestra sistemática no puede abarcar un mayor número 
de dimensiones, ya que debe realizarse en un tiempo razonable. 

Los intentos para conseguir una ordenación de las unidades de vegetación 
según el mayor número de dimensiones no han llegado a ningún resultado . 
Por este camino no se puede alcanzar la claridad y simplicidad necesarias, de
bido a la elevada complejidad del objeto de estudio, influida por los más diver
sos factores, que sólo pueden observarse y medirse parcialmente. 

Esta complejidad de los factores se opone también a la consideracfón cuan
titativa exacta de los caracteres de vegetación y a su valoración para la siste
mática de las comunidades vegetales con una base biomatemática, ya que sólo 
una parte de ellos se podrán expresar numéricamente. 

En el último decenio se han realizado repetidos intentos en este sentido. 

Sistemática de la vegetación y biomatemática. En todos estos intentos de 
sistematización hay que dejarle un campo muy amplio al empirismo, porque la 
Biomatemática es únicamente válida cuando sus análisis coinciden con la reali-
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dad, esto es, con las observaciones empíricas realizadas hasta el momento (LUD
WIG, MARGALEF, 1956). 

En primer lugar será mejor basarse en los caracteres cualitativos y cuantita
tivos obtenidos por estimación y tal como aparecen en las tablas de asociación 
bien trabajadas, en vez de hacerlo en una problemática solución biomatemática 
de las afinidades de la comunidad. Hay que conceder a las relaciones de fidelidad 
un papel correspondiente a su significado ecológico. 

Ya desde un principio hay dos puntos de vista opuestos: el tradicional, ba
sado en la tipificación de los representantes de vegetación, homogéneos, que con
sidera a la comunidad vegetal como .una unidad resultante de la correlación entre 

FIG. 59. Populetum albae natural, muy bien delimitado en la región de dunas entre 
Carnon y Grau-du-Roi. 

las especies y grupos de especies; por otra parte, el sostenido por GoODALL 
(1954 a 1961), que considera a la cubierta vegetal como un continuo difícil 
de comprender a través de una clasificación. 

Las investigaciones metódicas de GooDALL son de gran valor y se refieren 
a vegetaciones pobres en especies, de un solo estrato y bajo condiciones/ extre
mas. Permiten reconocer ya las dificultades que se oponen a las 1nvestigaciones 
estadísticas de correlación para la diferenciación de comunidades y conducen 
a la hipótesis de una progresión continua de, la variación. Pero esta interpreta~ 
cin ·ene a lo s;umQ.~lidez bajo condiciones particulares __ y _e!! paíse_ ~fi'S' e.rwi
na.do-s.,, am1m!~-~1.! ellas p0cfríaií<tife-rencial'se-taml5j§~ . sfo. lugar._ a _ dudas socia
ciones y aun tipos ( Ie- asbc iacion bas-ados -enYelaeioñes de fidelid.gd. 

- Frente a la foterprétaéióñ·-·de - lá -·cufüerta vegetal como -un todo continuo se 
encuentra el hecho indiscutible de que en los países con muchas variaciones 
ecológicas no son raros los límites muy marcados en la vegetación, por lo que 
puede presentarse el caso de que dos representantes de vegetación contiguos no 
tengan ni una sola especie en común (Fig. 59). DAUBENMIRE ( 1960) tiene razón 
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cuando escribe: « We are faced with a choice of either a continuum or a classi
fication; the two viewpionts are strictly incompatible. Without classification 
there can be no science of vegetation» *. 

··~osotros añadimos, basándonos en la experiencia que poseemos hasta el 
momento, que es siempre posible el establecimiento de unidades de vegetación 
según el método de la tipificación, de modo que toda la cubierta vegetal de la 
Tierra puede dividirse en unidades fitosociológicas de orden superior e inferior 
(en base a las relaciones de fidelidad) . De ningún modo podría decirse lo mismo 
del método del continuo; en la mayoría de los casos no es posible obtener con 
él resultados susceptibles de generalización. 

Ya muy pronto se introdujeron manipulaciones matemáticas para la delimi
tación de las unidades de vegetación y su agrupación según grados de afinidad 
florística. · 

KuLCZINSKY (1928) intentó ya expresar numéricamente las relaciones de afi
nidad entre los distintos inventarios y entre las diferentes asociaciones vegetales. 
Como base de sus cálculos tomaba las clases de presencia de las especies de 1 a V 
y utilizaba la lista total de especies de la tabla de asociación. 

La fórmula de KULCZINSKY es: 

A (, d' d f' .d d) 100 ( ls1+ls2-lo- ls1+ls2-la-) m ice e a m1 a =-- · ¡ + ¡ · % 
2 2 ~ 2 ~ 

en la que l s1 representa la suma de todos los valores de presencia de una comu
nidad, ls2 la suma de todos los valores de presencia de la otra. comunidad 
y la- la suma de todas las diferencias en los valores de presencia de . todas las 
especies (Fig. 60). 

RAABE (1952) critica esta fórmula y destaca que el número de especies de 
una tabla de asociación no es un valor fijo, ya que aumenta a medida que 
aumenta el número de los inventarios. Por ello ·utiliza la combinación caracte
rística de especies de la comunidad en sus investigaciones estadístico-matemáti
cas sobre las comunidades de halófitos y malas hierbas de Schleswig-Holstein. 
Aprecia así una tendencia a que los valores de afinidad entre el Artemisietum 
maritimae y las comunidades colindantes crezcan de Oeste a Este y una afinidad . 
semejante entre el Puccinellietum y el ]uncetum gerardi. 

El autor confía en que las partes del sistema sociológico estudiadas por él 
a través del valor de grupo podrán aportar algún esclarecimiento, a no ser que 
este esclarecimiento resulte imposible a consecuencia de premisas previamente 
establecidas. 

PIGNATTI (1962) utiliza el método de RAABE y emplea el valor de grupo de 
ELLENBERG (1956) con alguna modificación. Pero el ejemplo que da de cálculo 
de los coeficientes de comunidad de la combinación de especies características 
presenta unas diferencias muy considerables (máximo del 90,9 % y mínimo 
del 21 ,7% ), de modo que aquí también surge la pregunta de si este cálculo 
compensa el empleo de tiempo que requiere. 

GUINOCHET (1954, 1956), que se mantiene también en el terreno de la es
cuela de Zürich-Montpellier, se ocupa de las bases estadísticas de la Fitosocio
logía. Sus argumentos se basan en el cálculo de probabilidades (K. PEARSON). 

" «Se nos plantea la elección entre continuo o clasificación; los dos puntos de vista 
son estrictamente incompatibles. Sin clasificación no puede haber ciencia de la vegeta
ción» (en inglés en el original). (N. del T .) 
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Como él indica, se requiere que los inventarios de superficies homogéneas se 
escojan al azar y que se agrupen inventarios homogéneos, en los que las especies 
estarán representadas únicamente por su grado de presencia; las relaciones de 
abundancia, sociabilidad, etc., deben dejarse a un lado. Esto es igualmente vá
lido cuando el grado de fidelidad de las especies se calcula a través del cálculo 
de probabilidades (GUINOCHET, 1956, pág. 65). 

z 3 11 .5 E 7 8 .9 !(} 

·;:: " ~ "' "' ~ .(; <o 
~ -~ .'-> ~ 

~ ..::: ~ -~ "' "' ~ " ..::: 

·~ 
~ -<:> 

~ ~ ' ::: "' ~ "' "' 
))> ~ .:: (; ·'- ~"' <;:: <: ..::: ~ ;;: "' ~ 

"' 
"> 

~ ~ s::. " ~ ~ "~ 
,, 

'.;: .:: ~ 0 ~~ ~ ~ ~ ~~ "' ~ !'> .~ "' " .::; ~' <'! 
·~ ' "' "'·" " " ·~~ " ~" ~ 

<::: <::: "'" -"' ~ "' .~ e~ :::¡ {; "..::: v) 

~ ~~ ~ ~ ~~ ~' 

" "" 
.;:: ~ 

z Acomle!um fii'mi o 

J Ac!mostyle/1.1111 

1/ Ca/¿¡111:;groslide111m 
lc;lr1cum 

5 Fes/uce/L/lll c¿¡rp¡¡//c¿¡e 

6' //el'sico!ol'el1.1m lypic1.1m 

7 " sempe!'Yil'a1!elos1.1m o 

8 YeFsicolo!'e/o -
A r oslidelum 

.9 hi-111e/1.1111 car,oa1ic1.1m 

1o f;r¡;~;jº - restucet1.1m 0 0 

FIG. 60. Relaciones de afinidad entre las asociaciones de los Calamagrostidetalia villosae 
i de los Seslefietalia variae en el Tatra (según el método de CzEKANOWSKI y KuLCZINSKI; 

tomado de SzAFER y P AWLOWSKI, 1959, pág. 273). 

Por otra parte, debe hacerse constar que la elección de los inventarios tiene 
un papel importante si las investigaciones fitosociológicas han de conducir a una 
tipificación. En lugar de proceder al inventario de cada mancha aislada de ve
getación, lo que resultaría imposible, o bien de dejar la elección al azar, toma
remos de antemano una decisión que abarque las manchas de vegetación de 
composición florística semejante, tan homogéneas como sea posible y distribui
das por una amplia superficie. 

Los prácticos de la praticultura y del estudio de malas hierbas (DE VRIES, 
1949, 1953, 1954; KLAPP, 1934, 1949, 1950, 1954; ELLENBERG, 1952, 1956) 
utilizan provechosamente los métodos estadísticos de correlación para establecer 
las relaciones recíprocas entre las especies vegetales. 

Estamos de acuerdo con ELLENBERG en que la ordenación repetida de las 
tablas de comunidad en formas distintas puede contribuir a aclarar las relacio-
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nes de semejanza entre las poblaciones aisladas de modo que el proceso de 
cálculo resulta innecesario. 

Si el cálculo de correlación debe conducir a una tasa, sólo podrá referirse 
en todo caso a una parte de las especies contrapuesta a las restantes de una 
comunidad: Resulta, por tanto, imprescindible una elección. El fitosociólogo 
elegirá en primer lugar las especies que formen parte de la combinación de espe
cies características, mientras el práctico se interesará sobre todo por las especies 
frecuentes , las productivamente importantes y que puedan suponer un rendi
miento, así como por aquellas especies cuya presencia influye de alguna manera 
sobre las demás. 

Para la introducción en los estudios estadísticos de correlación en la socio
logía de los prados se reconlienda el trabajo crítico de KoLBE (1956) procedente 
del Instituí für Pflanzenbau de Bonn. El autor señala que la caracterización de 
las comunidades vegetales con ayuda de un inventario exacto de especies no 
puede sustituirse por ningún otro método y que «los métodos que trabajan 
de un modo simplemente mecánico, según el principio del azar, deben desechar
se porque en ellos no se tiene en cuenta la fisionomía del conjunto de especies 
en la superficie inventariada y porque no se cumplen las premisas necesarias 
para la utilización del principio del azar, y que además son contrarios a la con
cepción ecológica. Por otra parte, en las investigaciones biológicas, en las que 
las magnitudes mensurables no constituyen una verdadera constante y todos los 
factores están sometidos a oscilaciones, deberá utilizarse un método de inves
tigación lo más sencillo posible que no deje de considerar lo más esencial, que 
consiste en dar unos resultados lo más ajustados posible a la realidad» (KoL
BE, l. c., pág. 15). 

Debemos corroborar este punto de vista, aunque haya que agradecer por 
otra parte todos los intentos encaminados a valorar estadísticamente en lo posi
ble los inventarios conseguidos empíricamente. 

KoLBE (l. c.) da ejemplos del cálculo de correlaciones en los que se tienen 
en cuenta los factores ecológicos del hábitat y la productividad de las distintas 
especies. Sus tablas se refieren entre otros puntos a la correlación de presencia 
de las especies características de la clase Arrhenatheretea y permiten con
cluir que la utilización de métodos estadísticos de correlación completa de 
modo apreciable la valoración ordinaria de los inventarios fitosociológicos de 
prados. Con ayuda de las relaciones relativas es posible representar de un modo 
claro y comparable la «presencia» de las especies como expresión de la ampli
tud ecológica de las distintas especies. No se indica hasta dónde puede llegarse 
a partir del cálculo de correlaciones aisladas en el reconocimiento de la combi
nación característica de especies tal como se define en la sistemática fitosocio
lógica. 

BouRDEAU (1961) es uno de los primeros que sostuvo el uso de las calcula
doras electrónicas en la manipulación de los datos y se manifiesta de un modo 
más positivo. Espera de dichas calculadoras importantes avances para la clasi
ficación objetiva de la vegetación. Es dudoso que sea éste el caso, porque todos 
los cálculos matemáticos encaminados a la clasificación no pueden evitar que el 
material empírico de partida no se abarque en su totalidad. La posibilidad de 
valoración depende además totalmente del grado de seguridad con que trabaje 
el botánico de campo, por lo que ya desde un principio debe manejarse un ma
terial de partida que no es equivalente. 

Todo botánico de campo sabe por propia experiencia lo que cuesta realizar 
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un solo inventario «correcto», aunque sólo sea por la dificultad que entraña la 
determinación de los vástagos estériles, porque las relaciones de abundancia de 
las especies son muchas veces difíciles de concretar y porque están sometidas 
a cambios rápidos. 

DAGNELIE (1960) es un matemático que emplea igualmente las calculadoras 
electrónicas y expone con detalle las distintas propuestas para el tratamiento 
matemático de las cifras y tablas obtenidas por los biólogos de campo. Confía 
en la valiosa ayuda que en un futuro puede aportar el análisis factorial que 
permite analizar las semejanzas entre los inventarios. La técnica de este método 
de análisis se encuentra todavía en sus inicios y su utilización presenta dificul
tades. «Les avantages de l'analyse factorielle pourraient suggérer que cette tech
nique est destiné a supplanter prochainement les méthodes traditionelles d'ana
lyse des tableaux de relevés. Par contre, les inconvénients cités pourraient faire 
croire qu'il s'agit la d'une méthode pratiquement inutilisable» (DAGNELIE, l. c.) ~'. 

«Application of a Multivariate Technique to Ecological Survey» (1962) de 
HARBERD aporta nuevas fórmulas matemáticas para aplicarlas al problema de la 
ordenación y clasificación de las comunidades vegetales. Este autor americano 
no pretende que el tratamiento que da a los datos sea rigurosamente válido. Sus 
largas disquisiciones matemáticas culminan en la afirmación de que un fitoso
ciólogo capaz, que conozca el terreno, hubiera llegado probablemente con mu
cho menos esfuerzo a unos resultados semejantes, esto es, a una ordenación 
semejante de las especies. 

Al revisar los trabajos de sistemática fitosociológica con base estadística se 
va uno acordando de la sentencia de GRASSÉ (1924): «Statistique et Art de 
mentir ne font souvent qu'un» **. 

Los intentos realizados hasta ahora de fundamentar biomatemáticamente la 
clasificación concebida florísticamente de las cómunidades vegetales no han con
ducido a ningún resultado practicable. Podemos afirmar, junto con MAJOR (1961): 
«Mathematical analysis is not a heuristic tool leading to classification of vege
tation. It is used to test classification» * * *. 

Probablemente la valoración matemática de los análisis fitosociológicos de 
campo realizará nuevos adelantos, en cambio la utilización de las matemáticas 
en la clasificación de las comunidades se enfrenta a dificultades básicas. 

El escepticismo manifestado por PAVILLARD (1927) parece aún hoy día opor
tuno: «De l'avis conforme de RoMELL et de NoRDHAGEN, les mathématiciens ne 
peuvent pas se passer des empiriques; reste a savoir si les empiriques ne pour
raient pas se passer des mathématiciens. Qu'on veuille bien m'excuser de con
server encore une pointe de scepticisme a cet égard» * * * *. 

* «Las ventajas del análisis factorial podrían sugerir que esta técnica está destinada 
a suplantar próximamente a los métodos tradicionales de análisis de las tablas estadísticas. 
Sin embargo, los inconvenientes citados podrían hacer creer que se trata de un método 
prácticamente inutilizable» (en francés en el original). (N. del T.) 

** «Estadística y arte de mentir coinciden muchas veces» (en francés en el original). 
(N. del T.) 

*** «El análisis matemático no es una herramienta heurística que nos conduzca a la 
clasificación de la vegetación. Se utiliza para comprobar dicha clasificación» (en inglés en 
el original). (N. del T.) 

**** «Según el parecer de RoMELL y NoRDHAGEN, los matemáticos no podrían pasarse 
sin los empíricos; falta aún por saber si los empíricos podrían pasarse sin los matemáticos. 
Pido excusas por conservar un cierto escepticismo a este respecto» (en francés en el ori
ginal). (N. del T.) 
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Métodos empmcos de clasificación de las comunidades vegetales. Como 
principios principales de clasificación de las comunidades vegetales hay que con
siderar: Ecología, corología, desarrollo de la comunidad, fisionomía y afinidad 
florística. 

Agrupación ecológica. Se ha intentado en varias ocasiones crear un sistema 
fitosociológico basado en la economía de la comunidad. En este caso no se basa 
en la Ecología de las comunidades como tales, que no está clara en absoluto, 
sino en el hábitat considerado en sentido amplio como causa de la comunidad, 
o en uno o varios factores externos decisivos o bien en las formas vitales de 
las plantas entendidas como expresión de las condiciones del hábitat. Hasta 
qué punto esta conclusión es válida, esto · es, hasta qué .. punto puede deducirse 
de las formas vitales el hábitat, permanece como una cuestión abierta. En todo 
caso, muchas formas vitales están definidas de un modo poco preciso; una 
misma planta puede también presentar distintas formas vitales (véase pág. 161) 
y formas vitales semejantes pueden llegar a predominar en los hábitats más 
distintos (véase también RAUH, pág. 448). 

Se basa en factores del hábitat la clasificación de WARMING (1902), funda
mentada en el suministro de agua (hidrófitos, xerófitos, mesófitos y halófitos), 
y la de GRABNER, que se apoya en el contenido en nutrientes del suelo. La divi
sión en series de SUKATSCHEV (1928) se basa también especialmente en el há
bitat ( «ecological series»). 

Si tenemos en cuenta los constantes progresos que en el último siglo se han 
realizado, y se siguen realizando, en el conocimiento y valoración de las carac
terísticas del hábitat, sobre todo de los factores del suelo, no hay que hacerse 
ilusiones de que con esta base pueda realizarse una división general y válida 
de las comunidades. Las agrupaciones ecológica y florística de las comunidades 
se relacionan entre sí como lo hace la causa aún mal conocida frente a sus con
secuencias visibles. 

Clasificación fisionómica-ecológica. Los sistemas que combinan los caracte
res fisionómicos y ecológicos tienen una aplicación múltiple. Este es el caso de 
las clasificaciones de DIELS (1908, 1910), BROCKMANN y RüBEL (1912), VIER
HAPPER (1921), Du RIETZ (1921) entre otros, basadas todas ellas en ScHIM
PER (1898). 

Se reúne a las comunidades en unidades fisionómico-ecológicas (grupos de 
formaciones, clases y tipos de vegetación). 

Debe conseguirse un sistema «que pueda emplearse sin necesidad de un es-
tudio detenido » (BROCKMANN-JEROSCH y RüBEL, 1912, pág. 13). Es comprensi- [. 
ble que esto únicamente es posible haciendo ciertas concesiones. 1 

Por este camino sólo es posible proporcionar una imagen del aspecto de un 
paisaje con ayuda de conceptos fisionómicos ampliamente definidos (tipos de 
dominancia). La utilización de este método tiene interés sobre todo para regio
nes muy extensas y mal conocidas o para ~tealizar mapas de escala pequeña. 

El «sistema mixto», cuyas unidades inferiores pueden ser florísticas, mien
tras que las superiores tienen como base caracteres fisionómico-ecológicos esta
blecidos a priOri, conduce a agrupaciones insostenibles, como la -de los prados 
de siega y los ventisqueros, o la de la vegetación de las rocas litorales (Senecie~ 
tum cinerariae), con ciertos matorrales (Helichrysetum serotini) y con la vegeta
ción halófila de los cienos (Salicornietum). PAVILLARD (1912, pág. 13) señala al 
respecto: «¿Reuniríamos a los corderos blancos con los conejos blancos en el 
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mismo género con el pretexto de que tienen la piel del mismo color? La orde
nación provisional de las asociaciones según su aspecto es una salida confusa 
sin ninguna base filosófica, y no habría nada más equivocado que la creación 
de 'géneros ecológicos' cuyas 'especies' serían las asociaciones descritas florísti
camente.» 

Du RIETZ (1924) duda también de la utilidad de este principio de división. 
«No hay casi ninguna esperanza de poder unificar alguna vez la Fitosociología 
con un 'sistema de formaciones', y no se puede por menos que constatar que, 
a través de esta agrupación en formaciones, hay que situar con cierta frecuencia 
en formaciones distintas a asociaciones que son muy cercanas si se consideran 
desde cualquiera de los demás puntos de vista.» 

La subordinación de las unidades concebidas florísticamente a los términos 
fisionómico-ecológicos, poco precisos, excluye este último sistema, siempre que 
existan condiciones para una división precisa y profunda. Por el contrario, el 
mismo puede ser útil como principio provisional de ordenación en aquellos paí
ses cuya flora está aún muy mal conocida . En el capítulo acerca de las formas 
vitales se comentan más detenidamente las posibilidades de utilización de este 
sistema (véase pág. 160). 

Clasificación corológica. E. ScHMrn propone otro «sistema mixto » de divi
sión con base principalmente corológica. 

Sus «cinturas de vegetación» están pensadas como unidades naturales. Para 
Suiza se distinguen: cinturas de Carex-Elyna, de Vaccinium uliginosum-Loise
leuria, de Larix-Pinus cembra, de Picea, de Fagus-Abies, de Quercus-Tilia-Acer 
y de Laurocerasus, a las que hay que añadir fragmentos de las cinturas de Quer
cus robur-Calluna, de la silvostepa con Pulsatilla y de la cintura de las estepas 
de Stipa. 

Estas cinturas delimitadas geográficamente y basadas en especies de área 
semejante corresponden en parte a pisos altitudinales, en parte son estructuras 
«biocorológicas» determinadas por el suelo o por el hombre, de composición 
heterogénea, distintas por su naturaleza y, por tanto, casi incoordinables. 

Como las cinturas son excesivamente complejas para servir de armazón para 
una subdivisión, se introducen además unas biocenosis determinadas por las con
diciones locales. SCHMID ha expuesto varias veces cómo las concibe: «El camino 
hacia el análisis causal conduce a través del análisis de las diferentes especies 
a la formación de modelos y tipos, al espectro de tipos y, por último, al modelo 
de la biocenosis» (l. c., 1944, pág. 110). De todos modos resulta algo difícil 
obtener una idea clara del «modelo de la biocenosis» fundamental, y llegar a 
su establecimiento. 

MooR y ScHWARZ (1957) realizan un intento de coordinar esta clasificación 
con el sistema florístico y de representarla en mapas (1/10 000). 

Clasificación dinámico-genética. Los trabajos de CowLES y CLEMENTS , muy 
ricos en ideas, han influido para que en los países anglosajones predomine la 
consideración dinámico-genética de la vegetación adaptada a los grandes espa
cios. El mismo CLEMENTS (1936) afirma que ha llegado el momento «to recog
nize fully that a natural system of community must be built just a certainly upon 
development» *. 

* «De reconocer completamente que un .sisíema natural de comunidades debe estar 
basado hasta cierto punto en el desarrollo» (en inglés en el original). (N. del T.) 
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Esta opm1on no se ha confirmado hasta el momento. Precisamente en torno 
al punto central de la teoría de la sucesión, la comunidad clímax, divergen 
aún hoy las diferentes concepciones (véase pág. 611). Querer construir un sis
tema de comunidades vegetales basado en una evolución de la vegetación en 
gran parte hipotética parece ya un mal principio. Tampoco hay que olvidar que 
la sucesión natural de la vegetación se encuentra hoy día limitada a pequeñas 
superficies, ya que la influencia humana sobre la vegetación aumenta constan
temente y que su desarrollo va cada vez más dirigido por el hombre. En las 
llanuras de la zona templada, donde naturalmente habría que encontrar comu
nidades clímax, la mayoría de los suelos se encuentran ocupados por cultivos o 
por comunidades alteradas. 

Las unidades del sistema de CLEMENTS son: 

Climax 

Association 
Consociation 

Faciation 
Lociation 
Sociation 
Lamiation 
Sation 
Clan 

Climax (formation) 

Se rule 
Associule 
Consociule 
Sociule 

Se re 

Associes 
Consocies 

Facies 
Locies 
Socies 
Lamies 
Saties 
Colon y 
Family 

El primer grupo (climax units) abarca en orden decreciente a las unidades 
de la misma clímax y el segundo (seral units) indica los distintos estadios de 
desarrollo. 

El término serule (con subdivisiones) se emplea para el gran número de 
sucesiones miniatura que se dan dentro de una comunidad de mayor amplitud 
(en parte, comunidades dependientes). 

Las sucesiones pueden representarse según el esquema anterior y en forma 
de cuadro sinóptico. Sin embargo, no son adecuadas como base para la clasifi
cación de las unidades de vegetación realmente existentes . TANSLEY (1920, pá
gina 14 7) insistía ya «that besides associations and their developmental stages 
(associes), there exists a great deal of mixed fragmentary vegetation which can
not be classified under the development concept» ':'. 

Entre los análisis exactos de la comunidades vegetales realizados por CLE
MENTS y su grosero sistema de clasificación basado en el desarrollo de la vege
tación existe un contraste imposible de superar. 

Resumiendo, podemos decir que todos los intentos de clasificación basados 
en caracteres dinámico-genéticos, fisionómicos, puramente corológicos o ecológi
cos contienen tantas inseguridades e hipótesis que no se pueden tomar como 
base para una sistemática amplia, lógica y comprensiva. Estas clasificaciones tie-

* «Además de las asociaciones y sus etapas de desarrollo (associes), existen muchísi
mas formas de vegetación mixtas y fragmentarias que no pueden clasificarse a base del 
criterio de desarrollo» (en inglés en el original). (N. del T.) 
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nen otro gran defecto: se basan en propiedades que no radican en la estructura 
de la comunidad, sino que son extrañas al objeto que debe clasificarse. 

Tipos de dominancia. En los países de habla inglesa, al lado del esquema 
de sucesión de CLEMENTS está muy difundida la clasificación de las comunida
des según la fisionomía y la dominancia (WHITTAKER, 1962). De todos modos ha 
sido necesario realizar en ella algunas adaptaciones. 

Algunas especies dominantes, como Pinus silvestris, Pseudotsuga menziesi y 
Pinus ponderosa, que conducirían a monstruosas asociaciones complejas, se des
cartan desde un principio. Los tipos de dominancia, en ocasiones denominados 
aun asociaciones, se caracterizan por una o varias especies, y en el caso de los 
tipos arbustivos, incluso por una lista de especies importantes. 

FIGS. 61 a 63. Variación de la dominancia durante el ciclo anual en el Trisetetum 
f lavescentis de los Grisones septentrionales. 

FIG. 61. Aspecto prevernal de Crocus albiflorus. 

Esta tipificación presenta, junto a la heterogeneidad de los tipos, el defecto 
adicional de que deba decidirse arbitrariamente si en la tipificación hay que 
considerar una, dos o más especies. El investigador puede elegir libremente sus 
tipos de dominancia de modo que éstas tengan una utilidad máxima. 

La delimitación de tipos de vegetación basados en la dominancia no requiere 
ningún conocimiento florístico especial; se pueden reconocer sin dificultad a 
través de algunas especies dominantes (especies importantes, que se tienen espe
cialmente en cuenta en las consideraciones forestales y de praticultura), por lo que 
este proceder encuentra muchos adeptos en los Estados Unidos y otros lugares. 

Los tipos de dominancia pueden ordenarse de varias maneras; la agrupación 
más frecuente, en formaciones y clases de formación, acaba por ser una sistemá
tica de las formas vitales (véase pág. 107). 

Los tipos de dominancia pueden reunirse también en unidades colectivas 
comparables a las asociaciones de Du RIETZ (1932) o de TANSLEY y CHIPP (1926). 
Las asociaciones en el sentido actual son, sin embargo, unidades básicas distin-
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tas a los tipos de dominancia, y no es posible establecer correlación entre unas 
y otros. Ciertamente, hay tipos de dominancia que corresponden a asociaciones 
determinadas y algunos de ellos incluso pueden diferenciarse por especies carac
terísticas. No hay que olvidarse de la variación temporaria de la dominancia 
(según WHITTAKER, l. c., pág. 156} (véanse Figs. 61 a 63). 

A los tipos de dominancia les falta la homogeneidad necesaria para poderlos 
tomar como base de partida para una sistemática de comunidades de utilización 
general. Se unen mejor a la sistemática fisionómica de comunidades si se consi
deran las formas vitales dominantes, con lo que su empleo conduce a una cla
sificación fisionómica de la vegetación (véanse págs. 160 a 165). 

FIG. 62. Aspecto vernal de Trollius europaeus. 

Tipos de bosque y de pradera. Los tipos de bosque y de pradera recono
cidos con fines forestales y de praticultura son algo totalmente aparte de la sis
temática de comunidades y son independientes de la misma. 

Se han concebido y ordenado con fines prácticos y no han de coincidir, por 
tanto, con la sistemática de la Fitosociología teórica; requieren también criterios 
propios y muchas veces utilizan métodos especiales de medida, recuento o pe
sada que sólo coinciden en parte con los fitosociológicos. Los tratados de silvi
cultura y praticultura dan información acerca de estos temas. 

En el caso de que la ordenación de estas unidades no coincida simplemente 
con la fitosociológica , parece necesario que tenga unos sólidos fundamentos 
fitosociológicos. 

Del tratado «Methods of Surveying and Measuring Vegetation» de praticul
tura de D. BROWN (1954) se desprende que aún hoy día no se ha llegado a este 
punto, lo mismo que se desprende de la discusión de los sociólogos forestales 
en el simposio de Tipos y Ecosistemas Forestales que se celebró en el Congreso 
de Botánica de Montreal (1959). De las conferencias que allí se dieron merecen 
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especial mención, a nuestro juicio, las de AICHINGER, ELLENBERG, KRAJINA y 
KUJALA. 

La concepción de AICHINGER (1959), que sitúa en primer plano el «tipo de 
desarrollo forestal», se acerca mucho a la puramente fitosociológica. 

ELLENBERG, KRAJINA y KUJALA, lo mismo que HARTMANN (1958), abogan por 
una base lo más cercana posible al método de la clasificación florística de la 
vegetación, tal como es usual en la Fitosociología. Se considera que sobre esta 
base sería más fácil conseguir un acuerdo entre las distintas escuelas que se 
ocupan de la silvicultura. 

FIG. 63. Aspecto estival de Paradisia liliastrum y gramíneas. 

ELLENBERG propone como plataforma común la utilización de una super
estructura de alianzas definidas florísticamente y de unidades superiores en el 
sentido de la escuela de Zürich-Montpellier; sin embargo, para una clasificación 
local en unidades básicas deja libre la elección entre sociaciones, tipos forestales 
de CAJANDER, asociaciones u otros tipos localmente válidos. 

Si no puede trasladarse sin más la tipología forestal nórdica a las condicio
nes tropicales y subtropicales, parece todavía posible reducir de este modo a un 
común denominador todos los tipos distintos. 

La concepción local de los tipos particulares, según el ejemplo de CAJANDER, 

se ajusta a la composición siempre pobre en especies de los bosques septentrio
nales. En las zonas subtropicales y en los bosqµes tropicales, muy ricos en espe
cies, extremadamente mixtos y, por tanto, · con árboles muy repartidos en el 
espacio (GuTZWILLER, 1955), deben considerarse los tipos de un modo dis
tinto. 

Es evidente que los tipos de bosque y prado, como las comunidades vegetales 
en general, son componentes integrantes del sinecosistema. 
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Sistemática de comunidades con base florística. En la clasificación sobre 
base florística se reúnen en un tipo de comunidad los inventarios de campo se, 
mejantes eptre sí, en lugar de los tipos de dominancia. Los inventarios particu
lares son, tal como indica MAJOR (1961), el «starting point» de la Fitosociología. 

Mediante esta clasificación, el valor indicador de los táxones alcanza su sig
nificado completo. 

Valor indicador de los táxones. La comunidad vegetal se compone de in
dividualidades taxonómicas diferentes por sus requerimientos ecológicos, por su 
significado dinámico-genético, su procedencia y origen. Cada taxon particular 
tiene un valor indicador, aunque esté limitado por la competencia en cuanto a 
espacio y alimento. Los táxones se convierten así en indicadores ecológicos, co
rológicos y dinámico-genéticos más o menos expresivos, que permiten una carac
terización sinecológica, singenética y sincorológica de las comunidades, que a 
menudo alcanza hasta los detalles. 

Sustitución de factores. No hay que olvidar que en muchos casos este va
lor indicador no puede generalizarse. Un indicador de sequedad puede conver
tirse en indiferente o incluso preferir la humedad al variar el clima; especies 
indicadoras de suelos calcáreos, etc., se pueden comportar como indiferentes en 
otros lugares (véase también pág. 338). 

De este modo queda planteado el espinoso tema de la sustitución de factores, 
al que RüBEL (1930, págs. 36 a 47) ha dado un tratamiento detenido, aunque 
algo simplista. Considera una serie de posibilidades de sustitución de factores 
como hechos y los confronta entre sí, sin que ninguno de los ejemplos llegue a 
convencer. Debido a las múltiples posibilidades de sustitución no hay casi espe
ranzas de poder decir en un caso concreto qué factores son los que se sustitu
yen, ya que normalmente hay que considerar varios factores. 

Semejanza florística y ecológica. Al igual que en los táxones, en las comu
nidades vegetales puede hablarse también de caracteres de adaptación y de 
caracteres fijos de organización: los primeros se basan en la conjunción de las 
formas vitales, mientras que los últimos lo hacen en la combinación de táxones. 

Una semejanza en la combinación característica de táxones permite concluir 
una semejanza en las condiciones ecológicas y en la situación geográfica. Las 
unidades basadas en la semejanza florística comprenden, pues, material homo
géneo no sólo desde el punto de vista florístico, sino también del ecológico, del 
geográfico y de la historia de la flora. 

Progresión sociológica. La «progresión sociológica» se considera útil como 
principio de ordenación de las comunidades vegetales delimitadas florísticamen
te. Cada unidad superior ocupa un lugar según su nivel de organización socio
lógica y no por comparación con un esquema fijo . La experiencia muestra que, 
si no se exagera, esta forma de ordenación es lo suficientemente sencilla y al 
mismo tiempo flexible para una agrupación lógica de vegetaciones. 

El material de partida que debe clasificarse son las tablas de comunidad. La 
clasificación sitúa al principio de la ordenación lo «sociológicamente» más sen
cillo, lo inestable y, al final , lo más complejo. En primer lugar se sitúan las 
comunidades de organismos en suspensión en el aire y el agua, las de organi
zación más primitiva. La unión comunitaria es en ellas tan laxa, en el caso de 
que exista, que resulta muy difícil poder diferenciar asociaciones (véase PAVIL
LARD, 1925, pág. 423). Entre los miembros de estas colectividades muy primiti-
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vas no hay casi competencia por el espacio y el alimento, y, dejando a un lado 
el parasitismo, no se pueden. demostrar interrelaciones entre los individuos par
ticulares ni entre las especies. Hasta que no se establece una cierta densidad de 
individuos no aparece la competencia por el espacio. Los componentes de estas 
comunidades planctónicas se encuentran en el grado más bajo de desarrollo, 
tienen una constitución muy sencilla, nada exigentes, ecológicamente homogé
neos y por lo general ampliamente distribuidos. En las comunidades planctóni
cas no puede hablarse de una estratificación de la vegetación (véase pág. 173). 

FIG. 64. Estructura esquemática de la pluviisilva del Brasil meridional 
(según R. M. KLEIN, 1961). 

1 Macrofanerófitos (árboles altos) 
2 Mesofanerófitos (árboles medios) 
3 Nanofanerófitos (arbustos) 
4 Vegetales en forma de palmera 

5 Helechos arborescentes 
6 Parásitos 
7 Epífitos (Bromeliáceas) 
8 Lianas (bejucos) . 

En el extremo opuesto de la escala se encuentra con su magnificencia ma
jestuosa y su multiplicidad ecológica la pluviisilva tropical, que es el ejemplo 
de la complejidad fitosociológica máxima, mayor producción y mejor aprove
chamiento del espacio. En su complicada estructura multistratificada presenta la 
selva tropical un cuadro maravilloso de la convivencia estrecha entre plantas y 
grupos de plantas de elevado grado de desarrollo, muy exigentes y extremada
mente variados sistemática y ecológicamente (Fig. 64). 

Las comunidades estructuralmente primitivas desde el punto de vista sin
genético, corresponden en general a estadios iniciales, que permanecen largo tiem-
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po en tal situación o bien no pueden salir de ella; puede tratarse también, como 
algunas comunidades mediterráneas de terófitos , de estadios de reducción debi
dos a la influencia humana. Por el contrario, las comunidades forestales de ele
vado grado de organización y en cuya construcción han participado las formas 
más variadas de relación entre vegetales, representan etapas finales relativamente 
estables de un largo desarrollo. 

Estima del nivel de organización. Al estimar el grado de organización de 
una comunidad vegetal deben considerarse los siguientes caracteres: 

l. El grado de unión y correspondencia entre las especies e individuos. La 
mayor o menor unión se ve influenciada en gran manera por la vida de los consti
tuyentes. en un lugar fijo. Las comunidades fijas en un lugar muestran una coheren
cia mucho más fuerte que las comunidades de seres que viven en suspensión, que 
nadan y aun que las de organismos enraizados inestables y ocasionales. 

2. La presencia de interrelaciones entre los miembros de la comunidad. Las 
comunidades en que la convivencia se debe exclusivamente a una contigüedad de 
los miembros son de organización más sencilla que las que presentan una compe
tencia intensa entre especies e individuos; las abiertas son generalmente más sen
cillas que las comunidades cerradas. Siempre que pueda demostrarse una competencia 
por espacio, luz, alimento y lugar de germinación, podrá hablarse de vida comu
nitaria. 

3. La diferenciación ecológica. Cuanto más complicada sea la composición en 
relación a la estratificación, las formas vitales, las adaptaciones a la vida social y 
cuanto más estrecha sea la unión entre los estratos, tanto más complicada y más 
desarrollada es la comunidad; cuanto más sencillas sean las manifestaciones vitales 
de sus componentes en relación a reproducción y multiplicación, diseminación, pro
ductividad, duración de la vida, etc., más sencilla será la organización social. Las 
comunidades de formas vitales equivalentes y ecológicamente sencillas (por ejem
plo terófitos) son de un nivel bajo de organización. 

4. La estabilidad y duración de las comunidades. Las comunidades sencillas 
iniciales y de transición son normalmente menos duraderas y menos estables que las 
comunidades finales condicionadas por el clima. Lo mismo es válido para las co
ml!llidades de sembrados y cultivos determinadas por el hombre. 

3. La independencia sociológica. Las comunidades dependientes y especialmente 
las de epífitos son de corta duración y de estructura sociológica sencilla. 

6. La diferenciación del biótopo, en particular, del perfil del suelo, del suelo 
nutritivo de las comunidades superiores. 

Con mo ivo del estudio de las comunidades del cieno lacustre, observó 
MooR (1 9::>6) que las comunidades estructuralmente sencillas se afectan o des
aparecen por pequeñas variaciones de las condiciones vitales , del macroclima, 
etcétera, miemras q e las praderas y comunidades de arbustos que son de es
tructura más fija requerirían influencias mucho más intensas, y las comunidades 
forestales determinadas por el clima ~ólo se ven afectadas en su equilibrio por 
catástrofes (tala, incendio) o bien por variaciones climáticas. 

A los bosques climácicos de elevada organización les corresponde además 
un biótopo amplio y muy diferenciado (véase BR.-BL. , 1921, pág. 348). Su 
clima interno es apreciablemente distinto del externo (clima general). Esta dife
rencia puede ser tal que el clima externo sea de carácter subárido mientras que 
en el interior predominen siempre condiciones climáticas húmedas. 

Las comunidades vegetales descritas hasta ahora permiten establecer una 
ordenación provisional basada en la progresión sociológica. 
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Ordenación de las unidades sociológicas superiores según su progresión sociológica. 

A. Comunidades extrarregionales no estratificadas, ecológicamente sencillas, for
madas por organismos inferiores y poco exigentes, con interrelación muy laxa. 

I. Comunidades de seres que viven en suspensión en un medio no estable. 
l. Composición de las comunidades sometida a cambios rápidos, muchas 

veces súbitos (Aeroplancton). 
2. Composición más estable, sometida frecuentemente a ritmos cíclicos 

(Hidroplancton): Diatomion, · Melosyrior¡, Diploneidion. 

II. Comunidades de medios más o menos estables. 
1. Formando poblaciones sobre superficies de nieve o hielo, comunidades 

pobres en especies, caracterizadas por la gran capacidad de disemina
ción de sus constituyentes (Crioplancton). 

2. Sobre suelos de rocas y cienos (Scytonemion, Lyngbion). 
3. Comunidades subterráneas de bacterias, algas y hongos del suelo, que 

mantienen muchas veces interrelaciones intensas (Fitoédafon). 

B. Comunidades de distribución regional, claramente estratificadas, fijas, formadas 
por vegetales de organización elevada que presentan relaciones mutuas intensas. 
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I. Comunidades unistratificadas sin competencia radical. 
l. Organismos que flotan libremente (Pleuston). 

a) Oceánicas. Comunidades semejantes a los sargazos. 
b) Límnicas. Comunidades de lentejas de agua ( Lemnetea). 

2. Adnatas. 
a)" Comunidades dependientes fijas sobre las cortezas con capacidad 

de desarrollo muy limitada. Comunidades de algas, líquenes y 
musgos · (Schizogonion cruenti, Lecanoretalia variae, Lophocoleta
lia, etc.). 

** Comunidades endo y epilíticas que habitan en rocas. Pertenecen 
a ellas: comunidades de Gloeocapsa y de Aphanocapsa (comuni
dades de líquenes crustáceos). 

"'** Comunidades sumergidas de algas adnatas. Pertenecen a este grupo 
asociaciones de Acetabularia; Cystoseiretalia. 

b) Comunidades fijas al suelo con posibilidades de desarrollo ulterior. 
a) Comunidades de poca duración fijas al suelo o a rocas, pobres 

en especies, ecológicamente sencillas; muchas veces estadios 
iniciales. Pertenecen a este grupo comunidades de Zygogo
nium, de Cystococcus y Stereonema, etc. 

(3) Poblaciones de líquenes y musgos, más ricas en especies, eco
lógicamente más exigentes. 

II. Comunidades radicantes de dos o más estratos. 
Ila. Comunidades abiertas de comensales poco relacionados. Competencia 

por el lugar de germinación y el alimento. 
l. Comunidades finales climáticas sin posibilidades de desarrollo ul

terior: comunidades de desiertos y estepas desérticas. 
2. Determinadas por el suelo; generalmente comunidades iniciales: 

comunidades de dunas, pedregales y grietas de rocas. Pertenecen 
a este grupo: Ammophiletea, Asplenietea rupestris, etc. 



Ilb. Comunidades cerradas: competencia por el lugar de germinación, el 
espacio y el alimento. 
1. Poca estabilidad. Constituyentes predominantes terófitos que varían 

su lugar de vida; a menudo comunidades efímeras de tierras de 
cultivo, bordes de estanques, etc., determinadas por el hombre. 
Pertenecen a este grupo: Bidentetea, Secalinetea, Chenopodietea 
y Onopordetea. 

2. Comúnidades estables de composición más fija, lugar de vida fijo. 
a) Pobres en especies, uniformes biológicamente, comunidades 

acuáticas o de pantanos muchas veces formadoras de pobla
ciones continuas. 
a) Comunidades sumergidas sostenidas por el agua. Perte

necen a este grupo: Posidonietea, Littorelletea y Pota
metea. 

/3) Comunidades emergidas, pisoteadas ( = Trittgesellschaf
ten), de pantanos y cienos, generalmente pobres en espe
cies y con frecuencia formando grandes poblaciones uni
formes. Pertenecen a este grupo: Plantaginetea majoris, 
Phragmitetea y Salicornietea. 

b) Comunidades de la tierra firme, biológica y ecológicamente 
complejas, generalmente ricas en especies. 
a) Comunidades de pocos estratos, no forestales ni arbus

tivas. 
'' Comunidades poco estables con muchos terófitos. Poca 

interacción mutua entre los estratos. Pertenecen a este 
grupo: Corynephoretea, Tuberarietea guttati . 

** Praderas y pastizales persistentes y comunidages mega
fórbicas (vegetación herbácea). Pertenecen a este grupo: 
Thero-Brachypodietea, Festuco-Brometea, Caricetea cur
vulae, Elyno-Seslerietea. 

*** Comunidades de arbustos y matas. Doble estratificación 
persistente. Influencia de un estrato sobre el otro más 
o menos manifiesta. 

+ Estrato muscinal poco denso, influido por el estra
to herbáceo, rara vez ausente. Comunidades de ar
bustos enanos. Pertenecen a este grupo: Ononido
Rosmarinetea, Cisto-Lavanduletea. 

+ + Estrato muscinal por lo común muy compacto (ra
ramente falta) y que condiciona al estrato herbáceo 
(O xycocco-S phagnetea). 

/3) Comunidades arbustivas y de bosque de varios estratos; 
inferiores influidos más o menos intensamente por los 
superiores. 

* Generalmente tres estratos, con frecuencia, determinados ¡' 
edáfica o bióticamente. Comunidades de epífitos depen-
dientes poco desarrolladas. Comunidades arbustivas (Pru-
netalia, Salicetea purpureae). 

** Generalmente más de tres estratos, muchas veces como 
clímax, en equilibrio duradero con el medio ambiente. 
Casi siempre comunidades de epífitos presentes, muchas 
veces bien desarrolladas. Comunidades forestales ( Quer
cetea ilicis, Populetea albae, etc.). 
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Las unidades superiores se ordenan del mejor modo según la progresión so
ciológica. Por el contrario, tiene poco sentido extender también esta ordenación 
a las unidades inferiores. Los matices son demasiado pequeños y el llevar la 
graduación a la práctica es demasiado sutil. Las relaciones florísticas son sufi
cientes para determinar el orden de las unidades inferiores de vegetación. 

Denominación de las unidades de vegetación. La sistemática taxonómica 
cuenta con un medio apreciable para dilucidar las dificultades de nomenclatura 
en el «International Code of Botanical Nomenclature» realizado bajo la supervi
sión de J. LANJOUW. 

La Fitosociología debería poseer una guía semejante antes de que la confu
sión de nombres de las comunidades se propague demasiado. 

Historia de la nomenclatura de las comunidades. El desarrollo de la cien
cia de la vegetación se refleja en las variaciones en la nomenclatura de las co
munidades vegetales. Los padres de la Fitosociología, LEcoo y KERNER, así como 
STEBLER y ScHRÜTER entre otros, se conformaban con denominar a las comuni
dades según la especie vegetal predominante. Se hablaba de una formación de 
Rhododendron ferrugineum, de un prado de cervuno, un tipo de Carex sem
pervirens, etc. 

Pronto se afianzó la costumbre de emplear para la denominación de las co
munidades el nombre de una especie o género dominante o sociológicamente 
importante, al que se añadía el sufijo -etum tomado del latín; y el epíteto espe
cífico adquiría la forma del genitivo (ejemplos: Caricetum elatae, Quercetum 
ilicis). 

Pero como la mayoría de las plantas que forman poblaciones continuas (la 
mayoría de los árboles, por ejemplo) pueden predominar en varias o en muchas 
comunidades, hubo la necesidad de tomar dos nombres de plantas para denomi
nar lá asociación (Querceto-Betuletum, Ericeto-Pinetum, etc.). 

La jerarquización de las comunidades en asociaciones, alianzas, órdenes, etc., 
requirió la introducción de nuevos sufijos correspondientes a estas categorías. 

La gran mayoría de los fitosociólogos reconocen hoy día la siguiente escala de 
unidades fitosociológicas de base florística, y con los correspondientes sufijos. 

Sinopsis de las unidades sistemáticas de comunidad 

Clase: 
Orden: 

Alianza: 
Asociación: 

Subasociación: 

Variante (raza); 

(Facies): 

sufijo -etea 
sufijo -etalia 
sufijo -ion 
sufijo -etum 
sufijo -etosum 

(Quercetea ilicis) 
(Quercetalia ilicis) 
(Quercion ilicis) 
( Quercetum ilicis) 
(Quercetum ilicis pubescen-

tetosum) 
( Quercetum ilicis pubescen

tetosum, variante de Quer
cus coccifera) 

Aparte de esta serie está la sociac10n, que debiera intercalarse quizá entre 
asociación y subasociación (véase pág. 120). 

El empleo de las unidades anteriores se aprobó en el VIII Congreso de Bo
tánica en París (véase pág. 21). 
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Si las comunidades deben situarse unas al lado de otras simplemente como 
puntos de referencia, «convenient points of reference», o bien deben ordenarse 
de un modo jerárquico (como se ha indicado), es una cuestión de criterio, cuya 
decisión debe basarse en el interés que presentan las unidades creadas, teniendo 
también en cuenta el aspecto económico (Agricultura, Praticultura, Silvicultu
ra, etc.) y las ciencias próximas. Hoy día debería ya haberse tomado esta deter
minación. 

Nomenclatura de las comunidades. El Comité del Prodromus en París dio 
el 6 de mayo de 1933 por primera vez unas propuestas para la denominación 
de las comunidades vegetales (véase también MooR, 1938), las cuales se publica
ron en el primer fascículo del prodromo de las comunidades vegetales. 

En su utilización práctica se vieron pronto insuficiencias y lagunas, de modo 
que MEIJER-DREES elaboró unas cuidadosas propuestas de nomenclatura que 
presentó en 1954 a un conjunto de fitosociólogos europeos (véase Vegetatio, 
volumen IV, 1). 

De este intercambio de ideas surgieron unas líneas a seguir que deben con
siderarse y damos a continuación. Por el momento hay que conformarse con 
recomendaciones, ya que la Fitosociología aún está en construcción. 

Reglas de nomenclatura y propuestas. 1. A las comunidades debe dárse
les un nombre latino o latinizado. 

2. Al acompañar el nombre con el del autor y fecha le otorga un sentido 
determinado, se elimina el peligrq de confusión en la concepción de la comuni
dad y se facilita su inclusión dentro de un sistema. Tal como señala PINTO DA 
SILVA, la corta cita bibliográfica aporta también facilidades para cualquier in
vestigación posterior acerca de la comunidad. 

3. Nomina nuda carecen de validez. 
4. Para que los nombres de asociación tengan validez deben ir acompaña

dos por una diagnosis mínima (tabla o, por lo menos, un conspecto de la com
binación característica de especies basado en varios inventarios). 

5. La mayoría de los consultados están de acuerdo en mantener el principio 
de prioridad, al igual que en la taxonomía, ya que tal como indica G1L
MOUR (1961) en otro contexto: «any other basis of choice, for example: the 
most suitable or most widely used name would bad to endless dispute» *. De 
todos modos, persiste el peligro de que al utilizar en forma demasiado estricta 
el principio de prioridad puedan darse casos de inconveniencia, tal como señaló 
Du RIETZ (1 949) y como indican también GUINOCHET, BOLOS, LEMÉE y MuL
LENDERS entre otros. Necesariamente hay que tener esta circunstancia en cuen
ta. Entre tanto, no debemos olvidar que el nombre representa tan sólo el cartel 
de un hecho, que puede estar sometido a cambio . 

6. Si la composición florística de una asociación o una unidad superior es 
alterada esencialmente por un segundo autor, pero de modo que no constituya 
una nueva unidad, hay que poner el nombre del primer autor entre paréntesis: 
Erico"Pinetalia (ÜBERD , 1949) em. HORVAT, 1959. 

7. El nombre del autor no varía al pasar una asociación de una unidad de 
orden superior a otra, y tampoco cuando el nombre genérico o específico utili-

* «Cualquier otra base de elección, por ejemplo: el nombre más adecuado o el más 
usado conduciría a discusiones interminables» (en inglés en el original). (N. del T.) 
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zado sufra una variac10n nomenclatura! ( Quercetea robori-sessiliflorae = Quer
cetea robori-petraeae, Tuberarietea guttati en vez de Helianthemetea guttati). 

Tal como propone PINTO DA SILVA (1954), se va haciendo cada vez más ne
cesario un índice de nombres de las comunidades descritas según el modelo del 
Index Kewensis, lo mismo que un organismo internacional que hiciera propues
tas para la validación de nombres y que eventualmente decidiese cuando fuera 
necesario. 

Se recomienda además elegir especies predominantes y muy constantes, o 
bien las exclusivas o electivas de la comunidad. También es posible una unión 
entre cáracteres ecológicos o nombres de cualidades y el nombre de especies o 
géneros (Xerobrometum, Hygrocurvuletum, Magnocaricetum). Allí donde sea 
posible deben evitarse las denominaciones geográficas, habituales en taxonomía, 
aunque no siempre se puede prescindir de ellas (Xerobrometum raeticum, Car
pinetum orientalis croaticum Horvatic). 

Por el contrario, y opuestamente al punto de vista de BAcH, KuocH y 
MooR (1962), es mejor evitar su utilización en las unidades inferiores (varian
tes, razas), ya que si no hay que temer confusiones con las asociaciones justa
mente denominadas con términos geográficos. 

En los nombres dobles, como Querceto-Carpinetum o Rosmarineto-Lithos
permetum, se abrevia actualmente el primer nombre genérico y se suprime el 
sufijo -eto: Rosmarino-Lithospermetum. Lo mejor es emplear para la denomina
ción la especie sociológicamente más significativa o importante de la comuni
dad. Esta puede ser una especie del estrato arbóreo, pero también del arbustivo 
o del inferior. Erico-Pinion, Blechno-Fagetum, Rhododendro-Vaccinion, Rusco
Quercetum robori, Aceri-Fagetum. 

Lo mejor para denominar las unidades superiores es utilizar un nombre de 
asociación o alianza añadiéndole el correspondiente sufijo: Eucladio-Adiante
tum, Adiant-ion, Adiant-etea. En algunos casos se emplea en la denominación 
de órdenes y clases algún adjetivo ecológico: Asplenietea rupestris, Therobrachy
podietalia, Therobrachypodietea. 

HOFLER y WENDELBERGER (1954) y últimamente BACH, KuocH y MooR 
(1962), entre otros, han discutido las dificultades lingüísticas de nomenclatura, 
y para allanarlas han hecho propuestas dignas de ser tenidas en cuenta. 

Unidades taxonómicas de vegetación. Las siguientes unidades de vegetación 
se han aceptado ampliamente y han demostrado su utilidad en la práctica. 

l. Asociación. La asociación es la unidad básica de nuestra clasificación 
y corresponde a lo que es la especie en la sistemática de los táxones. Sin embar
go, y tal como se ha indicado, no es la menor unidad de vegetación. Subordina
das a ella se encuentran las subasociaciones, variantes y facies (véase pág. 120). 

Una población concreta ha de presentar los caracteres esenciales de una 
asociación para poder ser considerada como un representante de la misma. Debe 
presentar sobre todo la combinación característica normal de especies, o sea, 
un número mínimo de las especies características y diferenciales, así como de 
las especies acompañantes más importantes. Aún más, el número total de espe
cies no debe ser inferior a un mínimo específico para cada asociación. Si una 
asociación incluye varias subasociaciones, todo lo indicado es válido para cada 
una de ellas. Para que un nombre de asociación sea válido debe indicarse por 
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lo menos la combinación característica de especies, caso de que no se disponga 
de ninguna tabla. En algunas asociaciones bien caracterizadas pero muy poco 
frecuentes hay que conformarse con una lista completa de especies. 

Combinación característica de especies. Las especies características junto 
con las constantes (que se presentan por lo menos en un 50% de los repre
sentantes investigados) forman la combinación característica de especies comple
ta, y constituyen el armazón básico de la comunidad. 

Un solo individuo de asociación no incluye normalmente el número total de 
especies características, ni tampoco a todas las de grado de presencia elevado. 
De la tabla de asociación se deduce cuál es el promedio de especies de este tipo 
que se presentan en un representante típico bien desarrollado. El promedio de 
especies características y de las más o menos constantes que se hallan en un 
representante de la asociación da la combinación característica de especies normal. 

Cuanto mayor sea la relación de especies constantes con respecto al número 
total, más homogénea será la asociación; cuanto mayor sea la proporción de 
especies características, mejor caracterizada estará la asociación desde los puntos 
de vista florístico y ecológico. 

Fragmento de asociación. Se denominan fragmentos de asociación a aque
llas manchas de vegetación que pertenecen sin ninguna duda a una asociación 
determinada, pero que no se han desarrollado totalmente debido a influencias 
externas (falta de espacio, hábitat desfavorable, interferencias humanas o ani
males) y que por ello dan un cuadro parcial de la asociación. Una almohadilla 
de Sphagnum con Vaccinium uliginosum, Oxycoccus y algunas especies ubiquis
tas o un hayedo próximo a una gran ciudad que tenga pocas de las especies 
propias serán fragmentos de asociación (Fig. 65). Hay asociaciones que hoy están 
representadas casi exclusivamente, o aun exclusivamente, por fragmentos. 

Así, la mayoría de los bosques de ribera en la baja llanura centroeuropea 
(Alneto-Ulmion) han sido · destruidos o se han transformado en pequeños restos. 
Debemos familiarizarnos con la idea de que la mayoría de las asociaciones na
turales en las zonas d'ensamente pobladas sólo se presentan de un modo frag
mentario. 

Existen también, sin embargo, comunidades totalmente naturales que están 
representadas casi tan sólo por fragmentos, como, por ejemplo, fas asociaciones 
de turberas altas en grandes zonas de la Europa media, las asociaciones nitrófi
las de lugares donde descansan los animales salvajes, las comunidades de bosques 
talados del Atropion, etc. 

Bajo condiciones externas desfavorables, como en los límites de su área de 
distribución, puede suceder en ciertos casos que alianzas semejantes no se man
tengan claramente diferenciadas porque las pocas especies características pre
sentes se entremezclan. Tal es el caso de algunas comunidades ruderales y sege
tales en el piso subalpino de los Alpes orientales. El empobrecimiento llega 
hasta tal punto que campos de cereales y huertos tengan una flora de malas 
hierbas tan igual que casi no se pueda distinguir entre las alianzas del Secalinion 
y el Polygono-Chenopodion, distinción muy sencilla en otras condiciones. 

Algunas comunidades de cultivos sometidas a una fuerte influencia humana 
muestran una diferenciación aún más débil. TüxEN (1962) señala que, como 
consecuencia de los métodos modernos de cultivo y de la utilización de abonos 
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qmm1cos artificiales, sustancias de crecimiento y venenos en gran parte en Eu
ropa central, se ha provocado un empobrecimiento en las comunidades de las 
Secalinetalia y de los Polygono-Chenopodietalia, que ha conducido no sólo a la 
desaparición de las especies características de asociación y alianza, sino que ha 
llegado incluso a la desaparición de la mayoría de las de orden. La mejora en 
la purificación de las semillas debe haber contribuido también a este empobre
cimiento. 

11. Subasociación. Se consideran subasociaciones a aquellas comunidades 
que difieren del tipo de la asociación pero a las que faltan especies característi
cas específicas. Se diferencian de la composición típica de la asociación por la 
presencia de especies diferenciales, o sea táxones que no se presentan en el 
tipo principal o que lo hacen de forma esporádica. Puede ser debido a que su 
área de distribución está más limitada geográficamente (especies diferenciales 
geográficas) o a que muestran diferencias ecológicas pequeñas (especies diferen-
ciales ecológicas). · 

FIG. 65. Variante de orquídeas del Nardetum subalpinum en Alp La Schera, 2000 m, 
Parque Nacional Suizo. Pueden distinguirse: Botrychium lunaria, Coeloglossum viride, Ni

gritella, Nardus. (Foto H ELLER y BR.-BL.) 

Parece innecesario dar nombres distintos a ambos grupos de especies dif e
renciales, como proponía KLEMENT (1955). 

Las asociaciones ampliamente extendidas ( Quercetum robori-petraeae, Quer
co-Carpinetum y Mesobrometum, entre otros) incluyen una serie de subasocia
ciones determinadas en parte por causas edáficas, en parte por clima local o por 
razones corológicas. 

La forma más húmeda de una asociación propia de suelos secos puede cons
tituir una subasociación edáfica caracterizada por la presencia más o menos 
regular de especies indicadoras de la humedad. 

Especies diferenciales geográficas del Berberido-Rosetum de Vintschgau fren
te a la subasociación sambucetosum de la baja Engadina son, entre otras, Ligu-
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strum vulgare y Bryonia dioeca, especies que no llegan hasta la baja Engadina 
(BR.-BL., 1961). 

En algunos casos las subasociaciones de una asociación pueden reunirse en 
grupos de subasociaciones (grupo de subasociaciones húmedas, grupos de sub
asociaciones secas). 

Para diferenciar las asociaciones de las subasociaciones se designan estas úl
timas con el sufijo «etosum» (en lugar de «etum») unido al nombre genérico o 
específico de una de las especies diferenciales más importantes (Rhododendro
Vaccininietum calamagrostidetosum, Rusco-Quercetum violetosum y viburneto
sum, etc.). 

111. Variante. Denominamos variantes a pequeñas desviaciones del tipo 
que nos parecen dignas de consideración por algún motivo. 

FIG. 66. Facies nitrófila de Urtica dioeca en un claro iluminado del bosque de ribera '¡ 
de Populus junto al Dniester. (Foto WALAS, excurs. S.I.G.M.A.) 1 

Las variantes no tienen especies diferenciales constantes, pero se diferencian 
frecuentemente por la mayor abundancia de determinados táxones, que no pue
den considerarse especies diferenciales, o bien por una dotación de especies 
algo distinta en los detalles (Fig. 65). 

IV. Facies. Las facies se caracterizan por una combinación particular de 
especies, más o menos casual, dentro de una asociación o subasociación. Se ha
bla de la facies de Allium ursinum de una asociación forestal, una facies de 
Typha angustifolia del Scirpo-Phragmitetum o de una facies de Urtica dioeca en 
el bosque de ribera (Fig. 66). Son causa de la formación de facies las condicio
nes del suelo o la acción de la competencia, caso de que la influencia antropo
zoógena no sea decisiva. 
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V. Sociación. Puede presentarse el caso de que la vegetación, muy densa, 
sea sumamente pobre en especies, tal como sucede, por ejemplo, en algunas 
comunidades de países septentrionales. 

Du RIETZ (1942) y NoRDHAGEN (1943, 1954) proponen delimitar primero 
estas comunidades según la dominancia de las especies y denominar sociaciones 
a las unidades así concebidas. 

La sociación es, igual que la asociación, un concepto abstracto, y se caracte
riza por una estrecha coincidencia florístico-fisionómica en todos los estratos. 
Las poblaciones concretas reunidas en una sociación deben ser más o menos 
«homogéneas». Sin embargo, Gasi no puede precisarse hasta qué punto debe 
llegar esta homogeneidad cuantitativa y cualitativa. Dentro de unos ciertos lími
tes dependerá del tipo de investigación y del criterio subjetivo del investigador. 

Los investigadores suecos denominan sociaciones a comunidades que pre
sentan una especie dominante y especies constantes. 

La diferencia básica entre asociación y sociación (como unidades abstractas) 
reside en que el concepto de asociación se fundamenta en las relaciones de fide
lidad (especies características y diferenciales), mientras que la sociación se basa 
en la dominancia y la constancia de las especies. 

Generalmente es fácil diferenciar sociaciones dentro de la asociación, basa
da en las relaciones de fidelidad, utilizando los métodos habituales; pero no es 
siempre posible el paso inverso que consistiría en incluir las sociaciones dentro 
de las unidades superiores (asociaciones, alianzas) a las que pertenecen al con
siderar las especies características y diferenciales. 

ALBERTSON se ha ocupado intensamente de la cuestión de clasificar dentro 
del sistema fitosociológico habitual los pastizales de Alvar de Suecia, tanto en 
su tesis doctoral acerca del Kinnekulle de Vastergotland (1946), como en el 
estudio fitosociológico de óland (1950), pequeño pero de gran contenido. 

Sus estudios de vegetación se basan en la elección de gran número de pe
queñas superficies de 5 X 5 dm de superficie, lo que permite un inventario muy 
exacto incluso de las criptógamas. Tienen además la ventaja de ser homogéneas. 
Por otra parte, con este modo de trabajar quedan sin consideración grandes 
extensiones de terreno y ello a veces es causa de dificultades en el momento de 
clasificar las sociaciones dentro de unidades superiores. ALBERTSON utiliza para 
ello la lista completa de especies de sus tablas y llega a diferenciar varias 
alianzas. 

La alianza del Bromion erecti medioeuropeo, en el que incluye los pastizales 
secos investigados, se divide en tres asociaciones (1946, pág. 256): Sedetum tor
tellosum, Festucetum tortellosum y Avenetum pratensis. Las dos asociaciones 
citadas en último lugar tienen una clara relación con el Bromion, tal como afir
ma acertadamente ALBERTSON; se caracterizan por su riqueza en musgos y lí
quenes. Sin embargo, el Sedetum tortellosum, rico en Sedum y criptógamas, 
debe incluirse sin lugar a dudas en .el . .Grderi Sedo-Scleranthetalia. 

En las zonas ricas en especies, ecológicamente complejas, donde las posibi
lidades de combinación y el número de sociaciones que de ella resultan son 
enormemente grandes (región mediterránea, montañas medioeuropeas), la dis
tinción de las asociaciones conduce a unidades de vegetación florísticamente 
bien delimitadas. Si iniciásemos la descripción de las sociaciones veríamos cómo 
corresponden muchas veces a estadios dé desarrollo simplemente casuales o de 
breve duración, más o menos influidos por el hombre; su reunión en unidades 
superiores quedaría en gran parte sometida a la arbitrariedad del investigador 
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debido a no considerar especies características y conduciría muchas veces a 
agrupaciones florística y ecológicamente desiguales. Estriba en la naturaleza de 
las cosas que en estas regiones se hayan descrito siempre asociaciones en vez 
de sociaciones. 

Otra es la situación en los países nórdicos pobres en especies que estuvieron 
sometidos a las glaciaciones y donde las diferencias petrográficas del substrato 
quedan a menudo enmascaradas debido a la podsolización o a la acumulación 
de gruesos depósitos de humus, por lo que reina una gran uniformidad florística 
a través de grandes superficies de vegetación. El reconocimiento de ·las asocfa
ciones en base a las relaciones de fidelidad tropieza aquí con muchas más di
ficultades, mientras adquieren mayor relevancia en la delimitación de las comu
nidades las relaciones de dominancia y distribución apreciables en forma pura
mente numérica. No es, por tanto, ningún hecho casual que las asociaciones 
se describieran primero en la Europa media, mientras que las sociaciones lo fue
sen en la Europa septentrional. La distinta concepción de las unidades básicas 
ha venido impuesta a los investigadores por la naturaleza que los rodea. Pero 
afortunadamente, tal como indica con claridad NoRDHAGEN (1936, pág. 4), las 
sociaciones y asociaciones muchas veces pueden «transferirse a la misma longi
tud de onda». 

En ciertos casos parece que una sola sociación nórdica puede alcanzar el 
rango de una asociación (por ejemplo, la sociación basófila de Carex nardina 
del norte de Escandinavia); en otros casos hay que reunir una serie de socia
ciones para encontrar especies características (NoRDHAGEN, 1943, 1955). 

KALLIOLA (1939), lo mismo que NoRDHAGEN, señala que las sociaciones flo
rísticamente relacionadas pueden reunirse siempre en alianzas en base a las es
pecies características de alianza, y que dichas alianzas se corresponden total
mente con las centroeuropeas, por lo que queda garantizada la clasificación en 
unidades superiores (alianza, orden, clase). 

Sin embargo, parece indicado intentar por lo menos la distinción de asocia
ciones con ayuda de especies características y diferenciales para llevar a un co
mún denominador toda la estructura del sistema, en cuya construcción está todo 
el mundo interesado. Si esto no sucediera, la situación sistemática del concepto 
sociación no quedaría totalmente aclarada, ya que en unos casos puede corres
ponder a una asociación y en otros a una subdivisión de ella. 

Algunos investigadores de criptógamas y especialistas de líquenes diferencian 
sociaciones según las especies dominantes, porque las asociaciones con base en 
las relaciones de fidelidad resultarían al parecer demasiado amplias. No consi
deran por ello el concepto de fidelidad más que en las unidades superiores 
(alianzas, órdenes), en las que se reúnen las sociaciones (véase ÜCHSNER, 1942; 
BARKMAN, 1958, entre otros). 

Unidades superiores de vegetación. Al igual que la distinción de las aso
ciaciones se basa predominantemente en el principio de fidelidad, lo mismo su
cede en las unidades superiores de vegetación: alianzas, órdenes y clases. 

Tal como resalta PAVILLARD, podríamos decir que se abre automáticámente 
el camino a la clasificación de todas las unidades sociológicas, de modo que la 
construcción de todo el sistema se fundamenta en el mismo principio. Lo mismo 
que se habla de especies características de asociación, se habla también de espe
cies diferenciales y características de alianzas, órdenes y clases. 
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VI. Alianza. La alianza es la unidad inmediatamente superior a la asocia
ción. Reúne a las asociaciones semejantes caracterizadas por especies caracterís
ticas de alianza. Estas especies características que no se presentan o lo hacen en 
baja proporción y vitalidad en las demás alianzas del complejo de comunidades 
correspondiente y cuyo óptimo ecológico se encuentra en una determinada 
alianza, se unen a las especies características transgresivas, las cuales, siendo 
típicas de una determinada asociación de la alianza, pueden presentarse también 
algunas veces en otras asociaciones de la misma alianza. Las alianzas, lo mismo 
que las asociaciones, tienen una individualidad ecológica, histórica y geográfica. 

Se ha comprobado que las asociaciones reunidas en una alianza poseen tam
bién en términos generales una ecología semejante (véase BR.-BL., PALLMANN, 
BAcH, 1954; BR.-BL., 1961). En cambio, las alianzas definidas florísticamente 
sólo son fisionómicamente homogéneas en parte. Una misma alianza puede 
reunir comunidades fisionómicamente discordantes. Algunas alianzas son clara
mente heterogéneas desde el punto de vista de la composición de formas vita
les. El Rhododendro-Vaccinion incluye poblaciones de arbustos y matas sin árbo
les y también a bosques claros con alerces, cembros o pino negro. 

Las alianzas se distinguen por el sufijo -ion añadido a un nombre genérico. 
Caso de que sea necesario, se añadirá todavía al nombre genérico un epíteto 

específico en genitivo (Caricion curvulae). Puede utilizarse como radical el 
nombre de una de las asociaciones más importantes o en cierto modo caracterís
ticas, o bien un nombre compuesto de nuevo (Nanocyperion, Magnocaricion); 
en algunos casos se indica también la forma vital predominante (Therobrachy
podion de la región mediterránea), o bien puede resultar aconsejable una suge
rencia al área geográfica de la alianza (Potamion eurosibiricum), aunque se debe 
ser precavido a este respecto, porque no se puede prejuzgar en un principio la 
distribución geográfica de las unidades superiores de comunidad (véase también 
Nomenclatura, pág. 115). 

La recopilación de la asociaciones en tablas de alianza facilita en gran ma
nera la visión sistemática y hace resaltar especialmente los bloques de especies 
características y diferenciales (véase tabla 6). 

El valor promedio de cobertura que se desprende de la tabla de alianza, 
está directamente relacionado con el número de inventarios. Lo mejor es expre
sarlo en porcentaje. Las cifras de presencia (l a X) añadidas al valor de cober
tura (véase pág. 37) indican la mayor o menor regularidad con que se presentan 
las especies. 

A medida que ascendemos en el rango sistemático de las comunidades 
aumenta el número de especies características, lo que facilita la diferenciación 
de las unidades superiores, que son más amplias. Una población vegetal pobre 
en especies características no puede incluirse en algunos casos dentro de una 
asociación determinada; sin embargo, con base en las especies características de 
alianza o de orden se podrá incluir sin dificultad en una alianza o un orden 
(figura 67) (véase también KALLIOLA, 1939, pág. 58). 

Durante la I.P .E. (Excursión Fitogeográfica Internacional) que se realizó a 
través de la fitosociológicamente virginal Irlanda quedamos continuamente sor
prendidos de la facilidad con que la mayoría de las comunidades podían incluir
se en las alianzas ya conocidas del Continente. 

VII. Orden. Las alianzas florísticamente próximas (y, por tanto, también 
ecológicamente) se reúnen en órdenes. Los elementos que establecen la relación 
son las especies características de orden, que resultan de la comparación de las 
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TABLA 6. Tabla abreviada de la alianza del Vaccinio-Piceion de los Alpes réticos 

Asociaciones 

Número de inventarios 

Especies caractenst1cas de la 
alianza del Vaccinio-Piceion 

y del orden: 

Especies características 
de la asociación 

A. Piceetum transalpinum 
Luzula ni vea ... ... ... .. . 
lsothecium myurum ... ... 
Saxífraga cuneifolia ... .. . 
Lonicera nigra ... .. . ... .. . 

B. Piceetum montanum 
Subass. galietosum 

Galium rotundifolium ... . .. 
Aquilegia vulgaris ssp. 

atrata ... ... ... ... 
Circaea alpina ... .. . .. . .. . 
Catharinea hausknechtii 

Subass. melicetosum ... 
Galium triflorum ... 
Epipogium aphyllum ... ... 

C. Piceetum subalpinum 
Ptilium crista-castrensis ... 
Listera cordata ... 
Lycopodium annotinum ... 
Luz u la luzulina ... .. . .. . 
Pyrola uniflora ... ... 
Hylocomium loreum .. . .. . 
Mnium spinosum 

D. Rhododendro-
Vaccinietum 

... 

... 

.. . 

.. . 

.. . 

.. . 

. .. 

.. . 

... 

. .. 

... 

... 

... 

.. . 

.. . 

... 

Rhododendron f errugineum .. . 
Pinus cembra ... ... ... ... ... 
Linnaea borealis ... ... .. . .. . 
Lonicera coerulea ... .. . ... .. . 

E. Empetro-
Vaccinietum 

Empetrum hermaphroditum ... 
Hieracium alpinum ssp. 

halleri . . . . . . . . . . . . . . . .. . 
Lycopodium alpinum . . . . .. .. . 
Cladonia uncialis ... ... ... . .. 

A 

1 

Bª Bb e D E 

11 11 12 24 27 12 
1 

(Véase tabla 7) 

gux 
91QV!I 
72gvn 
47m 31v l1 23v l1 

- --¡ 1068X . 

1 5¡v1 31v l1 

1 2m 1 

1 . L1J X l1 
- - -

211v1 67II g3II 
171vm 

41v 44m 12ivm 661 
511v 1osv1 ir1 

4v1 2m govm 
2ir 

21 1 3n 

1 l 2788X 149v 
l1 pi 1121VII 1 III 
2m 564Vl 6021V 

1 l ir 79vm ir 

53gvm 2980X j 

ir 232v 
43n 
421 

Las cifras árabes indican el grado de cobertura y las romanas el de presencia (I =en 
menos del 10%, X=en más del 90% de los inventarios). 

El tipo del Pinus silvestris tiene en el Erico-Pinetum un valor de cobertura de 6833X, 
en el Piceetum montanum melicetosum de 3III; este árbol ubiquista falta en las demás 
asociaciones. 
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tablas de comunidad. Normalmente, los órdenes se diferencian por muchas espe
cies características y por ello de ordinario no hay dificultad en determinar a qué 
orden pertenece cualquier población de vegetación. 

Los órdenes se denominan añadiendo el sufijo -etalia a la radical del nombre 
de una de las asociaciones o alianzas más importante pertenecientes a él (Seca
lin-etalia, Caric-etalía curvulae). 

Los órdenes tienen una amplitud ecológica bastante considerable y sólo re
accionan frente a variaciones profundas de las condiciones vitales, tales como 
aumento o descenso de la salinidad del suelo, o su acidificación, variaciones du
raderas en el nivel del agua de la capa freática, intromisiones humanas drásticas, 
variaciones del nivel del mar, etc. 

FIG. 67. Población de Alnus glutinosa rica en hierbas con Osmunda regalis: Orden Al
netalia glutinosae, alianza Alnion glutinosi, en la Sologne; en primer término, un lindero 

· de Phragmitetalia con Iris pseudocorus. (Foto P. MAYER y BR.-BL.) 

Hasta ahora se han descrito más de 50 órdenes en la Europa media y 35 en 
Francia meridional. Algunos de estos órdenes coinciden de tal modo con los 
tipos de vegetación de todos conocidos que al nombre científico perfectamente 
unívoco puede añadírsele una denominación tomada del lenguaje usual (órde
nes de los prados de siega, de las dunas litorales, de los pastizales secos y de 
los esclerofilos). Incluso una investigación de frecuencias sin intención socioló
gica puede conducir por ello a resultados de utilidad sociológica. lvERSEN (1954) 
da un ejemplo drástico de este caso en las zonas nórdicas. Los 1700 pequeños 
inventarios de una superficie circular de 1/10 m2 que realizó en el sudeste de 
Groenlandia se distribuyeron en 11 grupos ecológicos y se compararon con las 
alianzas y órdenes sociológicos que reconoció NoRDHAGEN (1943) en Sikilsdalen 
(Noruega), los cuales corresponden en gran parte, a su vez, a órdenes y alianzas 
medioeuropeos, tal como destaca IVERSEN. La comparación demostró una con
cordancia que ha de resultar sorprendente si pensamos que Groenlandia perte
nece a un continente distinto a Sikilsdalen y que el material de IVERSEN com-
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parado con el de NoRDHAGEN resultaba incompleto y no se había obtenido con 
un objetivo sociológico. IvERSEN recuerda que sus grupos sociológicos resultan 
de una consideración prácticamente objetivo-estadística del material inventariado 
y concluye «que las unidades fitosociológicas superiores en la concepción de 
BRAUN-BLANOUET y NüRDHAGEN son naturales y representan unos grupos muy 
bien definidos». 

Las tablas de orden al estilo de la tabla 7 facilitan en gran manera la visión 
sistemática y son indispensables para la comprensión y comparación de las uni
dades superiores de vegetación. 

La alianza del Ononi-Pinion, que en nuestra tabla situamos en el orden 
Vaccinio-Piceetalia, destaca entre el Pino-Ericion y el Vaccinio-Piceion. Podría 
incluirse con los bosques alpinos occidentales de Pinus en un orden especial 
( Ononi-Pinetalia). 

VIII. Clase. Lor órdenes florísticamente semejantes se reúnen en clases de 
vegetación. Las especies características de clase tienen generalmente una gran 
amplitud ecológica, pero no son ubiquistas en ningún caso. Las especies carac
terísticas de los órdenes, alianzas y asociaciones sirven también para caracterizar 
florísticamente a la clase que los incluye. 

El nombre de clase se obtiene añadiendo el sufijo -etea al de un género ca
racterístico. Caso de ser necesario, se empleará también el nombre específico en 
genitivo (Salicetea herbaceae; véase pág. 115). · 

Las diferentes clases se diferencian considerablemente en su aspeCto ecoló
gico. Las clases de organización elevada formadas por comunidades con varios 
estratos están condicionadas por el clima general, sin embargo, las condiciones 
edáficas o las influencias humanas son decisivas, junto al clima, para la · mayoría 
de las clases. 

Las clases de organización elevada se limitan generalmente a un círculo de 
vegetación determinado y contribuyen a su caracterización. La mayoría de las 
clases de vegetación que habitan las aguas se extienden por una gran parte 
de la Tierra. La delimitación de las clases de vegetación europeas hacia el Oeste 
y el Norte ya es hoy día practicable, pero las relaciones con la vegetación del 
este del ctmtinente 1 y del Asia (con excepción de Palestina) son aún muy poco 
claras. 

Los Pirineos determinan un importante límite hacia el Suroeste para las 
clases del círculo hiperbóreo euroalpino. Algunas clases eurosibírico-boreoame
ricanas se detienen en la frontera del círculo de vegetación mediterráneo o bien 
la sobrepasan muy poco. 

Sin embargo, aparecen por lo menos en parte como enclaves dentro de la 
región auténticamente mediterránea en islas climáticas (montañas: Querco-Fa
getea, Vaccinio-Piceetea) o bajo condiciones edáficas especiales (vegetación pa
lustre de agua dulce), lo que indica relaciones histórico-florísticas con las regio
nes septentrionales vecinas. 

1 Con excepc10n de Jos Balcanes, cuyas comunidades han sido descritas principalmente 
por HORVAT y HORVATié . 
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TABLA 7. Tabla abreviada del orden 

Alianza a) Pino - Ericion b) Ononi -

l 2 3 4 5 6 
·----

¡: 
2 
" ... 
"" ¡: " ~,, ¡:: "' 6 ¡:: Asociaciones ,¡;"' ¡: "" ~~ ;; 2 O'N l>;; -~ ~ 

U·N ¿t 6 i3 6 "g ~ i:'~ !!t ~·~ § .~.5 ""'N ~~-h "§.5 .g~ ¡,¡;<.J..t: ~""' ~~ :::;; °' ..t! 6""' o 
- --

Número de inventarios 22 21 33 22 38 8 
----- ---

1 
Especies características del 

1 orden Vaccinio-Piceetalia 
Vaccinium vitis-idaea ......... 1 l1 1 334v [41QX 6Q4VIII 
Vaccinium myrtillus . . . . . . . .. 1 1 II 19v 469Vl 
Pyrola secunda .. . .. . .. . .. . .. . l1 1osm 79v1 243vm 103vn 
Rosa pendulina ... ... ... 1 II 2n l1 
Hieracium murorum div. ssp. 4QV 1s2vr 11 2m 95vn 35rv 
Carex alba .. . ... . .. ... ... ... 24II 573vr SQVl 
Rubus saxatilis ... ... ... ... ... 27V 36lll 
Goodyera repens . . . . .. ... ... 11 l1 
Vaccinium uliginosum ... 198II 959x 
Hieracium vulgatum ssp . ... ... 876VII ¡r 
Pinus mugo ... ... ... ... ... .. . 140SV 3644IX 3473x 
Arctostaphylos uva-ursi var . ... 241 32II 66F1 16SSVII 
Homogyne alpina ... ... ... 35vnr 7vn 
Lycopodium selago ... ... , 1 

¡r 
Pyrola minar ... ... ... .. . 

1 

1 

Mo_notropa glabra ... ... ... l1 1 

Especies características de la 
1 

1 1 alianza Pino-Ericion 1 1 

E rica carnea ... ... ... ¡ 469VII 

1 

66SSX 6872X 21s2x 
1 Polygala chamaebuxus ... ... 531x 87QVIII 323vrr 1sov 342vn 

Gymnadenia odoratissima 95vrr 2rn 1sv 1 I 1 ¡r ... 
Epipactis atropurpurea ... .. . 1201x 77vrn 1srv 321x 

1 

5v 
Pyrola rotundif olia ... 1 l 

1 

10sv 197vm 
1 Crepis alpestris f. silvatica ... 431v 1s1v 

Pinus silvestris ssp. engadinen-
sis ... ..................... ¡ 2soov1 

1 

689Il 

1 

Coronilla vaginalis .. . .. . .. . 49v 13n 

Especies características de la 
alianza Ononido-Pinion 1 

Ononis rotundifolia ... ... ... ¡ s75rx 
Astragalus monspessulanus ... 445x 51v 
Odontites viscosa ... ... .. . ... 

1 43QVII 225vn 
Viscum al bum ssp. laxum ... 1 l l 12~v 331v 
Vicia cracca ssp. gerardi ... ... 42III 
Hieracium tomentosum ... ... ir1 

Especies características de la 
1 alianza Vaccinio-Piceion 

Melampyrum silvaticum ... ... 11 37v1 s2rv 2sm 
Picea abies ... .. . ... .. . ... 2m 291X 47n l1 
Calamagrostis vi/losa ... ... ... 241 17n 46II 
Peltigera aphthosa ... .. . ... 1 l 2n 2sm 
Luzula silvatica ssp. sieberi ... 2n lOJV 
Cladonia gracilis var. elongata 32III sov 
Corallorhiza tri fida ... ... 1 l 
Lophozia lycopodioides .. . ... 1 l 
Veronica latifolia . . . ... .. . ... 



Vaccinio-Piceetalia en los Alpes réticos 

Pinion e) Vaccinio - Piceion 

7 8 9 10 11 

1 

12 

1 

13 14 
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E E 

1 
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1 

887X sovr 83II 2345x 4533x 856IX 
3n 11 96VIII 95vm 13ovm 13QVII 2n 

1 II l1 3m 1 I 19Il 
45rv 21 751X 752X 275vm 2151x 79v1 

314Il 477vr 67QVIII l1 
l1 irv 45v1 3m 1 l 
l1 1 l l1 ggvm 75n 

61QVII 2667X 
21 91III 4vr 1 II 

2433Ill pu 

3v1 35¡vm 7141x 627X 
pi 41v1 3vr 
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l1 2n 
l1 1 l 1 I 

1 
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129vm 2v 
l1 
1 II 
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12sv1 
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42~1V 1 
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12svr 
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3m 
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1881I 595x 1115rx 194QIX 618X 4tv 43III 
169Vl 7136X 7773x 6979X 6458X 1s11v 

55vm 187II 223vm 687IX 3m 
l1 451v 194vm 254vn 45v 
51 11 169lV 125vn 

2n 43vn 236IX 

1 

pl 2u l1 31v 

1 

11sv ssm 44m 
133v1 184VII 861V 3u 



Cuadro de las clases de vegetación europeas 

a) CLASES DE LA REGIÓN EUROSIBÍRICO-BOREOAMERICANA 1 

l. Clase Lemnetea W. KocH et R. TÜXEN, 1954 ap. ÜBERDORFER, 1957 (comunida
des flotantes de lentejas de agua). 

2. Clase Asplenietea rupestris BR.-BL., 1934 (comunidades de las grietas de las 
rocas). 

3. Clase Adiantetea BR.-BL., 1947 (comunidades de las de tobas rezumantes). 
4. Clase Thlaspietea rotundifolii BR.-BL., 1947 (comunidades de pedregales). 
5. Clase Crithmo-Limonietea BR.-BL., 1947 (comunidades de las rocas litorales). 
6. Clase Ammophiletea BR.-BL. et R. Tx., 1943 (comunidades de las dunas lito

rales). 
7. Clase Cakiletea maritimae (R. Tx. et PRsG., 1950), BR.-BL. em. 1962 (comu

nidades halófilas de los cúmulos de residuos orgánicos de las playas). 
8. Clase Secalinetea BR.-BL., 1951 (comunidades de los campos de cereales de 

invierno). 
9. Clase Chenopodietea BR.-BL., 1952 em. 1962 (incl. Artemisietea vulgaris) (co

munidades ruderales y de los huertos). 
10. Clase Onopordetea BR.-BL., 1962 (comunidades de los lugares de reposo de 

los animales). 
11. Clase Epilobietea angustifolii R. Tx. et PRSG., 1950 (comunidades de los bos

ques talados). 
12 . Clase Bidentetea tripartiti R. Tx., LoHM., PRSG., 1950 (comunidades de los 

cienos ricos en nutrientes). 
13. Clase Zoosteretea marinae PIGN., 1953 (comunidades halófilas de praderas 

sumergidas marinas). 
14. Clase Ruppietea maritimae J. Tx., 1960 (comunidades de aguas salobres). 
15. Clase Potametea R. Tx. et PRsG., 1942 (comunidades de plantas acuáticas fijas 

al fondo y sostenidas por el agua). 
16. Clase Litorelletea BR.-BL. et R. Tx., 1943 (comunidades sumergidas de la orilla 

de lagunas oligotróficas). 
17. Clase Plantaginetea majoris R. Tx. et PRSG., 1950 (comunidades pisóteadas 

=Tri ttgesellschaften). 
18. Clase Isoeto-Nanojuncetea BR.-BL. et R. Tx., 1943 (comunidades de juncos 

enanos). 
19. Clase Montio-Cardaminetea BR.-BL. et R. Tx., 1943 (vegetación fontinal). 
20. Clase Corynephoretea BR.-BL. et R. Tx., 1943 em. Tx. (comunidades tero

fíticas de los arenales). 
21. Clase Asteretea tripolium (WESTH. et BEEFT.) BR.-BL. (comunidades de prados 

salinos del centro y norte de Europa). 
22. Clase Salicornietea BR.-BL. et R. Tx., 1943 (herbazales halófilos). 
23. Clase f uncetea maritimi BR.-BL. (prados moderadamente halófilos). 
24. Clase Phragmitetea Tx. et PRSG., 1942 (carrizales y comunidades de grandes 

cárices). 
25. Clase Spartinetea R. Tx., 1961. 

1 Las clases de comunidades de elevado grado de organización (22 a 27 y 29 a 42) se 
limitan siempre al círculo de comunidades eurosibírico-boreoamericano; la mayoría de las 
de menor grado de organización se presentan también en otros círculos de comunidades. 
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26. Clase Sedo-Scleranthetea BR.-BL., 1955 (comunidades de hierbas suculentas). 
27. Clase Salicetea herbaceae BR.~BL., 194 7 (comunidades de ventisqueros). 
28. Clase Arrhenatheretea R. Tx., 1937 (comunidades de prados de siega y de pas

tizales jugosos). 
29. Clase Molinio-f uncetea BR.-BL., 1947 (comunidades de juncales y praderas hú

medas). 
30. Clase Scheuchzerio-Caricetea fuscae NoRDHAGEN, 1936 (comunidades de tur

bera baja acidófilas nórdico alpinas). 
31. Clase Festuco-Brometea BR.-BL. et R. Tx., 1943 (comunidades de pastizales se

cos y hemicriptofíticos). 
32. Clase Elyno-Seslerietea BR.-BL., 1948 (prados naturales neutro-basófilos nórdico

alpinos). 
33. Clase Caricetea curvulae BR.-BL., 1948 (prados naturales acidófilos nórdico-al

pinos). 
34. Clase Calluno-Ulicetea BR.-BL. et R. Tx., 1943 (landas de ericáceas y tojos). 
35. Clase Oxycocco-Sphagnetea BR.-BL. et R. Tx., 1943 (comunidades de turbera 

alta). · · · 
36. Clase Salicetea purpureae MooR, 1958 (saucedas fluviales). 
37. Clase Betulo-Aden.ostyletea BR.-BL., 1948 (comunidades megafórbicas y bos-

/ quetes exuberantes montanos). · 
38. Clase Alnetea glutinosae BR.-BL. et R; Tx:, 1943 (alisedas de ribera). 
39. Clase Erico-Pinetea HoRVAT, 1959 (bosques de pino albar con Erica). 
40. Clase Vaccinio-Piceetea BR.-BL., 1939 (bosques de coníferas de suelos ácidos 

y comunidades de arbustos enanos). 
41. Clase Quercetea robori-petraeae BR.-BL. et R. Tx., 1943 (bosques caducifolios 

de suelo ácido). 
42. Clase Querco-Fagetea BR.-BL. et VLIEGER, 1937 (bosques caducifolios de suelos 

ricos en nutrientes). 

b) CLASES EXCLUSIVAMENTE MEDITERRÁNEAS 1 

l. Clase Crithmo-Staticetea BR.-BL., 194 7 (comunidades de las rocas litorales). 
2. Clase Tuberarietea guttati BR.-BL., 1962 (pastizales enanos terofíticos de los 

suelos ácidos). 
3. Clase Juncetea maritimae BR.-BL., 1951 (praderas halofilas mediterráneas). 
4. Clase Thero-Brachypodietea BR.-BL., 1947 (pastizales calcícolas y secos). 
5. Clase Ononido-Rosmarinetea BR.-BL., 1947 (garrigas de romero y Ononis). 
6. Clase Nerio-Tamaricetea BR.-BL. et BOLOS, 1957 (comunidades arbustivas de 

adelfa y tamarices). 
7. Clase Pegano-Salsoletea BR.-BL. et BOLOS, 1957 (estepas de matas nitrófilas). 
8. Clase Cisto-Lavanduletea BR.-BL., 1940 (matorrales de jaras y cantuesos). 
9. Clase Quercetea ilicis BR.-BL., 1947 (comunidades de esclerofilos). 

10. Clase Populetea albae BR.-BL., 1962 (bosqtte de ribera con álamo blanco). 

La clase Quercetea pubescenti J AKUCS (1961) aún no está totalmente acla
rada, y menos aún la clase Trifolio-Geranietea sanguinei TH. MÜLLER (1962). 
Se trata de una reunión de comunidades de lindero de bosque en el sentido de 
MooR (1958). Está estrechamente relacionada por una parte con las comunida-

1 En este grupo b) se repiten dos clases: Crithmo-Límonietea ( = Crithmo-Staticetea) 
y funcetea maritimi, ya enumeradas en el grupo a). (Nota del revisor.) 
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des de bosques planifolios (especialmente Que.rco-Fagetea) y, por otra, con las 
de pastizales (Festuco~Brometea}. Además, el Geranio-Trifolietum alpestris se 
sale totalmente del marco de la clase y debe incluirse en los Calluno-Ulicetea. 

Resulta dudoso si debe mantenerse la clase Nardo-Callunetea (PRSG., 1949) 
junto a la clase CallunocUlicetea (y el orden Nard'etalia BR.-BL., PINTO, RozEI
RA, 1952). 

Parece también insuficiente la independencia de la clase mediterránea Bra
chypodio-Chrysopogonetea propuesta por HoRVATié (1957}. De las 13 especies 
características de clase, 11 se presentan también abundantemente en los Thero
brachypodietea del sur de Francia. Sin embargo, debe mantenerse el orden de 
los Scorzonero-Chrysopogonetalia. -

Actualmente puede ya realizarse una ordenación más detallada de las co
munidades, hasta las alianzas, en la vegetación europea de montaña, si se ex
cluye la del extremo meridional. 

Sinopsis de las unidades superiores (clases, órdenes y alianzas) del círculo de vegetación 
hiperbóreo-euroalpino desde la península Ibérica hasta los Balcanes 

l. Clase: Asplenietea rupestris (H. MEYER y BR.-BL., 1934) 

Comunidades de grietas de rocas y muros, que están extendidas especialmente 
en las montañas meridionales y alcanzan hasta el límite climático de las nieves per
sistentes). 

Ordenes 

l 

Potentilletalia 
caulescentis 
(BR.-BL., 1962) 

Androsacetalia 
vandellii 
(BR.-BL., 1926) 

l Parietarietalia 
diffusae 

mss. 

Alianzas 

Alianzas 

Saxifragion mediae (BR.-BL., 1948) (Pi
rineos)_ 

Micromerion croaticae (HoRv., 1931) 
(península Balcánica). 

Caricion brachystachidis (HoRv., 1962) 
(península Balcánica). 

Potentillion caulescentis (BR.-BL., 1926) 
(Alpes, Tatra, Jura, Macizo Central 
Francés, etc.). 

Ramondion nathaliae (HoRV., 1935) 
(península Balcánica). 

Androsacion vandellii (BR.-BL., 1926) 
(Alpes, Pirineos, Macizo Central Fran
cés, península Balcánica). 

Saxif ragion lingulatae (Rroux et QuÉ
ZEL, 1949) (Alpes marítimos) . 

Silenion larchenfeldianae (HoRv. PAWL. 
apud HoRv., 1949) (Balcanes). 

Alianza { Linar.· io-Parietarion diffusae mss (Piri· 
___ neos). 

2. Clase: Adiantetea (BR.-BL., 1947) 

Vegetación que recubre tobas rezumantes; musgos y cianofíceas frecuentes como 
precipitadores de carbonato cálcico. 

Orden 

150 

Adiantetalia 
(BR.-BL., 1931) 

Alianza Adiantion (BR.-BL., 1931) (Alpes, Piri
neos, Causses, etc.). 



3. Clase: Thlaspietea rotundifolii (BR.-BL., 1948) 

Comunidades de pedregales, de ladera y del borde de los ríos, suelos frecuen
temente movedizos y pobres en vegetación. 

Ordenes 

1 

Thlaspietalia 
rotundifolii 
(BR.-BL., 1926) 

Androsacetalia 
alpinae 
(BR.-BL., 1926) 

Myricarietalia 
(BR.-BL., 1931) 

Alianzas 

Alianzas 

Alianza 

lberidion spathulatae (BR.-BL., 1958) (Pi
rineos). 

Thlaspion rotundifolii (BR.-BL., 1926) 
(Alpes, Jura, península Balcánica). 

Stipion calamagrostidis (JENNY - LIPS, 
1930) (Alpes, Jura, Macizo Central 
Francés, Pirineos) . 

1 

Senecion leucophylli (BR.-BL., 
(Pirineos, Alpes). 

Androsacion alpinae (BR.-BL., 
(Alpes, Pirineos, Tatra). 

1948) 

1926) 

Epilobion fleischeri (BR.-BL., 1931) (Al-
pes). 

4. Clase: Chenopodietea (BR.-BL., 1951) 

Vegetación nitrófila de lugares de reposo de animales salvajes y ganado en el 
borde inferior del piso alpino. 

Orden Chenopodietalia 
(BR.-BL., 1931) 
(1936) 

Alianza Chenopodion subalpinum (BR.-BL., 1947) 
(Alpes, Pirineos, península Balcánica). 

5. Clase: Onopordetea acanthii (BR.-BL., 1964) 

Orden Onopordetalia 
(BR.-BL. et Tx., 
1943) 

Onopordion acanthii (BR.-BL., 1926) (lu
gares de reposo de animales en los 
valles cálidos y secos). 

6. Clase: Littorelletea (BR.-BL. et Tx., 1943) 

Orden Littorelletalia 
(W. KocH, 
1926) 

Alianza Littorellion (W. KocH, 1926) (Alpes, 
Pirineos, montañas medias). 

7. Clase: Montio-Cardaminetea (BR.-BL. et Tx., 1943) 

Comunidades fontinales de altitudes medias y elevadas; aparecen junto a aguas 
muy movidas, ricas o pobres en cal. 

Orden Montio
Cardaminetalia 
(PAWLOWSKI, 
1928) 

j 
Cardamina - Montion (BR. - BL., 1925) 

(montañas altas y medias). 
Alianza Cratoneurion commutati (W. KocH, 

1928) (montañas medias y altas). 
Endocarpion (BR.-BL., 1948) (Alpes). 
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8. Clase: Salicetea herbaceae (BR.-BL., 194 7) 

Comunidades de ventisqueros del piso alpino superior que se hallan de 8 a 10 me
ses cubiertas por la nieve; constitutidas principalmente por musgos, hepáticas, hemi
criptófitos y caméfitos reptantes. 

Ordenes 

Arabidetalia 
coeruleae 
(RÜBEL, 1933) 

Salicetalia 
herbaceae 
(BR.-BL., 1926) 

Alianzas 

Alianza 

l 
Arabidion coeruleae (BR.-BL., 1926) (Al

pes, Cárpatos, Pirineos). 
Salicion retusae (HORVAT, 1949) (penín

sula Balcánica). 

Salicion herbaceae (BR.-BL., 1921 n.n. 
1926) (Alpes, Cárpatos, Pirineos, pen
ínsula Balcánica). 

9. Clase: Arrhenatheretea (BR.-BL., 1947) 

Prados jugosos abonados, que algunas veces ascienden hasta el borde inferior del 
piso alpino. 

Orden 
Arrhenatheretalia 

(PAWLOWSKI, 
1928) j 

Triseto - Polygonion bistortae (BR. - BL., 
1947) (Alpes, Pirineos, Cárpatos, mon· 

Alianzas tañas medias). 
Panéilion (LAKUs mss.) (península Bal

cánica). 

10. Clase: Scheuchzerio-Caricetea fuscae (NoRDHAGEN, 1936) 

Comunidades de turbera baja sobre suelos ricos y pobres en cal permanentemen
te inundados. 

Ordenes 

Caricetalia 
f uscae 
(KocH, 1926) 

Caricetalia 
davallzanae 
(BR.-BL., 1949) 

j 
Caricion fuscae (W. KocH, 1926) (Al

pes, Pirineos, Cárpatos, montañas me-
Alianzas días, península Balcánica). 

Ahanza 

Caricion bicoloris-atrojuscae (NoRDHA
GEN, 1936) (Alpes) . 

Caricion davallianae (KLIKA, 1934) (Al
pes, Pirineos, Cárpatos, península Bal
cánica, montañas medias). 

11. Clase: Festuco-Brometea (BR.-BL. et Tx., 1943). 

Orden 
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Festucetalia Alianza 
vallesiacae 
(BR.-BL. et Tx., 
1943) 

Stipo-Poion carniolicae (BR.-BL., [1949] 
1961) (Alpes). 



12. Clase: Elyno-Seslerietea (BR.-BL., 1948) 

Pastizales secos alpinos y subalpinos sobre suelos húmicos carbonatados ricos en 
cal y también frecuentemente en nutrientes. 

Ordenes 

Seslerietalia 
coeruleae 
(BR.-BL., 1926) 

Seslerietalia 
tenuifoliae 
(HORV., 1930) 

l Onobrychi
Seslerietalia 
(HORV., 1949) 

Alianzas 

Alianzas 

Festucion scopariae (BR.-BL., 1948) (Pi
rineos). 

Seslerion coeruleae (BR.-BL. [1925], 
1926) (Alpes, Jura, Causses). 

Seslerion bielzii (PAWLOWSKI, 1935) 
(Cárpatos). 

Caricion ferrugineae (BR.-BL., 1931) (Al
pes, Jura). 

Primulion intricatae (BR.-BL., 1948) (Pi-

l rineos). 
Oxytropi-Elynion (BR.-BL., 1948) (Alpes, 

Pirineos). 

1 

Seslerion tenuifoliae (HoRv., 1930) (pen
ínsula Balcánica). 

Festucion pungentis (HORV., 1930) (pen
ínsula Balcánica). 

¡ Onobrychi-Festucion (HoRv., 1960). 
(-Seslerion nitidae, HoRv., 1936) 

Alianzas (península Balcánica). 
Edraeantho-Seslerion (HORV., 1949) 

(península Balcánica). 

13. Clase: Caricetea curvulae (BR.-BL., 1948) 

Comunidades de pastizales secos alpinos y subalpinos sobre suelos ricos en humus, 
pero pobres en nutrientes, generalmente muy ácidos (suelos húmicos silicatados); con 
frecuencia constituyen la clímax por encima del límite superior del borque. 

Orden Caricetalia 
curvulae 
(BR.-BL., 1926) 

Alianzas 

Caricion curvulae (BR.-BL., 1925) (Al
pes). 

Subalianza f uncion trifidi (NoRDHAGEN, 
1936) (Cárpatos). 

Festucion variae (BR.-BL., 1925) (Al
pes). 

Nardion (BR.-BL., 1926) (Alpes, Piri
neos, montañas medias, península Bal
cánica). 

Festucion eskiae (BR.-BL., 1948) (Piri
neos, Auvernia). 

Festucion supinae (BR.-BL., 1948) (Pi
rineos). 

Seslerion comosae (HoRv., 1935) (pen
ínsula Balcánica). 

Poion violaceae (HoRv., 1937) (penín
sula Balcánica). 
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14. Clase: Betulo-Adenostyletea (BR.-BL., 1948) 

Comunidades megafórbicas exuberantes sobre suelos bien húmedos, ricos en 
nutrientes, pero no abonados; en parte con estrato arbustivo o arbóreo abierto y 
en parte sin ellos. 

Orden Adenostyletalia 
(BR.-BL., 1931) 

Alianzas 

Adenostylion alliariae (BR.-BL., 1925) 
(Alpes, montañas medias, Pirineos). 

Calamagrostion villosae (LUQUET, 1928) 
(PAWL., 1928) Tatra, Cárpatos, pen
ínsula Balcánica). 

Salicion pentandrae (BR.-BL. , 1949) (Al
pes, Pirineos). 

Cirsion appendiculati (HoRv., PAWL. 

l 
~~ca'f. ALAS, 1937) (península Balcá-

Geion coccinei (HORV., 1949) (península 
Balcánica) . 

15. Clase: Vaccinio-Piceetea (BR.-BL., 1939) 

Comunidades de bosques de coníferas, de arbustos o de matas, ricas en Ericá-
ceas; predominantemente en lugares montañosos sobre suelos ricos en humus. 

Orden Vaccinio
Piceetalia 
(BR.-BL., 1939) 

1 

Loiseleurio - Vaccinion (BR.-BL., 1926) 
(Alpes, Pirineos). 

/uniperion nanae (BR.-BL. , 1939) (Alpes, 
Pirineos, Jura, Auvernia, altas mon
tañas ibéricas). 

Pinion mugí (PAWLOWSKI, 1928) (pen
ínsula Balcánica, Tatra, Cárpatos). 

Vaccinio-Piceion (BR.-BL. [1938], 1939). 
Subalianza Abieti - Piceion (BR. - BL., 

Alianzas 1939). 
Subalianza Rhododendro - V accinion 
(BR.-BL., 1939) (Alpes, Cárpatos, Jura, 
península Balcánica, montañas me-
dias, Pirineos, Auvernia) . 

Abieti - Calamagrostion (HoRv., 1956) 
(península Balcánica). 

Bruckenthalion (HoRV., 1949) (penínsu
la Balcánica). 

Reino de comunidades (grupo de clases). El grupo de clases es la última 
unidad de vegetación con base en las analogías florístico-sociológicas . Reúne cla
ses cuyas relaciones de afinidad florística vienen determinadas más por especies 
vicarias, coincidencia de unidades sistemáticas superiores, géneros y familias 
que por la comunidad de especies. Como ejemplos pueden citarse las estepas 
arbustivas de acacias del Africa subtropical al norte y sur del Ecuador (véase 
página 476) , la vegetación de tundra de Escandinavia, Siberia y Canadá septen
trionales y Groenlandia; las clases de los bosques de coníferas del hemisferio 
Norte; incluso, por una parte, los bosques planifolios de hoja caduca de Europa 
occidental y, por otra, los bosques japoneses de Fagus crenata descritos por 
TATEWAKI (1958) que representan los dos extremos de una zona de comunida
des de caducifolios interrumpida por grandes hiatos. Estos reinos de comunidades 
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deberían corresponder a los reinos de vegetación, como ya ha indicado ScHMIT
HÜSEN (1961). 

Su concepción aún no es del todo satisfactoria; la forma más fácil de llegar 
a concretarlo sería a través de las clases de vegetación vicarias que muestran 
también semejanzas ecológico-sociológicas. 

La sistemática de las comunidades puramente de criptógamas aún no ha 
alcanzado el punto necesario para que pueda darse una visión de conjunto, a 
pesar de los esfuerzos que se han realizado (HADAc, 1944; MATTICK, 1951; 
ÜCHSNER, 1952; KLEMENT, 1955; PHILIPPI, 1956; VoN HÜBSCHMANN, 1957; 
BARKMAN, 1958; H6FLER, 1959; RoGER MoLINIER, 1960). 

11. Formas vitales y su sistemática (sinfisionomía) 

Naturalmente, la descripción de la vegetación puede realizarse también pres
. cindiendo de todos los criterios relacionados con la sistemática de los táxones, 
para ello hay que basarse en las adaptaciones externas y en los tipos de adap
tación que se manifiestan en las formas vitales o de crecimiento. 

Formas de crecimiento. Formas vitales y de crecimiento son conceptos casi 
idénticos. Pero mientras las formas vitales agrupan los individuos en tipos fáciles 
de delimitar que pueden incluir a todo el mundo vegetal, las formas de creci
miento pueden diferenciarse y agruparse según los criterios más diversos (véase 
E. SCHMID, 1957). 

Sistemas de formas de crecimiento. Los conceptos comunes de árbol, ar
busto y hierba indican ya formas vitales o de crecimiento. Los primeros ensayos 
para su concepción científica se encuentran ya en la «Fisionomía de los vegeta
les» de ALEXANDER VON HUMBOLDT (1806), en la que diferencia 16 «formas 
principales». Aunque su concepción sea puramente fisionómica, algunas de es
tas «formas vegetales», como las de cactus, de banano, de casuarina y de laurel, 
son también ecológicamente significativas. 

GRISEBACH (1872), con base en las ideas de HUMBOLDT, intentó demostrar 
la dependencia climática de las formas vegetales. Su distribución de los vegeta
les en 54 «formas de vegetación» distintas se quedó, sin embargo, en lo pura
mente externo, esto es, en la forma de la hoja y se perdió en un simple esque
matismo. 

La división de KERNER en formas fundamentales ha tenido mayor acepta
ción. KERNER (1863) repartía la complejidad de las formas vegetales en once 
«formas fundamentales » de base morfológica. Insistía en la necesidad de esta
blecer estas unidades básicas sin atender a la sistemática de las plantas. «La 
fisionomía vegetal y la sistemática siguen caminos muy diversos» (pág. 281). 
Distingue: 

1 árboles, 2 arbustos, 3 hierbas, 4 plantas entretejidas, 5 plantas foliáceas, 6 plan
tas trepadoras, 7 plantas filamentosas, 8 cañas, 9 plantas escaposas, 10 plantas gela
tinosas, 11 plantas crustáceas. 
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DRUDE (1897) se ocupa intensamente de las formas de crecimiento de las 
plantas. Sin embargo, su sistematización le parece innecesaria (l. c., 1897, pá
gina 202) . 

La clasificación tipológica de las formas de crecimiento se ve complicada 
porque es prácticamente imposible llegar a un acuerdo en la valoración de los 
caracteres. 

La consideración de las múltiples ·formas de crecimiento del cuerpo vegetal, 
juntamente con las del sistema de vástagos y raíces es imprescindible para un 
conocimiento profundo de la estructura de la vegetación. Su investigación ha 
dado resultados apreciables (véase H. HARTMANN, 1957), aunque falta una orde
nación generalmente aceptada de los tipos morfológicos de crecimiento. En lo 
que concierne a las comunidades de epífitos, sabemos por BARKMAN (1957) que 
entre los siete sistemas de formas de crecimiento propuestos entre 1910 y 1958 
para los musgos epífitos y los nueve sistemas de líquenes epífitos no existen dos 
que coincidan. 

SCHMITHÜSEN (1961) da una sinopsis de las principales formas de creci
miento basada en una visión geográfica de la vegetación; sus formas podrían 
ordenarse dentro de los grupos principales de formas vitales de RAUNKIAER. Se 
establecen 30 clases de formas de crecimiento. 

Formas vitales y sistemas de las mismas. Se entiende por forma vital a la 
forma de desarrollo que manifiesta adaptaciones ecológicas acusadas (reducida 
a una forma simplificada). 

Se diferencia principalmente de la forma de crecimiento en que las adapta
ciones se refieren a estructura y modo de crecimiento, mientras que la forma de 
crecimiento se entiende como un concepto puramente morfológico (ScHARFET
TER, 1953). 

Las formas vitales reflejan la ecología de la planta, y dentro del plan estruc
tural preexistente, su adaptación al ambiente. Las adaptaciones están en parte 
genéticamente fijadas y en parte son modificaciones al hábitat que se forman a 
través de la influencia conjunta de clima, suelo y vida en comunidad. Hasta 
ahora se han estudiado principalmente las formas vitales de las plantas supe
riores. Para su tipificación se han utilizado con preferencia los vástagos aéreos 
con sus adaptaciones, así como la duración de su vida. 

A la multiplicidad de las condiciones vitales en una comunidad vegetal co
rresponden también en las variadas formas vitales que se integran en la comunidad. 
Mientras con frecuencia las comunidades vegetales unistratificadas sometidas 
a condiciones externas extremas (comunidades de ventisqueros, prados litorales, 
comunidades liquénicas de las rocas, etc.) permiten la vida de una sola forma 
o grupo de formas vitales, las comunidades de elevado grado de organización 
y de estructura complicada, como los bosques, reúnen siempre muchos grupos 
de formas vitales. 

Sistema de formas vitales de Warming. Fue sobre todo WARMING quien a 
finales del siglo pasado activó el problema de las formas vitales. 

En su primera publicación en 1884 señala que el sistema de formas vitales 
debe basarse en primer lugar en los caracteres de mayor importancia biológica; 
igual que KERNER rechaza para estos fines los caracteres puramente morfoló
gico-sistemáticos. 
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W ARMING distingue los siguientes grupos principales de formas vitales: 

I. Plantas hapaxantas (monocárpicas). 
11. Plantas polacantas (perennes o policárpicas). 

A. Plantas con poca o ninguna capacidad de locomoción. 

1. Multiplicándose sólo por semillas; la raíz primaria o el tu
bérculo caulinar persiste largo tiempo. 

2. Raíz primaria poco duradera (de uno a tres. años); posibilidad 
de reproducción vegetativa. 

B. Plantas con capacidad de locomoción grande o frecuentemente muy 
grande. 

l. Plantas que corren por la superficie del suelo (con varios sub
grupos). 

2. Plantas que se mueven por' el interior de la tierra (con muchos 
subgrupos). 

3. Plantas acuáticas flotantes (Fig. 68). 

Las plantas formadoras de estolones que tienen ya un papel importante en 
el sistema anterior fueron estudiadas muy intensamente desde el punto de vista 
morfológico por WARMING en su tratado «Üm Jordudlübare» de 1918. 

El sistema de formas vitales de W ARMING tiene una base ecológica. El autor 
tenía como idea explicar ecológicamente las formas vitales morfológicamente 
diferenciables, sin que olvidase las dificultades casi insuperables que se oponen 
a la ordenación de la masa de formas de desarrollo individuales. Para la clasifi
cación en tipos utiliza sobre todo la duración de la vida, formación de raíces, 
capacidad de multiplicación vegetativa, estructura del vástago y la sucesión de 
ramas, formas de invernar, regeneración y multiplicación, etc. 

A pesar de que ·w ARMING continuó con los intentos de perfeccionar el sis
tema, ha tenido poca aceptación. 

Clasificación de formas vitales según Du Rietz e lversen. A Du RIETZ 
(1931) le debemos una revisión de los sistemas de formas vitales propuestos 
hasta 1931. Añadía además una discusión de las clasificaciones en base a su 
amplia experiencia. 

Du RIETZ distingue seis modos distintos de considerar las formas vitales: 

l. Formas básicas, que se basan en el aspecto general de la planta en el punto 
óptimo del período de vegetación anual. 

2. Formas de crecimiento en el sentido de WARMING, basadas fundamentalmente 
en la formación del vástago. 

3. Formas vitales, basadas en la periodicidad vegetativa, esto es, en las dife
rencias fisionómicas que se dan en las distintas estaciones. 

4. Formas vitales según la altura de las yemas. En el sentido de RAUNKIAER, ba
sadas en la altura de las yemas persistentes más elevadas durante la estación desfavo
rable. 

5. Formas vitales según el tipo de yemas, basadas en el tipo y estructura de 
las yemas de supervivencia. 

6. Formas vitales según las hojas, según forma, tamaño, duración, aspecto, et
cétera, de los nomofilos. 
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IVERSEN (1936) trata profundamente de los tipos biológicos de las plantas 
(formas vitales) como ayuda a la investigación de la vegetación. Da una clasi
ficación de los hidrótipos; los cuatro tipos principales se refieren a las adapta
ciones al agua como medio fluido, mientras que los subtipos se basan en primer 
lugar en las condiciones de hidratura. 

FIG. 68. Limnanthemum nymphaeoides y Nymphaea alba, pioneros de la vegetación en 
el delta del Danubio. (Foto ZITTI.) 

IVERSEN distingue: 

1. Terrífitos (plantas terrestres sin tejidos de aireación) con cinco subtipos: 
Xerófitos temporarios, euxerófitos, hemixerófitos, mesófitos, higrófitos. 

2. Telmatófitos, cuyos vástagos asimiladores poseen tejidos de aireación. 
3. Anfífitos, con formas acuáticas y terrestres (por ejemplo, Littorella, Scirpus 

lacustris). 
4. Limnófitos, plantas acuáticas con tres subgrupos: vegetales con hojas flo

tantes (Fig. 68), plantas con el vástago inserto en el fondo, plantas con vástago 
acuático. 

Naturalmente, cada uno de los grandes grupos puede aún subdividirse más. 
Las múltiples manifestaciones de adaptación y su significado ecológico no 

quedan, sin embargo, agotadas con esto. Queda la posibilidad de utilizar una 
serie de sistemas de formas vitales más o menos paralelos que no pueden unirse, 
pero que tampoco se excluyen mutuamente y que en determinadas circunstancias 
pueden utilizarse simultáneamente, tal como indica LEBRUN (1947, pág. 400). 

SCHARFETTER (1953), ANDREÁNSZKY (1954), SEREBRJAKOW (1962) han apor
tado consideraciones dignas de ser tenidas en cuentt:t respecto al origen, forma
ción y desarrollo de las formas vitales. 

El último de los autores citados se ocupa ampliamente de las condiciones 
de las raíces. 
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Sistema de formas vitales de Raunkiaer. El sistema de formas vitales de 
RAUNKIAER surgió de las ideas de WARMING, y si se usa actualmente de modo 
general en los trabajos fitosociológicos se debe a su sencillez de aplicación y a 
la claridad de la ordenación. 

Al tratarse del único sistema aplicable en todas partes lo expondremos algo 
más a fondo. 

El sistema de RAUNKIAER, basado en profundos estudios biomorfológicos, se 
distingue por su sencillez, claridad y estructura cerrada. El principio de clasifi
cación es sencillo. Desde un principio se desiste de ordenar la enorme abundan
cia de formas según los distintos puntos de vista ecológicamente importantes. 
RAUNKIAER elige como principio de clasificación una sola adaptación, pero muy 
importante; se trata de la adaptación de la planta a la estación del año desfa
vorable. Así adquiere el sistema una homogeneidad completa. En primer lugar 
se agrupan las plantas con adaptaciones semejantes en cinco tipos principales 
(clases de formas vitales). Dentro de cada clase se diferencian una serie de sub
tipos o grupos de formas vitales. 

La situación y protección de los órganos persistentes, yemas o brotes durante 
la estación desfavorable, el invierno frío o el verano cálido y seco 1

, son deter
minantes de la inclusión de las plantas en una determinada clase. RAuN
KIAER (1905) diferenció con esta base: fanerófitos, cam_éfitos, hemicriptófitos, 
criptófitos y terófitos. No tomaba en consideración las criptógamas. 

Más tarde (1918), RAuNKIAER elevó el número de las clases de formas vita
les, al separar las plantas de tallo suculento, los epífitos, helófitos y los hidrófi
tos . Muchos autores aportaron modificaciones a la concepción y denominación 
de algunos tipos. FELDMANN (1938) ha intentado también incluir las complejas 
algas marinas en el sistema de RAUNKIAER. , · 

No cabe duda de que el sistema de formas vitales de RAUNKIAER resulta algo 
incompleto, incluso en la forma en que lo damos más adelante; sin embargo, 
y _tal como indica su autor, debe considerarse como «systeme d'attente», que por 
el momento no puede ser superado por otro. Las investigaciones de LE
BRUN (1947), cuyo estudio de las formas vitales en los trópicos es muy interesan
te, muestran que este sistema es igualmente válido con pequeñas variaciones 
para las zonas tropicales que para las templado-frías. 

Basándonos en RAUNKIAER, distinguimos las siguientes clases de formas vi
tales. 

l. Planctófitos (fitoplancton) (plantas microscópicas que viven en suspen-
sión) 

a) Aeroplanctófitos, plancton del aire. 
b) Hidroplanctófitos, plancton acuático. 
e) Crioplanctófitos, protistos que viven en el hielo y la nieve (Sphaerella ni

valis, Scotiella nivalis, S. antarctica, S. cryophila, etc.) y producen la nieve roja, 
Ankistrodesmus nivalis, A. tatrae, Stichococcus nivalis (nieve verde), etc. (véase, 
sobre todo, R. CHODAT, 1896, y HUBER-PESTALOZZI , 1925). 

1 En realidad el tiempo de vegetación desfavorable no está siempre determinado ex
clusivamente por el clima. La desecación de pantanos tropicales, el descenso del nivel del 
agua de las orillas de los lagos y los ríos son períodos desfavorables para los hidrófitos, 
que reaccionan con distintas adaptaciones (V. LEBRUN, 1947, pág. 401). 
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Cada una de estas subclases puede aún subdividirse más. En el hidroplancton 
puede diferenciarse, entre otros, un grupo marino, otro salobre y otro límnico, 
integrados por especies muy diferentes. 

11. Edafófitos (fitoédafon) (flora microscópica del suelo) 

a) Aerobiontes. Flora del suelo que requiere oxígeno (bacterias, algas y hongos). 
b) Anaerobiontes. Flora del suelo que vive en ausencia de oxígeno. 

III. Endófitos 

a) Endolitófitos. Líquenes, algas y hongos (Pharcidia lichenum) que disuelven 
la cal y penetran en las rocas. 

b) Endoxilófitos. Parásitos que viven en el interior de vegetales. 
e) Endozoófitos. Protistos que viven en el cuerpo del hombre y de animales: 

frecuentemente patógenos. 

Estos tres grupos .de formas vitales, que comprenden solamente a criptóga
mas, se han estudiado poco y por ello deben aún completarse. Por el contrario, 
existen numerosos trabajos que aportan información acerca de las clases si
guientes. 

IV. Terófitos (anuales) 

Los terófitos son vegetales que desarrollan su ciclo vital desde la germina
ción hasta la maduración del fruto dentro de un solo período de vegetación 
y cuyas semillas o esporas sobreviven a la estación desfavorable protegidas por 
el substrato. Los terófitos deben su amplia distribución, incluso en los países 
más cálidos y secos de la Tierra, hostiles a la vegetación, a la causa anterior
mente citada y a su gran facilidad de diseminación. 

Pueden distinguirse varias subclases: 

1. Taloterófitos. Mixomicetes y mohos con nutrición heterótrofa; también las 
algas anuales de superficie. 

FELDMANN (1937) divide a los taloterófitos marinos en: 
a) Efemerofíceas, en las que se suceden anualmente varias generaciones y que 

se encuentran en todo momento en estado de fructificación (Polysiphonia subulata, 
Ceramium robustum, etc.). 

b) Eclipsiofíceas, que sólo se presentan en una determinada época y persisten 
el resto del año en una forma microscópica morfológicamente distinta (Phyllaria 
reniformis, Sporochnus pedunculatus, etc.). 

e) Hipnofíceas, ~emejantes a la forma anterior, pero que pasan la estación 
desfavorable bajo una forma de reposo (como esporas, huevo, protonema, etc.) (Spon
gomorpha lanosa, Porphyra, etc.). 

2. Micoterófitos. Hongos de vida corta ( Coprinus, Bolbitius spec.). 
3. Brioterófitos. Musgos y hepáticas anuales (Riccia, Phascum, Ephemerum, 

Physcomitrium, etc.). 
4. Pteridoterófitos. Criptógamas vasculares anuales con reposo estival (Gymno

gramme, Selaginella spec.). 
5. Euterófitos. Fanerógamas anuales. 
a) Terófitos reptantes (Tribulus terrestris, Portulaca spec., Euphorbia prostrata, 

E. peplis, etc.). 
b) Terófitos trepadores (Vicia, Lathyrus, Convolvulus, etc.). 
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e) Terófitos erectos (la forma más frecuente) (Chenopodium album). 
d) Terófitos rosulados (con una roseta basal o formando fascículos; especies de 

Cyperus, Setaria, Fimbristylis, Eragrostis, etc.). 
e) Nanoterófitos (Erophila verna, Clypeola spec., Euphrasia minima). 

Las plantas bienales que forman una roseta de hojas en el primer año y en 
el segundo vástagos florales, por ejemplo, Corynephorus canescens, deben si
tuarse como un subgrupo en la clase de los hemicriptófitos. 

SrssINGH (1950) distingue plantas anuales de verano que viven en los cul
tivos estivales, anuales de todo el año y anuales de invierno que viven en los 
campos de plantas invernales. 

Los desiertos y zonas esteparias de las regiones cálidas, donde la compe
tencia de las plantas perennes es muy limitada, son especialmente favorables para 
el desarrollo de los euterófitos. En las zonas templadas y frías se limitan prin
cipalmente a los cultivos, en los que el hombre ha creado condiciones estepa
rias artificiales, y a las comunidades, como el Sedo-Scleranthion, de suelos poco 
profundos, así como a suelos abiertos y húmedos. 

V. Hidrófitos 

Se consideran hidrófitos todas aquellas plantas acu~ticas que no se encuen~ 
tran incluidas en el plancton y cuyos órganos de supervivencia durante la esta
ción desfavorable permanecen por debajo del nivel del agua. Subgrupos: 

a) Flotantes en agua (Hydrophyta na/antia) 1• 

Flotantes libremente, como Lemna, Ceratophyllum, Utricularia, Riccia, algas fo
liáceas, algas filamentosas (Spirogyra, etc.). 

b) Hidrófitos adnatos (Hydrophyta adnata, Hidrohaptófitos). 
Adheridos al substrato dentro del agua (algas adnatas, musgos [Rhynchostegium 

rusciforme, Fontinalis, etc.], hepáticas, hongos) o incluidos en el substrato (Hidroen
dohaptófitos). 

FELDMANN (1937) agrupa las algas superiores en fanerofíceas, camefíceas, hemi
fanerofíceas y hemicriptofíceas. 

La diferencia se basa en primer lugar en que perdure la totalidad o una parte 
del alga y en segundo lugar en que la parte perenne sea erecta o esté aplicada al 
substrato. 

e) Hidrófitos radicantes (Hydrophyta radicantia, Hydrorrizófitos). 
Plantas acuáticas enraizadas (Potamogeton, Zostera, Posidonia, Nymphaea, Hip

puris, Podostemonáceas, etc.). Según KocH este subgrupo incluye: hidrogeófitos (Po
tamogeton lucens, Zostera, etc.), e hidrohemicriptófitos (Lobelia dortmanna, !saetes, 
etcétera) 2• 

VI. Geófitos 

Los órganos duraderos de los geófitos (yemas, micelio, etc.) quedan inclui
dos en el substrato y están así poco expuestos a las influencias de la estación 
desfavorable. Se puede distinguir: 

1 Hidroterófitos de aguas dulces son, entre otros, los Potamogeton del grupo Pusillus 
y Na;as. 

2 LUTHER (1949) denomina «pleustófitos» a las plantas en suspensión y flotantes más 
o menos dependientes de la orilla. 
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1. Hongos geófitos (Geophyta mycetosa). Persiste el micelio en el substra-
to; nutrición heterótrofa. 

a) Hongos hipogeos con los esporocarpos subterráneos (Tuber, etc.). 
b) Macromicetes aéreos. Con esporocarpo aéreo. 

2 . Parásitos de raíces (Geophyta parasítica). Vástagos persistentes subterrá
neos y unidos a la planta hospedadora (raflesiáceas, orobancáceas, Cytinus hy
pocistis, etc.). 

3 . Eugeófitos. Se dividen en varios subgrupos (Fig. 69): 

a) Geófitos bulbosos (Geophyta bulbosa). 
Los geófitos bulbosos poseen órganos subterráneos de reserva, tales como tubércu

los radicales (en orquídeas y algunas Liliáceas), tubérculos caulinares (en Eranthis, 
Corydalis, Bunium, Cyclamen) o bulbos (en muchas liíiáceas, amarilidáceas, iridá
ceas, etc.). Al iniciarse la estación favorable aparecen los vástagos con hojas y flores. 
Una vez ha acabado la floración empiezan a marchitarse las partes aéreas del vegetal 
y se secan. La planta se retrae de nuevo por debajo de la superficie donde pasa el 
período desfavorable, normalmente la estación seca y cálida, en un estado de repo
so. Gracias a la energía almacenada están en condiciones de volver a desarrollarse 
rápidamente, florecer y fructificar en otoño o primavera. Los geófitos bulbosos abun
dan por ello sobre todo en los países secos y cálidos con un período corto de ve
getación. Sus necesidades climáticas son semejantes a las de los terófitos. 

b) Geófitos rizomatosos (Geophyta rhizomatosa). 
Las plantas rizomatosas tienen la capacidad de desplazarse por debajo de la su

perficie de la tierra, mientras que los geófitos bulbosos están fijos en un lugar. Pre
fieren por ello los suelos humosos, arenosos, o fangosos en· vez de los suelos compactos 
y pedregosos. Son poco sensibles frente al clima. Los geófitos rizomatosos poseen la 
característica de mantener los rizomas (generalmente simpodiales) y las yemas de re
novación a una profundidad determinada de la tierra. Tal es el caso de muchas 
plantas de bosques de hoja caediza, como Polygonatum, Paris, muchas especies de 
Anemone, algunas cárices y gramíneas (Phragmites, especies de Agropyron, Poa 
pratensis, etc.) y también helechos (especies de Dryopteris, Pteridium, Loxogramne, 
etcétera). 

e) Geófitos con yemas radicales (Geophyta radicigemmata). 
Se encuentran entre los eugeófitos y los hemicriptófitos e incluyen plantas vascu

lares cuyas yemas persistentes se encuentran en la base del tallo bajo la superficie 
del suelo. Pertenecen a este grupo, por ejemplo, Cirsium arvense, Aconitum napellus, 
Lythrum salicaria y Convolvulus arvensis. 

Un estado intermedio entre los geófitos con yemas radicales y los hemicriptófitos 
está constituido por geófitos cuyas yemas persistentes se encuentran situadas precisa
mente en la superficie de la tierra (Desonodium racemosum, Ligularia tussilaginea, 
véase NUMATA y ASANO, 1959). 

VII. Hemicriptófitos (Fig. 69) 

Los retoños y yemas invernantes de los hemicriptófitos se hallan justo al ni
vel del suelo. Muchas veces aprovechan la protección de cubiertas de escamas, 
hojas o vainas foliares vivas o muertas. La clase de los hemicriptófitos se carac
teriza por una gran variedad en la conformación de los vástagos vegetativos. En
tre los hemicriptófitos debemos contar también gran número de criptógamas: 

1. Plantas talosas adnatas (Hemicryptophyta thallosa). Fijadas fuertemente 
al substrato y formando revestimientos filamentosos, cespitosos, crustáceos, al
mohadillados, foliáceos o gelatinosos. 
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a) Algas adnatas. Revestimientos de las rocas (líneas de tinta de las rocas cal
cáreas), revestimientos verdes de las cortezas (Pleurococcus, Protococcus, etc.), algas 
gelatinosas (Nostoc), etc. 1 

b) Líquenes crustáceos (Acarospora, Opegrapha, Lecidea, etc.). 
e) Líquenes foliáceos (Lobaria, Umbilicaria, Placodium elegans). 
d) Briófitos taloides. Hepáticas (Marchantia, Pellia, Clevea, Grimaldia, etc.). 

2. Hemicriptófitos radicantes (Eu-hemicriptófitos). 

a) Plantas cespitosas (Hemicryptophyta caespitosa). 
Las yemas de renovación de las plantas cespitosas están recubiertas y protegidas 

por una envoltur~ pajiza formada por las vainas de las hojas en descomposición. 
Las plantas cespitosas son frecuentes en las zonas de turberas, en el norte y en las 
montañas por encima del límite superior del bosque. Las plantas cespitosas de los 

Fw. 69. Tipos de formas vitales. a, tipo caméfito, hierba reptante (Carex limosa); 
b-e, hemicriptófitos: b, trepador (Coronilla); e, en roseta; d, escaposo; e, cespitoso; 

f-h, geófitos: f, bulboso; g, rizomatoso; h, con yemas radicales; i, terófito. 

géneros Festuca, Sesleria, Carex y Nardus tienen una parte importante en la for
mación de pastizales y suelos del piso alpino. Carex elata, con sus céspedes grandes, 
hasta de 1 m de altura y lo mismo de anchura, es uno de los colonizadores principales 
de nuestras lagos y lagunas medioeuropeas. Las gramíneas del Tussock, Festuca neo
zelandica, Poa foliosa (Nueva Zelanda), Poa flabellata en Georgia del Sur y en las 
Islas Malvinas forman almohadillas grandes. 

b) Plantas en roseta (Hemicryptophyta rosulata). 
Las plantas en roseta están muy cerca de las plantas cespitosas; son generálmente 

hierbas bajas con las hojas basales dispuestas en roseta y tallo sin hojas que soporta 
la inflorescencia. Pertenecen a este grupo muchas especies de Draba, Anemone, Sa
nicula, Primula, Gentiana, Crepis y Taraxacum. Están muy difundidas por las regio
nes templadas de la Tierra y llegan en buen número hasta las zonas subtropicales 
(Plantago, Taraxacum, Hypochoeris, Crepis). 

e) Hemicriptófitos escaposos (Hemicryptophyta scaposa). 
En su mayoría los hemicriptófitos escaposos son hierbas altas, que en las zonas 

cálidas pueden alcanzar varios metros de altura; en casos más aislados se trata de 
plantas graminoides generalmente con una raíz central profunda y tallo más o menos 

1 Las algas, cuyas ramificaciones penetran en el substrato (Trentepohlia, etc.), ocupan 
una posición intermedia. 
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folioso . Puede faltar la roseta basal (especies de Aconitum, Hypericum, Epilobium, 
Gentiana o Cirsium) o bien puede estar presente (hemicriptófitos escaposos con ro
seta: Ranunculus, Geranium, Ferula, Salvia, Campanula). Muchas de las plantas 
comunes de prados o bosques de la región eurosibírico-norteamericana son hemicrip
tófitos escaposos (véase Fig. 344, pág. 579). 

FIG. 70. Asociación de caméfitos reptantes: Melico-Kochietum prostratae. Comunidad de 
plantas con raíces superficiales en un suelo seco y endurecido del interior de los Alpes 

junto a Aosta. (Foto M. BR.-BL.) 

d) Hemicriptófitos trepadores (Hemicryptophyta scandentia). 
A este grupo pertenecen muchas plantas perennes con tallo trepador que muere 

anualmente y con yemas de renovación basales. Se encuentran particularmente en 
las partes cálidas de las zonas templadas (ejemplos: especies de Corydalis, Astraga
lus, Lathyrus, Aristolochia y Galium). 

e) Hemicriptófitos decumbentes (Hemicryptophyta repentia) . 
Permanecen pasivamente sobre el suelo y no arraigan (Alkanna tinctoria, Mer

tensia marítima, especies de Centaurea, etc.). 
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f) Hemicriptófitos reptan tes (Hemicryptophyta reptantia). 
Plantas perennes que producen estolones que luego arraigan (Fragaria nipponica, 

F. vesca, espeeies de Potentilla, P. anserina, P. jokusaiana, Glechoma hederacea, 
Chrysosplenium tosaense y especies de Hydrocotyle). 

FIG. 71. Cotyledon umbilícus en un acantilado , jurásico sombrío junto a Montpellier. 
(Foto HÉLMUT MAIER.) 

VIII. Caméfitos 

Las yemas de renovación de los caméfitos. se_ encuentran por encima de la 
superficie del suelo y .reciben tan sólo la pi:otección . que la misma planta les 
ofrece, ya sea pé:Ír protecéión de las yemas, cretimiento muy denso o por vás
tagos muertos. Los caméfitos representan un grupo muy complejo y bastante 
heterogéneo. Subgi:upos importantes de los caméfitos son: 

a) Musgos reptantes (Bryochamaéphyta reptantia) (pág. 587). 
Los musgos reptantes recubren el substrato y con frecuencia forman grandes al

fombras. Ejemplos: especies de Hypnum, Hylocomium y Rhacomitrium. 

b) Líquenes dendroides (Chamaephyta lichenosa). 
Los líquenes dendroides, cuyo tallo alcanza a menudo diez o más centímetros de 

altura, constituyen una forma especial extendida sobre todo en los países de inviernos 
fríos (montañas, zona subártica), donde cubren grandes superficies en los. suelos 
forestales o en terreno libre. Son sensibles frente a las oscilaciones de la humedad 
atmosférica, pero en su mayoría resisten sin daños temperaturas muy bajas, lo mismo 
que la acción del viento. E. FREY (1922, pág. 111) distingue tres formas: forma de 
Cetraria (Cetraria islandica, C. nivalis, C. cucullata, Ramalina strepsilis, etc.), forma 
de Cladina (Cladonia rangiferina, C. alpestris, C. silvatica, Alectoria ochroleuca, 
etcétera) y forma de Usnea (Thamnolia vermicularis). Los briocaméfitos y los líque
nes camefíticos viven a menudo como epífitos en las zonas de humedad atmosférica 
alta. 
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e) Caméfitos reptantes (Chamaephyta reptantia) (Fig. 170). 
Son plantas herbáceas con retoños aplicados al suelo o ascendentes que persisten 

durante la estación desfavorable y llevan las yemas de renovación (Linnaea borealis, 
Thymus serpyllum, Veronica officinalis, etc.). Frecuentemente enraizan, lo que es raro 
en los que permanecen pasivamente aplicados al suelo (Carex limosa, C. chordorrhiza, 
Cerastium latifolium y C. tomentosum). La diferenciación entre caméfitos y hemicrip
tófitos reptantes no es siempre fácil de establecer. 

d) Suculentos (Chamaephyta succulenta). 
Las plantas suculentas de tallo y hojas perennes poseen tejidos para almacenar 

agua, lo que las hace capaces de soportar largos períodos de sequía. Son por ello 

FIG. 72. Almohadillas esféricas de Astragalus poteriurn en Menorca. (Foto MOLINIER.) 

especialmente características de climas áridos, hábitats xéricos, rocas, pedregales y 
muros. Los géneros Sedum, Umbilicus (Fig. 71), Sempervivum y Stapelia incluyen 
muchos representantes de este grupo, que, tal como indica LEBRUN (1947), puede aun 
subdividirse. 

e) Plantas en almohadilla (Chamaephyta pulvinata). 
Los retoños tienen geotropismo negativo y se juntan densamente, de modo que 

las almohadillas típicas presentan un aspecto abovedado en el centro. El interior 
de la almohadilla está lleno de hojas en descomposición y polvo traído por el viento, 
está atravesado a menudo por pequeñas raíces, absorbe agua que retiene largo tiem
po y disminuye así el peligro de desecación. Las plantas en almohadilla albergan un 
mundo de pequeños animales y son también el lugar de crecimiento de algunos hemi
criptófitos. Las plantas en almohadilla son xerófitos con múltiples adaptaciones xé
ricas. (Véase al respecto: C. ScHRÜTER, 1926 y W. RAuH, 1940) 1• Soportan también 

1 Según RAUH (1940), que distingue el crecimiento típico en almohadilla como carácter 
de organización del de las falsas almohadillas, en el primer caso se trata de la conse
cuencia necesaria de un plan estructural básicamente no modificable por las influencias 
externas (viento, aridez, frío). 
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temperaturas bajas y fuertes vientos y son por ello apropiadas para colonizar hábitats 
climáticamente desfavorables en las altas montañas, zonas árticas y antárticas, así 
como desérticas (Fig. 6). Se distinguen almohadillas esféricas (Anabasis aretioides, 
Minuartia spec., Saxifraga spec., Androsace spec., etc.) y almohadillas planas (Draba 
aizoides, Minuartia sedoides, Silene acaulis, etc.) (Fig. 177). Las llamadas almohadi
llas aireadas esféricas (por ejemplo, Alyssum spinosum, Astragalus tragacantha, etc.) 
debido a sus retoños leñosos (Fig. 72) deben situarse junto a las matas y nanofa
nerófitos y no entre los caméfitos en almohadilla. TROLL (1948) denomina almo
hadillas duras a las grandes almohadillas de Azorella (umbelífera) y de la juncácea 
Distichia, que contribuyen a caracterizar la vegetación de los altos Andes. Según 
RAUH en los Andes sudamericanos y en la zona subantártica se encuentran por lo 
menos un 64% de todos los vegetales que crecen en almohadilla. 

Las plantas en almohadilla son extraordinariamente abundantes y típicas también 
en Nueva Zelanda (Haastia, Raoulia, Donatia, etc.) (véase especialmente Du RIETZ, 
1931). 

Un subgrupo especial está constituido por los musgos pulviniformes (forma de 
Grimmia), que colonizan principalmente las rocas, y los que forman almohadillas 
planas (forma de Polytrichum). En la forma de Polytrichum debemos incluir algunos 
musgos de pantanos (especies de Philonotis, Pohlia y Bryum entre otros). Se extienden 
por las zonas frías y templadas (Fig. 11). 

f) Caméfitos trepadores (Chamaephyta scandentia). 
Son plantas perennes, generalmente graminoides con un tallo trepador y con yemas 

de renovación persistentes por encima de la tierra (Oryzopsis miliacea, Brachypodium 
ramosum, etc.). 

g) Musgos esfagnoides (Chamaephyta sphagnoidea). 
Los musgos esfagnoides de turbera, con crecimiento ilimitado, son sobre todo · 

especies oligotróficas de Sphagnum adaptadas a una gran humedad atmosférica y 
a precipitaciones abundantes, por lo que faltan completamente en los países áridos. 
En cambio, llegan a extenderse hasta la zona subártica. 

h) Caméfitos graminídeos (Chamaephyta graminidea). 
Se trata de gramíneas fasciculadas y otras plantas graminoides con asimilación 

persistente todo el año y tallos elevados, propias de las zonas esteparias (Stipa tena
cissima, Lygeum spartum, etc.) 1. La transición entre las plantas graminoides hemicrip
tofíticas y camefíticas es gradual. 

i) Arbustos en espaldera (Chamaephyta velantia) (Fig. 80). 
Arbustos y matas rastreros de los climas fríos que forman frecuentemente tapices 

que cubren el suelo. Los arbustos en espaldera aprovechan el calor del suelo al ir tan 
pegados a él y soportan también la fuerte acción del viento. Algunos son de follaje 
persistente (Dryas, Loiseleuria, Polygala chamaebuxus, P. japonica, Globularia cor
difolia, etc.) y otros son caducifolios (Salix retusa, S. · reticulata, Rhamnus pumila, 
Arctostaphylos alpina, etc.). 

j) Sufrútices (Chamaephyta suffruticosa). 
En oposición al grupo anterior los sufrútices están extendidos sobre todo por 

las zonas subtropicales cálidas y secas. La parte superior del tallo se seca durante 
la época seca y la inferior se conserva y sostiene a las yemas persistentes (diversas 
especies de Helianthemum, Ononis minutissima, Camphorosma monspeliaca). Los 
países de clima mediterráneo tienen muchos sufrútices: Europa meridional, Africa 
septentrional, Asia occidental, suroeste de Australia, País del Cabo, California. LE
BRUN (1947) diferencia los siguientes subtipos en los trópicos: sufrútices erectos, de
cumbentes y trepadores. 

1 Las plantas fasciculadas, cuyos vástagos asimiladores quedan recubiertos y protegi
dos en invierno por las partes muertas (Aphyllanthes, Schoenus nigricans, etc.), es mejor 
incluirlas dentro de los hemicriptófitos. 
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k) Matas (Chamaephyta fruticosa). 
Pequeños arbustos totalmente leñosos tal como se encuentran en los países sub

tropicales o en las montañas de los países templados (por ejemplo, Daphne striata 
y cneorum, Thymus vulgaris, especies de Helianthemum, Lavandula y Fumana). 

FIG. 73. Euforbia éáctiforme como nanofanerófito; población de Euphorbia resinifera y 
Acacia gummifera en la base del Gran Atlas, junto a Tanant, Marruecos, 800 m. 

(Foto R. MAIRE.) 

IX. Nanofanerófitos (arbustos). 

Las yemas de renovación se encuentran entre unos 0,25 y 2 m sobre el suelo. 
La forma vital de algunos nanofanerófitos no está totalmente fijada, de modo 
que pueden convertirse en macrofanerófitos (Viburnum tinus, Phillyrea angusti· 
folia, Rhamnus alaternus y especies de Juniperus, entre otros). Es un grupo muy 
complejo que incluye abundantes subdivisiones. Caracteres determinantes para 
la clasificación son: follaje (ausente, persistente, caduco), estructura de la hoja 
(esclerofilos, hoja acicular, arrollada, etc.), protección de las yemas, tamaño de 
la hoja (leptofilo hasta 25 mm2

, nanofilo hasta 22S mm2
, microfilo hasta 

2000 mm2
, mesofilo hasta 18 000 mm2, macrofilo hasta 164 000 mm2 y megafi-
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lo) (véase RAUNKIAER, 1916; FULLER y BAKKE, 1918). Es importante la distin
ción entre los arbustos de vida corta (algunas especies de Cistus) y los nanofa
ner6fitos rizomatosos (arándanos, especies de Prunus) y Quercus lusitanica (fi
gura 74). 

X. Macrofanerófitos (árboles) 

Los árboles están sometidos a los fenómenos atmosféricos más que cualquier 
otra de las formas vitales mencionadas anteriormente. Su centro principal se 
encuentra en los trópicos o en las zonas subtropicales en que la temperatura 
sufre pequeñas oscilaciones . Los fanerófitos que se extienden hacia el Norte 

Frn. 74. Cubierta arbustiva de Quercus lusitanica en una población abierta de Pinus 
pinaster, junto a Tomar. (Foto BERSET y BR.-BL.) 

se caracterizan por una protección peculiar de las yemas. La resistencia al frío 
de las diferentes especies está determinada además por características internas 
plasmáticas que tan sólo se conocen en parte (BIEBL, 1962). 

Entre las numerosas formas adaptativas del tipo de los_ fanerófitos, RAuN
KIAER (1905) destaca una serie de grupos principales. Para ello se basa en la 
altura del vegetal, la duración del follaje y la protección de las yemas; añade 
aún las plantas suculentas. Las reducimos a siete grupos principales para mayor 
simplicidad. 

Diferenciamos: 

a) Arboles con yemas protegidas (Phanerophyta bracteata) . 
Es la forma arbórea más frecuente y la única representada en climas frescos. 

Comprende varios subgrupos. ELLENBERG (1956) diferencia: 
Arboles perennifolios de las pluviisilvas, árboles malacofilos, árboles esclerofilos 

y aciculifolios de hoja persistente. Arboles planifolios y aciculifolios (Larix) de fo
liación estival. Arboles planifolios con follaje en la época de lluvias (en las zonas 
subtropicales que presentan una época extremamente seca) .. 

b) De tronco suculento (Phanerophyta succulenta) .. 
Se caracterizan por tener pocas hojas y tejidos acuíferos carnosos, poco ligni

ficados (almacén de agua). Están especialmente adaptados a las condiciones esteparias 
y desérticas y habitan en su mayoría las zonas desérticas del nuevo y viejo mundo. 
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Europa posee tan sólo unos pocos representantes en el género mediterráneo Caralluma 
(asclepiadáceas) y algunas cactáceas naturalizadas (véase pág. 553); en el norte de 
Africa se presentan algunas euforbias (E. resinifera, E. beaumiereana y E. echinus) 
y compuestas (Senecio, Kleinia) suculentas. 

FIG. 75. Euforbias arborescentes cactiformes (Euphorbia calycina) de tallo suculento en 
la sabana de gramíneas junto al lago Eduardo. (Foto DE WrTTE, Coll. Inst. Pares. Nat. 

Congo Belge.) 

Frn. 76. Tronco en tonel de Pachypodium namaquamum (Apocinácea) en un pedregal del 
Karroo. (Foto VoLK.) 
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H. WINKLER (1922) diferencia: l. Formas cactoides (Carnegia, etc.), 2. Arboles 
botella (bombáceas, esterculiáceas, euforbiáceas, etc.) , 3. Formas sarcocaules (Sar
cocaulon, Pelargonium, etc.), 4. Suculentas globosas (Testudinaria, Adenia globosa, 
etcétera). 

Según LEBRUN ( 194 7) las asclepiadáceas Sarcostemma viminale y Cynanchum sar
costemmoides se comportan unas veces como fanerófitos erguidos, otras como lianas 
y otras como caméfitos decumbentes. 

FIG. 77. Fanerófito escaposo (Yucca) en la estepa arbustiva del sur de Tejas. 
(Foto STEIGER.) 

e) Arboles con roseta apical (Phanerophyta scaposa) (Fig. 77). 
La copa está formada por vástagos con rosetas de hojas terminales. El tipo está 

encarnado por los géneros Dracaena, fucca , Aloe y Richaea (Fig. 77). Muchas pal
meras son también árboles con roseta apical. Las hojas son persistentes. La distri
bución es tropical y subtropical. Hay formas de transición al tipo de tallo herbáceo. 

d) Fanerófitos de tallo herbáceo (Phanerophyta herbacea) . 
Son características de zonas de bosques en las regiones ecuatoriales, cálidas y 

húmedas. Reúnen a un crecimiento arbóreo o arbustivo la posesión de tallos aéreos 
poco lignificados, herbáceos, y por ello delicados, generalmente con grandes hojas y 
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yemas descubiertas. Parece que se desarrollan especialmente bajo la protección de 
árboles más altos. Pertenecen a este grupo especies de Begonia, euforbiáceas y especies 
de Musa, Impatiens, Piper, etc. 

e) Mangles (Phanerophyta immersa). 
Arboles inundados periódicamente por el agua marina, con raíces respiratorias 

y un balance hídrico equilibrado (véase WALTER, 1962). El centro de desarrollo de 
las especies de mangle son las islas de la Sonda, donde hay -8 familias con 21 espe
cies (ANDREANZKY, 1954). 

f) Lianas o bejucos (Phanerophyta scandentia). 
Plantas trepadoras cuyas yemas de renovación sobreviven a la estación desfavo

rable hasta alturas elevadas sobre el nivel del suelo. Las plantas anuales que trepan 
con ayuda del tallo o de las hojas (Pisum, Lathyrus, Fumaria, Erodium, etc.) y las 
especies volubles, cuyos tallos mueren cada invierno hasta el nivel del suelo perte
necen a los hemicriptófitos o a los terófitos. Las verdaderas lianas son plantas leñosas 
que alcanzan la luz con ayuda de puntos de apoyo y son especialmente características 
de la selva tropical. A partir del ecuador y hacia el Norte y Sur va disminuyendo su 
número; pocas han alcanzado la zona templado-fría (Clematis, Redera, Lonicera). 

Subgrupos son: Trepadoras por ramas divergentes, volubles, con zarcillos, con 
órganos adhesivos y con raíces fijadoras (Redera) . 

g) Plantas graminoides arborescentes (Phanerophyta graminidea). 
Gramíneas en forma de árbol que forman un tronco (Bambusa); extendidas en 

los trópicos. En la zona subtropical se encuentra el género Arundo. 

XI. Epífitos arborícolas (Epiphyta arborícola) 

Esta es la clase de plantas dependientes que alcanzan mayor altura. Nece
sitan la presencia de fanerófitos independientes. Se fijan sobre troncos y ramas 
y se alimentan de los nutrientes almacenádos entre la corteza y los ángulos que 
forman las ramas. Estos epífitos superiores, lo mismo que las lianas, tienen su 
óptimo de desarrollo en fa selva virgen húmeda tropical (véase especialmente 
WENT, 1940, y RICHARDS, 1952). VIROT (1956) y KLEIN (Fig. 103) dan una 
representación muy clara de la vegetación epifítica de Nueva Caledonia y del 
Brasil meridional. Los epífitos vasculares son raros fuera de las pluviisilvas y 
generalmente se trata sólo de plantas que se comportan como epífitos oca
sionales. 

Normalmente se distingue entre epífitos del humus y de la corteza. En la 
pluviisilva los epífitos del humus forman asociaciones escalonadas según la lumi
nosidad. Estas aparecen sobre las especies arbóreas más variadas porque su subs
trato es el humus inespecífico y no la corteza específica del árbol (WENT, 1940). 

Lo mismo que en las formas vitales antes citadas, pueden diferenciarse 
aquí también una serie de subgrupos ecológicos, de entre los que podemos citar 
los epífitos hemiparásitos (Viscum, Loranthus), los epífitos con tubérculos cauli
nares (Myrmecodia,~ Bolbophyllum), los neosioepífitos que recogen humus (Pla
tycerium, Anthurium), los de raíces aéreas (Taeniophyllum zollingeri, Angrae
cum funale, etc.). 

Muy próximos de los epífitos que se fijan a la corteza son los que lo hacen 
a las hojas (epífilos), generalmente líquenes, que cubren las hojas en las regiones 
de atmósfera húmeda (véase pág. 118). 

En las zonas templadas, las fanerógamas epifíticas se sustituyen por algas, 
hongos, musgos y líquenes que forman asociaciones particulares (Fig. 78). 
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Criptógamas epífitas. ÜCHSNER (1928) fue el primero en describir clara
mente los grupos de formas vitales de las criptógamas epífitas de la Europa 
media. Entre otros, distingue en las algas los tipos de Protococcus y de Schizo
gonium y en los líquenes los tipos crustáceos, foliáceos y arbustivos con sub
grupos y en los musgos los briocaméfitos ortótropos y plagiótropos. 

Fm. 78. Parmelieturn furfuraceae-physodes; comunidad epífita sobre Abies alba, Auver
nia, 1400 m. (Foto U EHLIGER, excurs. BR.-BL.) 

BARKMAN ( 1958) compara críticamente los intentos realizados hasta el mo
mento para construir un sistema de formas vitales adaptado a las criptógamas. 
Su sistema comprende a las criptógamas epifíticas y se basa en la economía 
hídrica de las especies para ordenarlas del siguiente modo : 

l. Atmophyta con capacidad hídrica relativamente baja (de 50 a 250% 
del peso seco). 

11. Amphiphyta con una capacidad hídrica media (de 300 a 500%) y un 
valor osmótico muy alto (800 a 1300 atm). 

111. Ombrophyta con capacidad hídrica elevada (650 a 1700% ) y valor 
osmótico bajo (10 a 100 atm). 
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Por otra parte, BARKMAN, apoyándose en el sistema de RAUNKIAER y usando 
generalmente los mismos términos, distingue: 

Endofleófitos, que corresponde a los geófitos de RAuNKIAER. 
Hemicriptófitos, áplicados al substrato, de 1/2 a 2 mm de altura. 
Caméfitos, unidos débilmente a la corteza, de 0,5 a 1 cm de altura. 
Fanerófitos, líquenes y musgos semejantes a arbustos o árboles, de más de 

1 cm de altura (nanofanerófitos de 1 a 3 cm, mesofanerófitos de 3 a 8 cm y macro
fanerófitos de 8 a 20 cm de altura). 

La composición de formas vitales más sencilla es la que tienen las comuni
dades de algas epifíticas del Pleurococcetum vulgaris y del Prasioletum crispae, 
ambas formadas por una sola forma vital, Atmophyta-Hemicryptophyta connata 
y Ombrophyta-Hemicryptophyta appressa. 

MARGALEF (1949) trata de las formas vitales de las algas. 
Hay que considerar el sistema anterior de formas vitales como provisional 

y necesitado de un perfeccionamiento, porque grandes zonas de la Tierra están 
todavía insuficientemente estudiadas desde el punto de vista de las formas vita
les y cabe esperar que se descubran más formas. Han realizado adiciones, entre 
otros, NuMATA y AsANO (1956, 1, 11), que describen y representan una serie de 
formas críticas, geófitos y caméfitos, del Japón. 

Modificabilidad de las formas vitales. La idea que rige el sistema de for
mas vitales de RAuNKIAER, la adaptación de las plantas a la estación desfavora
ble, requiere la utilización en la clasificación de todos los caracteres efarmóticos 
de adaptación. Las condiciones vitales dominantes han de reflejarse en cierto 
modo en la forma vital, dentro de los límites constitucionalmente prefijados. 
Caso de que ésta concepción sea válida, las variaciones importantes de las condi
ciones vitales han de provocar modificaciones en las formas vitales. Gran nú
mero de investigaciones antiguas y recientes corroboran que esto es así. 

ScHLOESING (1869) pudo ya demostrar que plantas del tabaco que crecen 
bajo atmósfera seca o húmeda presentan considerables diferencias desde el punto 
de vista químico. . 

La humedad favorece la formación de almidón y la sequedad el desarrollo 
de tejidos leñosos de sostén, lo cual coincide con la experiencia diaria. Según 
MAc DouGAL y SPOHR (1918), una disminución en el suministro de agua tiene 
como consecuencia la transformación de los polisacáridos en anhídridos, esto es, 
en tejidos de sostén, por lo que resulta una estructura xerofítica. En las plantas 
suculentas la transformación de los polisacáridos en pentosanas gelatinosas con
duce igualmente a una adaptación a la aridez, la ya mencionada suculencia. 

La dependencia del contenido en materia seca de las plántulas de árboles 
con respecto a la temperatura viene demostrada por las investigaciones de LAN
GLET en Suecia (véase pág. 206). 

De estas investigaciones podemos deducir que los caracteres utilizados en la 
delimitación de nuestras formas vitales están más o menos influidos por los 
factores externos; se trata principalmente de caracteres fenotípicos. Así se ex
plica que una misma especie pueda pertenecer a distintas clases de formas vita
les bajo diferentes condiciones climáticas. Los terófitos adquieren eventual
mente la forma de hemicriptófitos en un clima frío (Poa annua y Viola tricolor, 
entre otros). Los caméfitos se van transformando en nanofanerófitos a ·medida 
que nos vamos desplazando hacia el Sur (Coronilla mínima, Fumana), mientras 
que los fanerófitos se reducen frecuentemente a la forma de caméfitos en las 
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altas montañas. Los países cálidos y húmedos favorecen el crecimiento lianoide 
en distintas formas vitales. 

Pero también en una misma región ciertas especies (dejando aparte las for
mas juveniles) pueden aparecer bajo dos o incluso tres formas vitales. De este 
modo, algunos hemicriptófitos de la región mediterránea, como Scabiosa mariti
ma, Leontodon hirtus, etc., pueden crecer eventualmente como caméfitos; Alys
sum maritimum aparece como terófito, hemicriptófito o incluso caméfito según 
el hábitat y las condiciones meteorológicas anuales (véase también SoROCEA
NU, 1936; pág. 132). HAGERUP (1930) señala que en la flora de Timboktú no 
menos del 11 % de las especies se presentan como terófitos anuales y como ca
méfitos; también se da el caso de muchos caméfitos que se presentan ocasio
nalmente como terófitos y, tal como R. MAIRE indica, en el Sáhara el tipo de 
forma vital no está muy bien definido en algunas especies. Plantas leñosas pe
rennifolias pueden convertirse en caducifolias bajo otras condiciones vitales, lo 
mismo que también puede darse el caso inverso (Ligustrum vulgare) . 

SrssINGH (1950, 1952) y J. TüxEN (1959) describen variaciones en las for
mas vitales inducidas por el clima, tal como se presentan en determinadas áreas 
de la Europa media. 

F. CLEMENTS, E. M. MARTINS y F. L. LONG (1950) han investigado experi
mentalmente la capacidad de adaptación e influenciabilidad de las formas vita
les en la costa de California y en la zona de Pikes-Peak. 

Dado que una misma categoría de caracteres es variable, o sea se halla con
dicionada fenotípicamente , en grupos sistemáticos determinados, mientras que en 
otros es invariable, fijada genotípicamente, no puede realizarse ninguna separa
ción satisfactoria en todos los momentos entre las dos categorías de caracteres. 
A ello se suma además que muchos de los fenómenos morfológicos favorables 
funcionalmente, que se utilizan en la división de las formas vitales, están fijados 
genéticamente sin ninguna duda. Estas adaptaciones fijadas genotípicamente 
pueden haberse adquirido por selección en el pasado, quizá bajo condiciones 
completamente distintas a las l:\Ctuales. De su existencia ·najo condiciones climá
ticas o edáficas determinadas podemos concluir que están en consonancia con 
ellas en este momento, pero no que su origen se deba a las condiciones actuales. 

Según esto, las formas vitales no pueden considerarse como una respuesta 
clara de los seres vivos frente a las condiciones externas dominantes, sino que 
representarían la conformación, determinada por el hábitat, de la base filogené
tica de la planta, definida con más o menos precisión. 

Formas vitales y Geobotánica. RAUNKIAER quería utilizar inicialmente sus 
formas vitales tan sólo para caracterizar en el aspecto fitobiológico zonas climá
ticamente homogéneas de la Tierra, con el fin de reconocer los llamados fito
climas. Si se distribuyen procentualmente todas las especies de plantas de una 
zona en las distintas clases de formas vitales , obtendremos en el «espectro de 
formas vitales» una expresión biológica de las distintas zonas climáticas. La 
Europa media se encuentra en la zona de hemicriptófitos del hemisferio septen
trional, esto es, los hemicriptófitos dominan en cuanto a especies sobre todas las 
demás clases de formas vitales. La altiplanicie suiza desde el lago Leman hasta 
el lago de Constanza, con sus 1700 especies de fanerógamas, en números redon
dos, cuenta: 

Hemicriptófitos . . . . . . . . . . . . 50% 
Terófitos . . . . . . . . . . . . . . . . . . 20 % 
Geófitos . . . ... . . . ... . . . . . . 15 % 

F anerófitos . . . . . . . . . . . . . . . 
Caméfitos .. . .. . 
Hidrófitos . . . . . . . . . . . . . .. 

9 % 
4,5% 
1,5% 
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En estas cifras se incluyen tanto las especies autóctonas como las completa
mente naturalizadas, y por ello resulta tan elevado el porcentaje de terófitos. 

Según ALLORGE (1922), el espectro de las especies exclusivamente autócto
nas de la cuenca de París tiene la siguiente composición: 

Hemicriptófitos . .. . . . . . . 51,5% 
Geófitos } 0 
Hidrófitos · · · · · · · · · · · · 25 Yo 

Terófitos . . . . . . . . . . . . . . . 9 % 
Fanerófitos . . . . . . . . . . . . . . . 8 % 
Caméfitos ... ... .. . ... ... 6,5% 

En los países nórdicos y en los altos Alpes los caméfitos van alcanzando 
mayor importancia al lado de los hemicriptófitos. Así, Spitzberg tiene un 20% 
de caméfitos y tan sólo un 1 % de terófitos (Koenigia islandica y Gentiana te
nella). Los calores estivales no son ya allí suficientes como para que las semillas 

z 

FIG. 79. Espectro de formas vitales del Quercetum rotundifoliae de Aragón (según BR.-BL. 
y BOLOS, 1957). A, fanerófitos; B, caméfitos; C, hemicriptófitos; D, geófitos; E, terófitos; 
1, según el número de especies; 2, según el grado de cobertura calculado a partir de las 

especies en la tabla. 

maduren anualmente; las plántulas jóvenes mueren también fácilmente a con
secuencia de las heladas. El espectro de formas vitales de las 240 fanerógamas 
que componen fa flora nival por encima del límite climático de las nieves (2600 
a 3100 m) en los Alpes rético-lepontinos es: 

Hemicriptófitos . . . . . . . . . 68 % 
Caméfitos . . . . . . . . . . . . . .. 24,5% 

Geófitos . . . . . . . . . . . . . . . . . . 4 % 
Terófitos . . . . . . .. . . . . . . . 3,5% 

A 3350 m sobre el nivel del mar el porcentaje de caméfitos se eleva al 31 % . 
Los países cálidos y secos dan unos espectros totalmente distintos, tal como 

resulta de los ejemplos presentados por RAuNKIAER. Los espectros de formas 
vitales de Cirenaica en Africa del Norte y del Sáhara central (El Golea, Hoggar) 
tienen la siguiente composición: 

T H Ch Ph G HH (hidrófitos) 

Cirenaica ......... 50 19 14 9 8 
El Golea . .. .. .... 56 15 13 9 5 2 

· Hoggar (R. Maire) 48 10 18 14 10 

En los países secos subtropicales dominan los terófitos. No son pocas las 
asociaciones que se componen totalmente o en gran parte de terófitos. 

De todos modos no debemos olvidar que en algunas zonas (altas montañas, 
países nórdicos) el desarrollo de las plantas depende mucho más de la adapta-
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c10n a la estación favorable y de la posibilidad de utilizarla, que de la adapta
ción a la estación desfavorable (invierno) (SKOTTSBERG, 1913; BR.-BL., 1913, 
página 38; véase también NoRDHAGEN, 1928, pág. 595). 

En caso de tener que establecer subdivisiones aún no descritas de los grupos 
de formas vitales, lo mejor será seguir los principios biológicos propuestos por 
RAUNKIAER. 

Formas vitales y comunidad vegetal. Existen formas vitales especialmente 
adaptadas para cada hábitat, mientras otras quedan totalmente excluidas de él; 
cada comunidad tiene su espectro determinado de formas vitales. El espectro 
normal de formas vitales se calcula determinando el porcentaje de especies de 
las distintas categorías de formas vitales en la tabla de comunidad. 

FIG. 80. Loiseleurio-Cetrarietum con porciones arrancadas debido a la acción del viento 
en el macizo del Carlit, a 2400 m, en los Pirineos orientales. (Foto Tcttou y BR.-BL.) 

El espectro calculado a partir del grado de cobertura de las especies da una 
imagen más cercana a la realidad (Fig. 79). 

Cuanto más extremas sean las condiciones del hábitat, mayor será la selec
ción de especies y más se manifestarán las características biológicas específicas 
de las formas vitales. Los bosques tropicales de mangles se componen exclusiva, 
o casi exclusivamente, de árboles con raíces caulógenas. El espectro de formas 
vitales de las comunidades de arbustos enanos de los Alpes y de los Pirineos 
del Loiseleurio-Cetrarietuni (Fig. 80), que permanecen sin nieve en invierno, se 
compone de aproximadamente 2/3 de caméfitos resistentes al viento (la mayoría 
líquenes dendroides) y de 1/3 de hemicriptófitos. La asociación fisurícola del 
Androsacetum helveticae resistente al viento y a la helada comprende un 50% 
de caméfitos 
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El prado vecino del Caricetum curvulae, que necesita la protección de la nie
ve, presenta un cuadro esencialmente distinto (Fig. 81). 

Partiendo de la semejanza en los espectros de las formas vitales puede con
cluirse la existencia de una semejanza en las condiciones del hábitat. Una coro-

50~~ -

25 ~~ -

A 8 A 8 A 

c:J Caméfitos 

f'.- •:o.·'I Hemicriptófitos 

~ Geófitos 

Terófitos 

8 8 

FIG. 81. Distribución procentual de las formas vitales de dos comunidades alpinas . A, aso
ciación fisurícola del Androsacetum helveticae; B, Caricetum curvulae, pastizal climácico. 

parac1on de los espectros del Agrostidetum tenuis de los Cevennes meridionales 
(44º lat. N.) y del Trisetetum flavescentis de los Grisones (47° lat. N.) demues
tra la gran concordancia ecológica de ambas comunidades (tabla 8). 

De hecho se trata de dos asociaciones de prados jugosos abonados que se 
sustituyen (vicarias). A pesar de la considerable diferencia florística, existe una 
concordancia en el espectro de formas vitales. ' 

Caméfitos .... ...... .. .. . .. . 
Hemicriptófitos . . . . . . . . . . . . 
Terófitos ................. . 
Geófitos ... .. .... .... .. .. .... ···J 

TABLA 8 

Agrostidetum de los 1 Trisetetum 
Ce-vennes meridionales del Schanfigg (BERGER) 

% % 

3 
81 

8 
8 

4,5 
89 

2 
4,5 

En las comunidades pluristratificadas es conveniente indicar por separado 
la distribución procentual de las formas vitales en los estratos principales. 

En el estrato arbóreo del Fagetum gallicum conopodietosum predomina ab
solutamente Fagus silvatica. El estrato herbáceo se compone casi exclusivamente 
de hemicriptófitos y geófitos. 

Espectro de las formas vitales del estrato herbáceo del Fagetum gallicum co
nopodietosum: 
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Fanerófitos . . . . . . . . . . . . .. . 2% 
Caméfitos .. . ... . . . . .. .. . .. . 4% 

Terófitos 

Hemicriptófitos . . . . . . ... . . . 52% 
Geófitos . . . . . . . . . . . . . . . . . . 40% 
...... ... 2% 



La densa sombra dificulta el desarrollo de los caméfitos y de los terófitos, 
mientras que en el horizonte superior del suelo (A1), ligero y rico en nutrien
tes, junto a los hemicriptófitos, alcanzan un desarrollo óptimo los geófitos rizo
matosos. 

DIEMONT (1938) calcula la participación procentual de las especies en la 
constitución de los bosques planifolios del noroeste de Alemania, tomando como 
base el valor de grupo introducido por TÜXEN y ELLENBERG (1937) (véase pá
gina 50). 

Por medio de este método de cálculo las especies dominantes de los diversos 
estratos obtienen cifras que expresan mejor su desarrollo en masa y su co
bertura. 

Formas vitales y unidades sociológicas superiores. El espectro de formas 
vitales ayuda a determinar el carácter ecológico de las asociaciones, puede ser
vir también para diferenciar y reconocer mejor las unidades sistemáticas superio
res . Esto queda muy claro al comparar los espectros de dos alianzas de la misma 
zona (tabla 9). Se ha demostrado que la ausencia de terófitos es general en el 
orden Rosmarinetalia dentro de toda un área de distribución (Francia, Italia, 
España, Africa septentrional) y puede utilizarse como característica ecológica 
de este orden. 

TABLA 9. Distribución de las formas vitales en el Therobrachypodion y el Aphyllanthion 
del sur de Francia 

Th 1~1 NPh H G 

% 

Therobrachypodion 

Onobrychi-Barbuletum ... ... ... ... ... .. . ... ... 71 9 14 6 
Brachypodietum ramosi 

a) BR.-BL. y BHARUCHA (1932, 1962, 40 inven-
tarios) .. . ... ... ... ... ... ... ... 56 13,5 3,5 23 5 

b) MoLINIER (1935, 22 inventarios) .. . ... .. . 54,8 14,8 3,7 20,7 6 

Aphyllanthfon 

Aphyllantho-Leontodetum 
(TOMASELLI, 1948, y BR.-BL., 90 inventarios). 40 9,5 46 3,5 

Deschampsietum mediae 
(BR.-BL., 45 inventarios) .. . ... ... ... .. . .. . 12 17 5 54 12 

Las clases de los Therobrachypodietea y de los Tuberarietea guttati, lo mismo 
que ciertas comunidades de estepas, propias todas ellas del mismo sinecosistema, 
se caracterizan por un valor muy alto de terófitos. GROSSHEIM describe una aso
ciación de Artemisia hanseniana de la estepa transcaucásica rica en especies, que 
consta de no menos de un 74,6 % de terófitos . 

Algunas comunidades de juncos enanos, tal como sucede en el Eleochare
tum y el Centunculo-Anthoceretum, descritos por MooR (1936), se componen 
casi exclusivamente de terófitos (de 90 a 95 % ). En este caso es la larga inun-
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dación lo que excluye a las plantas perennes y permite tan sólo el desarrollo 
de aquellas plantas capaces de desarrollar su ciclo vital completo durante el 
-pequeño período de tiempo en que anualmente permanece el suelo seco (véa
se pág. 82). 

Fisionomía y sistemática de las formas vitales. La apanc10n simultánea y 
repetida de determinadas formas vitales y conjuntos de formas vitales conduce 
al concepto de unidades fisionómicas de vegetación para las que no se tiene en 
cuenta la posición taxonómica de los vegetales constituyentes. Estas comunidades 
homogéneas de formas vitales, definidas desde el punto de vista fisionómico, 

FrG. 82. Rosmarino-Ericion en las montañas calizas de Cardó, junto al Ebro, 870 m. 
(Foto BERSET, excurs. S.I.G.M.A.) 

constituyen el material de partida para una clasificación que, a partir de las 
sinusias, unidades simples que incluyen únicamente un solo grupo de formas 
vitales, conduce a la formación (tipo de formación) y al tipo de vegetación. 

Sinusia. (Véase Du RrnTz, 1957, 1961.) Se entiende por sinusia un con
junto de plantas de estructura sencilla, ecológicamente homogéneo, «une niche 
écologique» (LEBRUN, 1961), integrado por formas vitales semejantes (un solo 
grupo de formas vitales). 

Un recubrimiento de líquenes crustáceos, una alfombra de musgos o arbustos 
enanos, el estrato herbáceo de un hayedo rico en Allium, el estrato arbóreo de 
un bosque de pinos o abetos rojos o los macromicetes de un bosque constitu
yen una sinusia. 

Dos o más sinusias pueden reunirse en unidades de orden superior. Du 
RIETZ (según POLI, 1961) considera como tales la unión, la sociación, la fede
ración, la alianza de sinusias y la formaeión de sinusias. 
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Puede suceder que una sinusia coincida con una asociac10n (alfombra de 
líquenes dendroides, revestimiento de algas, etc.; Fig. 83). 

Sin embargo, generalmente varias sinusias ecológicas participan en la cons
titución de una asociación; en las selvas tropicales son muchas las sinusias que 
pueden participar, aunque muchas veces resulta difícil poder diferenciar unas 
de otras (véase RICHARDS, 1952) 1• 

Puede suceder que sinusias distintas se sustituyan a lo largo del desarrollo 
temporario en una misma localidad; son complementarias. Tal sucede en las 

FIG. 83. Sinusia de Cladonia alpestris en el Mugo-Ericetum cladonietosum del Parque 
Nacional Suizo, 1800 m. (Foto excurs. S.I.G.M.A.) 

sinusias de geófitos de primavera, de hemicriptófitos estivales y de hongos de 
otoño de un bosque de hoja caediza. Estas sinusias corresponden a los aspectos 
temporarios de una misma asociación. Las sinusias coinciden muchas veces con 
los estratos de una asociación. 

Pueden distinguirse lo mismo que en las asociaciones sinusias independien
tes y dependientes . 

Entre las sinusias dependientes de otras se encuentran las de epífitos y algu
nas de saprófitos, entre otras. 

Es posible naturalmente incluir sin más las sinusias dentro de las unidades 
de vegetación definidas florísticamente, ya sea como estratos, como comunidades 

1 «I t is characteristic of the Moss forest that the constituent synusiae blend into one 
another so as to defay any satisfactory scheme of classification» (RICHARDS). 
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dependientes, como variaciones con carácter de facies o como aspectos tempo
rarios. 

KALLIOLA (1939, pág. 64) insiste, y con razón, en que al describir las socia
ciones y asociaciones pueden estudiarse también las sinusias e indicar cómo se 
compone de ellas cada asociación. Las asociaciones no son simples reuniones de 
distintas sinusias, sino que son unidades naturales, entre cuyos constituyentes 
aislados se mantienen determinadas relaciones. 

GLEASON (en CAIN, 1936, pág. 670) señala también que cada especie de una 
sinusia influye sobre todas las demás especies de otras sinusias que caen bajo 
su esfera de influencia y que, por tanto, las sinusias que viven relacionadas entre 

FIG. 84. Sinusia de Pinus mugo en los Cárpatos orientales, de 1700 a 1800 m. 
-(Foto FrRBAS, excurs. S.I.G .M.A.) 

sí con carácter de estratos no representan unidades independientes de vegetación; 
lo mismo que su ecología tampoco puede comprenderse sin relacionarla con. la 

·ecología del conjunto del biótopo (sinusias de criptógamas en comunidades plu- -
ristratificadas de fanerógamas). 

Formación. Basándome en Du RIETZ (1957, pág. 25) , entiendo por forma
ción una comunidad .de formas vitales de orden superior compuesta por varios 
o muchos grupos de formas vitales, la cual tiene una fisionomía de conjunto 
homogénea, a pesar de su estructura compleja. Se habla de una formación de 
Pinus-Pseudotsuga, de una formación subalpina del Rhododendron, etc. La for
mación, de estructura compleja, se compone normalmente de muchas formas 
vitales. 

Las agrupaciones semejantes de formas vitales (formaciones, grupos de for
maciones) de países muy separados geográficamente que nunca han estado en con-
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tacto y que no muestran, por tanto, ninguna o muy poca relación florística, 
deben considerarse como convergencias bioclimáticas u homologías (CHODAT). 
Sabemos que condiciones climáticas semejantes favorecen a las formas vitales 
semejantes, ya que se establecen debido a su influencia. Pensemos en la vege
tación leñosa esclerofila convergente de la región m.editerránea, de California, 
de la región del Cabo, de Chile y del suroeste de Australia, o en las formas en 
almohadilla esférica de las altas montañas, de los países hiperbóreos y de los 
desiertos. 

Las estepas de Artemisia herba-alba del norte de Africa, las de Artemisia 
maritima de la región aralo-caspiana y las de A. paucif lora y de Artemisia tri
dentata en los Estados Unidos, son formaciones homólogas, lo mismo que las 

FIG. 85. Landa liquénica de Cladonia alpestris y Betula tortuosa en el norte de Finlandia. 
(Foto KALLIOLA.) 

landas de líquenes con Betula subárticas y atlánticas (Fig. 85), etc. Entre las 
altas montañas tropicales y las regiones subantárticas se presenta también una 
marcada concordancia ecológica en relación a las formas vitales, tal como se
ñala TROLL (1948). 

De estas homologías se deduce la existencia de condiciones edáficas y bio
climáticas semejantes (Fig. 85 y 86). 

Clase de formaciones. Las formaciones fisionómicamente semejantes se 
reúnen en grupos de formaciones y éstos en cinturas o clases de tipos de vegeta
ción (panformaciones, Du RIETZ). Los grandes tipos de vegetación de la Tierra 
se utilizan desde los tiempos de GRISEBACH para la caracterización fitoclimática 
superficial de las diferentes regiones. 
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FIG. 86. Landa liquénica de Cladonia rangiferina, Cladonia silvatica y Cladonia mitis con 
Betula pendula junto a Lamotte-Beuvron, Sologne. (Foto P. MEYER y BR.-BL.) 

BROCKMANN-JEROSCH y RüBEL (1912) los han utilizado para su agrupación 
sistemática de las clases de formaciones . Distinguen cuatro tipos principales de 
vegetacióm Lignosa, Prata, Deserta y Phytoplancton, dentro de los que inclu
yen 14 clases de formaciones: 

Pluviilignosa 
(selvas lluviosas) 
Durilignosa 
(vegetación esclerofila) 
Deciduilignosa 
(bosque caducifolio) 
Terriprata 
(prados) 
S phagnio prata 
(turbera alta) 
Siccissimideserta 
(desiertos) 
Litorideserta 
(desiertos litorales) 

Laurilignosa 
(bosque laurifolio) 
Ericilignosa 
(landas) 
Conilignosa 
(bosque aciculifolio) 
Aquiprata 
(prados pantanosos) 
Siccideserta 
(estepas) 
Frigorideserta 
(desiertos fríos) 
Mobilideserta 
(yermos de suelo movedizo) 

Posteriormente, RüBEL (1933) elevó a 28 el número de clases de formaciones. 
Existe, naturalmente, la posibilidad de subdividir estos grandes tipos fisio

nómicos en unidades concebidas florísticamente, tal como hicieron los mismos 
BROCKMANN y RüBEL y después otros, hasta M. MARTIN (1961); de todos modos, 
esta subordinación de unidades florísticas precisas, a unidades fisionómicas poco 
precisas, es un procedimiento no demasiado aconsejable que ha de conducir 
necesariamente a la distanciación de comunidades florísticamente próximas. 

Los tipos fisionómicos citados anteriormente pueden utilizarse conveniente
mente para la caracterización a grandes trazos de amplias zonas terrestres. Pue-
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den también emplearse en regiones poco investigadas taxonómicamente para la 
delimitación de zonas y pisos de vegetación. Sirven así mismo para mostrar 
convergencias estructurales de vegetación, tal como han hecho RrcHARDs (1952), 
para las pluviisilvas tropicales, y DANSEREAU (1957), para los bosques húmedos 
templados. 

Convergencias amplias pueden extenderse incluso a comunidades vegetales 
del pretérito. La flora oligocénica de Twickenham (Oregón) estudiada profunda
mente en 1956, y que data de hace unos diez millones de años, parece corres
ponder ecológicamente a los bosques de Sequoia de California septentrional y a 
los bosques de Metasequoia y Cercidiphyllum de China central, y en algún gra
do coincide incluso taxonómicamente (CHANEY, 1956). 

111. Comunidades de Criptógamas 

A) Comunidades de mus.gos y líquenes 

Los musgos y los líquenes se entremezclan a muchas comunidades de es
permatófitos, pero pueden también presentarse aisladamente formando comunida
des o acompañándose por un pequeño número de plantas superiores. Las comu
nidades de criptógamas de gran extensión son características de las zonas frías, 
de climas desfavorables, de las turberas y tundras de los países hiperbóreos, de 
los ventisqueros y lugares expuestos al viento en las altas montañas, pero tam
bién lo son de comunidades de suelos que han dejado de cultivarse, suelos aci
dificados y de la superficie de las rocas. 

Organización. La investigación de las asociaciones de musgos y líquenes se 
inicia con el examen de la organización de la comunidad, al igual que en el 
caso de la vegetación de plantas vasculares, que tiene un mayor grado de orga
nización. Debe considerarse la vitalidad y la sociabilidad de las especies junto 
a la estructura biótica y a las relaciones cuantitativas. En la elaboración y orde
nación sistemática de las tablas son válidas las mismas normas que para la vege- < 
tación superior. 

Comunidades de los pequeños espacios. Son comunidades monostratificadas 
de criptógamas que pueden incluirse dentro de unidades más amplias equiva
lentes a sociaciones, alianzas o sinusias, o bien pueden equipararse a las asocia
ciones de las comunidades de espermatófitos. Sería conveniente disponer de un 
convenio acerca del lugar que hay que asignarles, así como de la denominación 
de las comunidades de pequeños espacios, que bajo unas mismas condiciones se 
presentan siempre en el interior de determinadas asociaciones, sin que pueda de
mostrarse directamente su dependencia de las mismas (véase Du RIETZ, 1954; 
HoFLER, 1959). 

Los trabajos de Du RrnTz, ÜCHSNER, En. FREY, BARKMAN, KLEMENT, Ho
FLER y NAKANISHI pueden servir de ejemplo para investigaciones sinecológicas 
que se ocupen del estudio causal de las condiciones del hábitat, de la economía 
vital y de las manifestaciones vitales en estas comunidades de criptógamas de 
pequeño volumen. FREY (1959) ha sido el primero en reconocer con base firme 
las relaciones de competencia entre las especies de líquenes. 
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El estudio de las condiciones de desarrollo y de sucesión en el campo de las 
comunidades de criptógamas coincide en principio totalmente con el de las co
munidades superiores; la representación gráfico-sistemática es la misma (véase 
HERZOG y HbFLER, 1944). Muchas veces estas comunidades se presentan como 
primeros colonizadores de suelos pobres al comienzo de una serie evolutiva; la 
vegetación criptogámica prepara el terreno para la colonización posterior por 
comunidades superiores (véase pág. 588). Pero los musgos, los líquenes y las 
algas tienen también un papel importante en estas últimas, sobre todo allí donde 
el suelo o la atmósfera son húmedos, donde también se presentan mezclas. Por 
ello es aconsejable el trabajo de conjunto entre especialistas en espermatófitos, 
musgos y líquenes. 

El número de las descripciones de comunidades formadas exclusivamente por 
musgos y líquenes se ha multiplicado de tal modo en los últimos decenios que 
tenemos que conformarnos con indicar algunos de los trabajos más importantes 
y en los que se tratan cuestiones teóricas: 

ALLORGE (1922), En. FREY (1923, 1933, 1956), HILITZER (1925), ED. FREY 
y ÜCHSNER (1926), ÜCHSNER (1928, 1934, 1954), DES ABBAYES (1934, 1951), 
Du RIETZ (1930), CAIN y SHARP (1938), DUVIGNEAUD (1939), MATTICK (1951), 
GALINOU (1955), KLEMENT (1949, 1955, 1958, 1959), POLT (1954), ÜBERDOR
FER (1957), BARKMAN (1950, 1958), BORNKAMM (1958), HÜBSCHMANN (1953, 
1955, 1957, 1960), AHTI (1959), ROGER MOLINIER (1959), SCHUBERT y KLE
MENT (1961), IWATSUKI (1960), NAKANISHI (1962). La lista podría ampliarse. 

KLEMENT (1958) da una revisión acerca de las comunidades centroeuropeas 
de líquenes basada en la escuela de Zürich-Montpellier. KLEMENT propone tam
bién un Prodromus de estas comunidades. 

B) Comunidades de hongos 

Las c9munidades de hongos y algas se han estudiado poco debido a las di
ficultades de determinación y también porque inventarios efectuados en un solo 
momento no dan una idea exacta de su composición y, por último, debido a la 
complicación de los procesos de toma de inventarios; todo ello a pesar de su 
importancia desde el punto de vista práctico y sanitario. 

Comunidades de macromicetes. El estudio fitosociológico de los hongos deja 
aún mucho que desear, a pesar de que hace mucho tiempo que se conoce su 
dependencia con respecto a las comunidades forestales. 

LAGARDE indica ya a principios de siglo la presencia de 118 hongos en el 
hayedo del Aigoual (el Fagetum gallicum conopodietosum) entre 1000 y 1500 m, 
muchos de los cuales están íntimamente ligados a esta comunidad forestal en 
los Cevennes. 

Debemos sobre todo a HbFLER (1938, 1954, 1955, 1962) el establecimiento 
de las líneas rectoras de la sociología de los hongos. HuEcK (1953) hace una 
revisión profunda del desarrollo de la metodología micosociológica. 

Las agrupaciones características de hongos pueden interpretarse de dos mo
dos; HéiFLER (1938, 1955), HUECK (1953), PrRK y TüxEN (1957a) las conside
ran dentro de la comunidad mayor forestal como una pequeña comunidad de
pendiente; LEISCHNER-SISKA (1939), FAVRE (1948), MEISEL-JAHN y PrRK (1955), 
HEINEMANN (1956), PIRK y TÜXEN J1957b), APINIS (1960) y NESPIAK (1959, 
1962) las consideran, caso de que estén suficientemente caracterizadas, como 

166 



entidades equivalentes en categoría a la comunidad de espermatófitos. En cada 
caso hay que decidir cuál de los dos procedimientos dará mejores resultados. 

El segundo procedimiento se recomienda allí donde se conozcan las asocia
ciones en detalle. 

Se podría preguntar ¿por qué no se han incluido las comunidades de hongos 
dentro de las comunidades dependientes? Se puede contestar que la dependencia 
de los hongos frente a otros organismos o comunidades de organismos es difícil 
de reconocer y no es siempre continua. Sin embargo, algunas reuniones de hongos 
y de algas pueden considerarse sin más como comunidades dependientes. 

FrG. 87. Corro de brujas en un bosque de pino albar de Rüdersdorf, predomina Clitocybe 
pithyophila. (Foto ARNDT.) 

Relaciones de dependencia. En las comunidades forestales se pueden deter-
minar las siguientes relaciones de dependencia de los hongos: 

1. Parasitismo. 
2. Saprofi tismo de hongos sobre partes vegetales muertas. 
3. Saprofitismo sobre restos vegetales caídos sin preferencias concretas (ho-

jarasca, pequeñas ramas, pinocha). 
4. Unión débil del hongo que forma micorrizas peritróficas al árbol vivo. 
5. Micorrizas ecto y endotróficas (H óFLER, 1955). 

Corros de brujas. Los corros de brujas que se presentan en los bosques y 
prados representan una forma especial de dependencia de comunidades fúngicas 
constituidas por una sola especie (Fig. 87). 

SHANTZ y PIEMEISEL (19 17) dan una lista de más de 60 especies de hongos 
formadoras de estos corros . La causa reside en la transformación parcial de los 
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componentes orgánicos del suelo en amonio, que será transformado por los bac· 
terios primero a nitrito y luego a nitrato. Cuando mueren los micelios del hongo 
tiene lugar una transformación bacteriana a amonio, que luego pasará a nitrato. 
Los acúmulos de nitrato estimulan el crecimiento de gramíneas, lo cual requiere 
a su vez un grado elevado de humedad; si este requerimiento no puede ser sa· 
tisfecho, conducirá a la muerte de las gramíneas y de sus plantas acompañantes. 
El suelo libre es entonces colonizado por una vegetación de malas hierbas, a la 
que seguirá, a través de diversos estados intermedios, la comunidad permanente 
de la pradera baja. La figura 88 aclara todo el proceso fitobiótico de sucesión 
que tiene lugar en la asociación de Bouteloua y Bulbilis dactyloides (pradera 
baja) bajo la influencia de Agaricus tabularis. 

Dominan las malas hierbas 

Schedonardus dominante 

Aparecen Gutierrezia y Artemisia frígida 

Se extienden Bu/bilis y Boute/oua 

Vuelve a instaurarse la pradera baia 
normal 

FIG. 88. Estadios de la sucesión de la pradera baja que se produce después de la des
composición del corro de brujas de Agaricus tabularis (según SHANTZ y PIEMEISEL, 1917.) 

Constitución de asoc1ac1ones. Lo mismo que en la delimitación de las aso
ciaciones de las plantas vasculares, hay que considerar también en el estudio de 
las asociaciones de hongos en primer lugar el principio de fidelidad. Bajo un 
mismo estrato superior puede variar en gran manera la vegetación de hongos. De 
la comparación entre el Fagetum gallicum conopodietosum del Aigoual (Cevennes) 
y el Fagetum praealpinum investigado por LEISCHNER-SisKA se deducen las dife· 
rencias en especies de la vegetación fúngica entre dos comunidades de hayas, 
una sobre un substrato silíceo y la otra sobre un suelo calcáreo. De los 118 ma· 
cromicetes del hayedo del Aigoual sólo aparecen unos 30 en el Fagetum prae
alpinum de Salzburgo. 

Por el contrario, la vegetación pobre en hongos de lugares que han sufrido 
un incendio, investigada en muchos puntos de Alemania por PIRK (1950), mues
tra una gran homogeneidad. Se diferencia claramente la vegetación de hongos 
que crece sobre carbón de madera de árboles planifolios, de la que lo hace so
bre el de coníferas. 

NESPIAK (1959) ha realizado importantes investigaciones en la vegetación de 
hongos del bosque natural de Bialowieza. Determinó no menos de 425 macro· 
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micetos en nueve asociaciones distintas de plantas leñosas. Estudió la composi
ción específica, la frecuencia de los esporocarpos y la sociabilidad de los hongos 
por estimación en cuadrados permanentes de 100 m2 cada mes, desde abril a 
octubre, durante dos años. Como al mismo tiempo se midieron los factores 
microclimáticos determinantes (temperaturas máxima y mínima, precipitaciones 
y evaporación), esta investigación de larga duración adquiere una importancia 
especial. Por una parte muestra las relaciones que existen entre la flora fúngica 
y las asodaciones forestales (dentro de la zona de macroclima homogéneo), y 
por otra parte las diferencias sustanciales entre el desarrollo de los hongos de 
un año a otro. 

Del curso de las curvas anuales se deduce claramente la influencia de las 
precipitaciones sobre el desarrollo de los hongos. 
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FIG. 89. Número de especies de hongos en las superficies permanentes (de 100 m2 cada 
una) de las asociaciones investigadas (según NESPIAK, 1959, pág. 97). 

1 Querco-Carpinetum medioeuropaeum 
a corydaletosum 
b stachyetosum silvaticae 
e, d caricetosum pilosae 

2 Pino-Quercetum serratuletosum 
3 Pino-Vaccinietum myrtilli 

4 Querco-Piceetum 
5 Alnetum glutinosae typicum 
6 Circaeo-Alnetum 
7 Asociación de Salix aurita y Frangula alnus 
8 Pino-Vaccinietum uliginosi 
9 Sphagnetum medii pinetosum 

LEISCHNER-SisKA (1939) ha representado también mediante curvas observa
ciones que indican la dependencia de la curva que relaciona el número de es
pecies y el área con respecto a la temperatura y a las precipitaciones. 

FAVRE (1948) ha estudiado intensamente la vegetación fúngica de las turbe
ras de Sphagnum y considera las condiciones de acidez del suelo como el factor 
más importante que influye sobre la vegetación de hongos. 

PIRK y TÜXEN (1957) describen comunidades de hongos específicas de hábi
tats particulares, como la asociación de Coprinus ephemeroides que se desarrolla 
sobre el estiércol reciente de los pastizales húmedos de la Alemania septentrio
nal y también una asociación perteneciente a la clase de las comunidades de 
hongos que habitan sobre la madera, el Trametetum gibbosae, propio de los 
tocones de haya en descomposición . 

Aspectos fúngicos. En la micosociología hay que contar siempre con la apa
rición de aspectos que están sometidos a un rápido cambio y cuya sucesión no 
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depende tan sólo de la época del año, sino que de un modo complicado depende 
también de las variaciones climáticas y edáficas, de modo que puede hablarse de 
verdaderos aspectos de humedad, de sequía, de calor o de frío. 

HóFLER aporta nuevos datos al conocimiento de los aspectos temporarios de 
los hongos, tratados ya por FRIEDRICH (1940, 1954) y pg_r, el mismo HüFLER 
(1954, 1962) y GUMINSKA (1962). A lo largo del año se desarrolla una serie de 
aspectos influidos por el eStado del tiempo meteorológico; pero sobre la misma 
superficie se presentan en el mismo momento de distintos años esporocarpos 
muy diferentes. 

FIG. 90. Distribución de los hongos en una superficie muestra de un bosque, primeros de 
septiembre; cuatro cuadrados de 25 m2 (según CASTUCHIN y NIKOLAJEVSKAJA, 1953). Las 

cifras se refieren a distintas especies de hongos. 

La mejor forma de expresar los ritmos de la vegetación fúngica consiste en 
representar esquemáticamente la aparición más o menos abundante de las espe
cies a lo largo del año (HÜFLER, 1954, pág. 377). 

Si en el inventario de las plantas verdes de una comunidad quieren incluirse 
los hongos observados, deberá indicarse el aspecto fúngico siempre que sea po
sible. HbFLER (1962) distingue entre aspecto máximo, el de mayor producción 
en peso, y aspecto óptimo, el aspecto con mayor número de especies . 

Las observaciones de GuMINSKA (1962) a lo largo de varios años en cuadra
dos permanentes establecidos en los hayedos polacos confirman y amplían las 
investigaciones de HüFLER acerca de la dependencia de los aspectos fúngicos 
respecto a las precipitaciones, a la humedad del suelo y al calor. La autora 
distingue tres aspectos principales en los hongos del hayedo, según las relaciones 
de dominancia: aspecto de Boletus de finales de julio a mediados de agosto, un 
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aspecto de Russula de finales de agosto a mediados de septiembre y un aspecto 
de Amanitopsis vaginata del 10 al 20 de septiembre. 

La representación gráfica del espectro fenológico en el Fagetum carpaticum 
proporciona un cuadro muy expresivo de la distribución de los hongos en el 
curso del año. A un año pobre en hongos suele sucederle otro rico en ellos. 

La distribución espacial de los hongos y su complicación se ve reflejada en 
la representación gráfica de la vegetadón de macromicetes sobre una superficie 
de bosque de 100 m2 dada por CASTUCHIN y NIKOLAJEVSKAJA (1953). Se trata 
del aspecto autumnal (Fig. 90). 

Método de inventario. En la investigación de las comunidades de hongos 
puede utilizarse el número de individuos o el peso de los hongos en lugar del 
grado de cobertura. 

LEISCHNER-SISKA (1939), NESPIAK (1959) y GUMINSKA (1962) se conforman 
con indicar la abundancia y el grado de cobertura de los esporocarpos, estimado 
según la escala empleada para las fanerógamas ( +, 1 a 5). Para la sociabilidad 
utilizan las cifras de 1 a 5 ( 1 para los que crecen aisladamente y 5 para las gran
des acumulaciones). En la descripción de las condiciones del hábitat no hay 
que olvidar de ningún modo el tipo de suelo ni el substrato geológico; deben 
indicarse también la vitalidad y fertilidad de los hongos. 

En los inventarios de las comunidades de macromicetes hay que investigar 
detenidamente superficies de 100 m2 como mínimo. Tal como HóFLER indi
ca (1955), esta extensión es aún demasiado pequeña para incluir la lista total 
de especies de la asociación, por lo que deben anotarse también las especies que 
se presenten dentro del mismo bosque fuera de la superficie delimitada. 

Debe indicarse también el substrato, sobre el que viven los hongos y distin
guir entre suelo desnudo, cubierto de gramíneas o cubierto de musgos (S), las 
hojas planas (P), los restos de ramas (R), restos de madera (M) ; según los casos, 
también se indicarán otros substratos (HucK, 1953; CooKE, 1955). 

C) Comunidades de algas adnatas 

Las comunidades de algas pueden vivir fijas a un substrato, en suspens10n 
en el agua o en la nieve, o bien habitar en el suelo (edafófitos; véanse págs. 190 
a 193). Sabemos poco acerca de las comunidades de algas adherentes al subs
trato; su individualización es pequeña. 

Comunidades de algas y m:usgos. Es muy frecuente que las algas convivan 
con musgos, hepáticas, líquenes y también con plantas superiores. El Pleuro
coccetum, el Prasioletum crispae y el Trentepohlietum abietinae son comunida
des epifíticas de algas que se establecen sobre troncos de árboles (véase Octts
NER, 1928; BARKMAN, 1958) . MARGALEF (1949) ha investigado comunidades 
compuestas casi exclusivamente o totalmente por algas adhesivas al suelo. Da 
también un método para su investigación cuantitativa. 

HóFLER y FETZMANN ( 1950) han descrito mezclas de algas y comunidades de 
musgos en Karawanken. Las rocas dolomíticas rezumantes o humedecidas por el 
goteo constante se cubren de Cratoneuron commutatum, en ellas sólo se encuen
tran además diatomeas y alguna Anabaena. En otros lugares, el musgo Hyme
nostylium curvirostre forma almohadillas de color verde oscuro y, por último, 
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Scytonema myochrous y Rivularia haematites se unen con algunas diatomeas 
para formar una población de algas en la roca, que a menudo se distingue clara
mente de las poblaciones de musgos. A este Watt de Scytonema y Rivularia se 
unen Cratoneuron commutatum, Preissia commutata (rara) y Nostoc. 

Un «Scytonemetum» forma también los singulares trazos negros, como de 
tinta, en las rocas calizas del Tirol meridional, en aquellos lugares donde la lluvia 
o el agua del deshielo va rezumando. Esta población de algas forma una «micro
asociación» junto con la sinusia de musgos de Crotoneuron e Hymenostylium; 
en ella puede también desarrollarse Pinguicula alpina; algas y musgos ocupan la 
misma proporción de superficie (véase pág. 343). 

Vegetación de los derrames de savia. Esta vegetación ha sido poco estu
diada hasta el momento. Se compone de algas y hongos, con predominio de los 
hongos inferiores en su composición y se implanta sobre los tocones justo des
pués de la corta. En Finlandia meridional se compone, entre otras, de especies 
de Endomyces, Saccharomycodes, Saccharomyces y Fusarium, de Mucor race
mosus, de Oidium lactis, etc., y bacterias. A continuación aparecen las algas 
(Nostoc, Chlorococcus) y en seguida también musgos y líquenes aislados, que 
constituyen la asociación de Cladonia botrytis y Parmelia furfuracea (KROHN, 
1924). 

Comunidades adnatas submarinas. Las dificultades para realizar inventarios 
de la vegetación submarina son considerables y su investigación se encuentra. 
por tanto, en sus inicios. RoGER MoLINIER (1960) da un resumen de las pocas 
asociaciones mediterráneas descritas hasta ahora por ÜLLIVIER (1930) y por 
FELDMANN (1937). Junto con J. PrcARD ha investigado las comunidades litorales 
de algas en la costa de Marsella (1953) y las del cabo Corso en el norte de Cór
cega (1960); ha distinguido una serie de asociaciones fotófilas, esciófilas y ni
trófilas que ordena dentro de varias alianzas y órdenes. 

En las comunidades submarinas adnatas viven plantas y animales en una 
unión tan estrecha que parece indicado desde un principio tratar la «biocenosis» 
que incluye todos los seres vivos como una unidad que puede estudiarse de 
acuerdo con los métodos fitosociológicos de la escuela de Zürich-Montpellier. La 
inclusión de los animales requiere de todos modos una adaptación del método 
de toma de inventarios. 

, Al mismo nivel que la vegetación de algas hay que situar las comunidades 
submarinas compuestas por fanerógamas dominantes, que se han distinguido 
como Posidonietum oceanicae y Udoteo-Peyssonnelietum. MoLINIER considera al 
Posidonietum como una biocenosis climácica submarina. 

Las comunidades adnatas de las orillas son más fáciles de reconocer, tal 
como han hecho KoRNÁS y MEDWECKA-KORNÁS (1950) y KORNÁS, PANCER y 
BRZYSKI (1960) en la bahía de Danzig, DEN HARTOG (1959) en la costa holan
desa y PIGNATTI (1962) en el Licio veneciano. Los investigadores polacos dis
tinguen cuatro alianzas con siete asociaciones; DEN HARTOG habla de formacio
nes, asociaciones (de las que reconoce más de dos docenas) y de sociaciones; 
PIGNATTI describe cuatro asociaciones de algas en los muelles y diques de Ve
necia, las cuales se ordenan formando zonas que van desde 30 cm por encima 
del nivel medio del mar hasta profundidades de 2 a 6 m. Actualmente no po
demos pensar todavía en una comparación de las comunidades litorales de algas 
de las distintas costas, aunque sería muy deseable. 
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D) Comunidades de seres en suspensión en el agua 

A pesar de que C. ScHRÜTER diferenciara ya en 1896 a la flora en suspen
sión como una comunidad particular, continúan aún muy mal conocidas estas 
comunidades de seres en suspensión en el aire y en el agua; se componen de 
organismos vegetales y animales inferiores - se trata de biocenosis-. 

La temperatura, el grado de acidez, el contenido del agua en sales y en 
nutrientes son determinantes para la formación de comunidades de seres planc
tónicos. 

Considerando los nutrientes, se distinguen tres grandes tipos de aguas conti
nentales: eutróficas (ricas en nutrientes), oligotróficas y distróficas (pobres en 
nutrientes) con comunidades vegetales claramente distintas (véanse THIENE
MANN, 1926; MESSIKOMMER, 1942). 

THRAMS y STOLL (1938) han intentado aclarar las relaciones entre el con
tenido en nutrientes de las aguas marinas y el fitoplancton en las aguas de fondo 
de Rügen (mar Báltico). Llegaron a la conclusión de que estas relaciones sólo 
son demostrables con los métodos actuales de investigación subacuática, aún 
poco perfeccionados, en el momento del desarrollo máximo del plancton en las 
zonas de eutrofia máxima. 

Estructura del plancton. Al igual que en las comunidades de alto grado de 
organización, pueden discutirse también en el plancton los problemas de densi
dad, dominancia, modo de distribución, vitalidad, estratificación, periodicidad, 
grado de presencia y fidelidad a la comunidad. Las definiciones dadas para las 
comunidades de plantas superiores pueden aplicarse igualmente a las comunida
des planctónicas. 

'ººº 1000 7000 Om 
¿ooo 2000 !{}00 Zm. loo o 

cooo _ ___!000 Sm. 

vooo ~ººº 1000 JOm 

FIG. 91. Distribución del plancton en el lago de Zürich, junto a Rapperswil, el 17 de 
octubre de 1924 (según STEINER, 1925). Número de individuos o colonias por litro de agua. 

DENIS (1925, pág. 72) considera muy importante la determinación de la vi
talidad y del estado de desarrollo de las especies (estado vegetativo, zoósporas, 
aplanósporas, etc.). Según él, en las algas la vitalidad y la abundancia se en
cuentran íntimamente relacionadas. Para la representación de la estratificación 
lo mejor es utilizar el esquema de bloques (véase Fig. 91). 

La ciencia que estudia el plancton del mar y de las grandes masas de agua 
se ha convertido en un campo de investigación independiente debido a su enor~ 
me importancia económica y también a la gran especialización en los métodos 
utilizados. Ha quedado, sin embargo, muy retrasada con respecto al resto de 
la Botánica, a pesar de que va recuperando constantemente terreno. Tal como 
indica TAYLOR (1959), miles de especies necesitan todavía una descripción y 
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muchas partes de la Tierra casi no se han estudiado desde el punto de vista 
planctónico. 

Periodicidad del plancton. Desde que se conoce la importancia del planc
ton para la vida en el mar y en los grandes lagos, se ha desarrollado un gran 
interés por el estudio de su evolución anual. Se representa de un modo semejante 
al de la . estratificación. Las curvas indican las oscilaciones temporarias y entre 
los distintos años (Fig. 92). Hay que dejar abierta la cuestión de hasta qué 
punto estas oscilaciones de un año a otro son aspectos diferentes o comunida
des que se sustituyen. FINDENEGG ( 1944) considera a cada uno de los lagos de 
Carintia como una asociación planctónica particular; hay que admitir con él 
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FIG. 92. Oscilaciones anuales del 
plancton en un charco en Fontaine
bleau (según DENIS). ~ Cantidad to
tal de Desmidiáceas; ..... íd. de Pro-

tococales. 

que en los pequeños lagos la compos1c1on en especies de unas mismas asocia
ciones está sometida a variaciones a lo largo del año. Sólo se presentará una 
auténtica sucesión cuando haya una variación en la calidad del agua, en el 
clima o en ambos a la vez (véase, sin embargo, pág. 178). 

Vegetación de algas de los charcos. En los charcos los seres planctónicos 
conviven en estrecha relación con plantas superiores y muchas veces forman 
íntimos consorcios con musgos y plantas vasculares. La vegetación de algas de 
estos charcos constituye en cierto modo un lazo de unión entre las comunidades 
de plantas y animales que se desarrollan de un modo entremezclado o contiguo. 
De aquí surge la cuestión: ¿Las algas son componentes de la vegetación de 
macrófitos o son comunidades independientes de pequeño volumen subordinadas 
a las de volumen mayor? 

ALLORGE (1922), MESSIKOMMER (1927, 1942), MARGALEF (1947), Héi
FLER (1937, 1955), FETZMANN (1961), HéiFLER y FETZMANN (1959) apoyan 
este último punto de vista, mientras que GUINOCHET (1947) y en parte también 
VAN DER HoEK (1960) consideran a las algas no adri.atas dentro de las grandes 
comunidades, porque al incluirlas en ellas se ponen mejor de manifiesto las 
diferencias entre las asociaciones. 

Ambos autores añaden a las tablas de asociación basadas en las fanerógamas 
las algas, que de hecho son muy distintas en las diferentes comunidades impli
cadas (véase también VAN MAEL, 1949). 

Como las comunidades planctónicas dependen poco o nada de las de plan
tas supei-iores radicantes, normalmente se sigue el criterio de ALLORGE de tratar-
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las por separado e incluirlas en unidades superiores distintas; así, el Potametum 
y el Scirpo-Phragmitetum comparten el espacio con comunidades muy determi
nadas de seres planctónicos. De todos modos, resulta dudoso hasta qué punto 
se trata de comunidades dependientes o simplemente subordinadas. 

Plocon. El «plocon» (MARGALEF) ocupa una posición intermedia entre las 
comunidades en suspensión y las de organismos adnatos; es una comunidad 
abierta, fija normalmente al substrato y que alcanza varios centímetros de altura. 

El vivir fijo no es decisivo para la vida de la comunidad; las comunidades 
de «plocon» pueden permanecer libremente en suspensión sin perder en abso
luto su carácter. La figura 93 muestra dos asociaciones de plocon de las · aguas 
de Barcelona. 

r------1 
O/mm 

2 

FIG. 93. Aspecto microscop1co de dos asociaciones del plocon de Barcelona (según MAR
GALEF, 1947): 1, predomina Cladophora fracta (C) y Oedogonium fonticola (Oe). Siguen: 
Closterium acerosum (CI), Nitzschia linearis· (N), Synedra ulna (Sy) y Surirella ovalis (S). 
2, Oedogonium capilliforme (0), Spirogyra sp. (Sp), Rhizoclonium hieroglyphicum (R), 
Ulothrix variabilis (U), Diatoma elongatum (D), Synedra ulna (Su), S. affinis (S), Gompho-

nema sp. (G), Closterium moniliferum (CI) , Colurella bicuspidata (C). 

LUTHER (1954) describe una asociación de plocon con algas y líquenes poco 
conocida, pero muy extendida en aguas ricas en electrólitos de Finlandia; la 
denominada Rheithrophilo-Hildenbrandietum. Son especies características de la 
misma Hildenbrandia rivularis, Verrucaria rheithrophila y V. aquatilis. 

Comunidades de algas de aguas dulces. La asociación de Micrasterias trun
cata y Frustulina saxonica descrita por primera vez por DENIS (1925) en las 
turberas de los altos Pirineos es muy próxima asimismo a las comunidades de 
plocon; MESSIKOMMER (1942) la reconoce también en una turbera de Davos. 

DENIS (1926) y MESSIKOMMER (l. c.) tratan las condiciones de vida de las 
comunidades de algas en suspensión en las aguas dulces. 

MESSIKOMMER ha intentado reconocer asociaciones de algas en las aguas al
pinas y subalpinas. Los resultados que alcanzó deben considerarse de momento 
como provisionales; porque pudo estudiar muy pocos representantes de dicha 
vegetación. El inventario de la comunidad de una laguna de turbera alta 
(Schlenke) de un bosque en Laret (profundidad del agúa de 4 a 10 cm, pH 5,5) 
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corresponde según él a la comunidad de Micrasterias y Frustalina saxonica de 
ALLORGE; la lista de especies es la siguiente: 

Chroococcus turgidus 
Stigonema ocellatum 
Hapalosiphon fontinalis 
Gloeodinium montanum 
Peridinium umbonatum var. 

inaequale 
Frustulina saxonica 
Navicula subtilissima 
finnularia subcapitata var. 

hilseana 
Pinnularia microstauron 
Chlorobotrys regularis 
Netrium digitus 
Netrium oblongum 
Closterium abruptum 
Tetmemorus laevis 
Euastrum binale var. 

gutwinskii 

Euastrum· goyanum f arma 
Euastrum didelta 
Cosmarium amoenum 
Cosmarium cucurbita 
Cosmarium pygmaeum 
Cosmarium sphagnicolum 
Arthrodesmus incus var. 

boergesenii 
Arthrodesmus octocornis 
Staurastrum margaritaceum 
Staurastrum paradoxum var. 

parvum 
Staurastrum scabrum 
Staurastrum senarium var. 

nigrae-silvae 
Bambusina borreri 

Faltan aún .por precisar con más exactitud las condiciones ecológicas de esta 
asociación~. 

MESSIKOMMER encontró «sin dudas y repetidamente» en torno a Davos una 
comunidad semejante con muchas desmidiáceas, descrita por ALLORGE (1925) 
bajo el nombre de asociación de Staurastrum acarides y Cosmarium nasutum 
en la cuenca de París. · 

Damos las especieS_ características de la larga lista sintética de la misma: 

Cosmarium annulatum 
Cosmarium ann. var. elegans 
Cosmarium arctoum 
Cosmarium asphaerosporum 
Cosmarium caelatum 
Cosmarium cucurbitinum 
Cosmarium curtum 
Cosmarium microsphinctum 
Cosmarium nasutum 
Cosmarium obliquum 

Cosmarium pokornyanum 
Cosmarium pseudarctoum 
Cosmarium pseudopericymatium 
Cosmarium quadratum var. willei 
Cosmarium tetragonum var. davidsonii 
Tetmemorus minutus 
Staurastrum acarides 
Staurastrum insigne 
Staurastrum kiellmanii 
Staurastrum lanceolatum 

La vegetación alpina y subalpina de algas es extremadamente sensible al 
contenido en cal y a la acidez del agua, mucho más que la vegetación de fa
nerógamas. La comparación entre dos comunidades de algas, una de aguas ricas 
en cal con un pH de 7 ,6 y con 52 especies, y la otra de aguas pobres en cal, 
ácidas (pH 5,9), con 43 especies de algas, no dio ni una sola especie co
mún (l. c., pág. 265). 

Incluso en los ventisqueros más altos, a 2500 y 2600 m, se encuentran más 
de dos docenas de diatomeas y unas pocas clorofíceas. 

LIEDE (según ZIMMERMANN, 1960) describe las comunidades del lago Peder 
en Tübingen, así como sus condiciones de vida. En el pequeño lago Peder pros
peran un total de casi 600 especies de algas que en verano forman capas algo
donosas de varios cientos de metros de diámetro en la superficie del lago. 
Zygogonium ericetorum forma frecuentemente una cubierta afelpada sobre los 
suelos ácidos de las lagunas de agua dulce. 
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La comunidad de algas de las aguas muertas investigada por FETZMANN 
(1961) en el Danubio (por Viena), no varía mucho a lo largo del año y se con
serva bien incluso .en invierno bajo el hielo y comprende más . de 140 especies. 
Su hábitat es destruido al producirse avenidas de agua y la comunidad .sólo se re
genera a partir de las células y restos de filamentos cuando se retira el agua. 

Frente a esta riqueza en especies, la flora de algas de la verdadera turbera 
alta se muestra extremadamente pobre en especies y ello se debe al parecer 

Fw. 94. Costra de algas al borde de una laguna en el delta del Ebro. (Foto JENNY-LIPS 
y BR.-BL., excurs. S.I.G.M.A.) 

a la ausencia de lagunas, ya que entre los esfagnos húmedos se multiplican muy 
pocas algas (FETZMANN, 1961). Sin embargo, GrTTINGER pudo encontrar más 
de 100 especies en las turberas altas de la alta Suabfa (citado en ZIMMER
MANN, 1960); predominan las desmidiales. 

Comunidades de lag:unas salobres. Las comunidades de algas halófilas de 
sulfatos descritas por VAN DEN HoEK en las lagunas de Montpellier corresponden 
a un espacio vital completamente distinto. Aparecen en parte mezcladas con fa
nerógamas (Chaetomorpho-Ruppietum, comunidades de Zostera nana y Chaeto· 
morpha línum, de Potamogeton pectinatus y Chara baltica) y en parte son inde
pendientes, como la comunidad de Gomontia polyrhiza e Hyella caespitosa, que 
perfora las valvas de Cardium, y el Lyngbyo-Microcoleetum del cieno salino 
con sulfobacterios rojos e incoloros (véase también pág. 178). 

De vez en cuando se desprenden grandes masas de plantas acuáticas, en su 
mayoría algas, y quedan estratificadas por acción de las olas en acúmulos o mon
tones. Entre los restos en descomposición se desarrollan los sulfobacterios pur
púreos, que dan una coloración rojo sangre al fondo. Los sulfobacterios (Thio
spirillum jenense, Chromatium okeni) tienen su óptimo de crecimiento a una 
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luminosidad baja. La oxidación del sulfhídrico alcanza ya una saturación lumi
nosa a 2000 lux (SCHLEGEL, 1962). 

El Lyngbyo-Microcoleetum con Microcoleus chtonoplastes, Lyngbya aestuarii, 
Calothrix scopulorum, etc., como comunidad colonizadora inicial, forma, después 
de la desecación, costras de algas que se rompen en forma de tablero de aje
drez sobre los suelos fangosos que se desecan temporalmente de las lagunas 
salobres del Mediterráneo (Fig. 94 ). 

Fw. 95. Comunidad de algas de un charco de Szerdahely: Gomphosphaeria aponina 
(grande) y Gomphosphaeria lacustris (pequeña) (HOFLER y FETZMANN, 1959). 

ALEEM y ScHULZ (1952) describen comunidades próximas del canal que une 
al Báltico con el mar del Norte. Estas comunidades viven fijas, formando zonas 
superpuestas en las construcciones del canal. De arriba a bajo son: 

l. Comunidad de Cianofíceas (Lyngbyion), próxima al Lyngbyo-Microco-
leetum de las lagunas de Francia meridional. 

2. Comunidad de Urospora y Ulothrix. 
3. Comunidad de Entheromorpha. 
4. Comunidad de Diatomeas. 

En el conjunto de especies características se encuentra aquí también Oscilla
toria junto a Lyngbya: también pertenecen a este grupo Spirulina majar y Eu
glena adhaerens. 

El hábitat se caracteriza por concentraciones altas de Na, mínimas de Ca y 
pequeñas de Mg en el agua. 

HüFLER y FETZMANN (1959) describen bajo el nombre de Lyngbya marten
siana-Oscillatoria brevis una comunidad afín propia de charcos muy alcalinos 
( «Lachen») del lago del Neusiedl; el agua de estos charcos tiene un alto con
tenido en Na, cloruros y sulfatos y se caracteriza por una alta capacidad de 
fijar ácidos y por su poder conductor elevado. La comunidad debe incluirse en 
la alianza del Lyngbyion (Fig. 95) . 
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GRAY pudo demostrar experimentalmente que se da una gran acumulación 
de bacterias en el suelo cenagoso del Salicornietum -él habla de una asociación 
de Salicornia y otra de Halimione- en la costa de Lincolnshire. 

Métodos de investigación. VAN ÜYE (1937) propone un método que conec
ta con los métodos fitosociológicos de investigación y que permite incluir las 
investigaciones cuantitativas del plancton en lo que concierne a metodología y 
terminología dentro de la Biosociología general. 

Se toman 100 litros de agua, se filtran y se indica la cantidad del seston. 
Al mismo tiempo se toma otra muestra de 10 litros, se filtra y se traslada el 
filtrado a una probeta, enrasándose ésta hasta 80 cm3 con formaldehído diluido. 

Se agita bien y se distribuye el contenido de la probeta en cuatro tubos de 
centrífuga de 20 cm3

; cada uno contiene un cuarto del seston de los 10 litros. 
Se centrifuga cinco minutos y se pipetean con precaución 15 cm3 de uno de los 
tubos. Queda, por tanto, un cuarto del seston de 10 litros en 5 cm3 de volumen. 
Se trasladan tres gotas de estos 5 cm3 a un portaobjetos del modo más homo
géneo posible; el portaobjetos tiene un cuadrado de 1 mm2 de superficie divi
dido en 400 cuadrados. Se han de estudiar 10 de los cuadrados e indicar el 
número de individuos de cada una de las especies presentes en ellos. 

Los porcentajes de las distintas especies hay que referirlos a cifras de (0,5) 
1 hasta 10. Si la cantidad de individuos de una especie es excesivamente grande 
podrá utilizarse el símbolo oo (infinito), y si se presenta muy poco, una cruz ( + ). 
La rápida variación de las especies en el tiempo se pone de manifiesto en dos 
espectros del plancton en Weiher Assel (Holanda): 

Ceratium hirundinella . . . . . . .. . .. . .. . 
Synura uvella .. . .. . .. . .. . .. . .. . . . . . .. .. . 
Polyarthra platyptera .. . .. . .. . .. . .. . .. . 
Anuraea cochlearis .. . .. . .. . .. . .. . . .. .. . .. . .. . 
Peridineae .. . .. . .. . .. . .. . .. . .. . .. . .. . .. . .. . .. . 
Thiarthra longiseta .. . .. . .. . .. . .. . . .. .. . .. . .. . 

Bosmina coregoni .. . .. . .. . .. . .. . : .. .. . .. . .. . 
Diurella ... ... ... ... .. .............. . 
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MESSIKOMMER toma muestras colectivas de plancton en aguas libres de las 
turberas altas forestales , del resultado de exprimir y recoger el agua de fosas 
de Sphagnum, de exprimir y rallar macrófitos sumergidos, así como muestras 
del cieno del fondo. La distinción entre comunidades de seres que viven en sus
pensión y adnatas ofrecen, sin embargo, muchas dificultades. 

BoHR (1962) ha investigado la vegetación de algas costeras del lago Mamry 
en Polonia central, basándose en MARGALEF y según el método de la escuela 
de Zürich-Montpellier. 

Distingue un Cladophorion y un Epithemietum litorale de estructura deter
minada y de composición florística constante. Teniendo en cuenta el cambio 
periódico de las especies dominantes diferencia dos aspectos temporarios. 
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Biocenosis de Margalef. El conocimiento de las biocenosis de aguas dulces, 
que comprenden plantas y animales, ha alcanzado relevancia gracias especial
mente a las profundas investigaciones de MARGALEF (1947, 1948, 1951, 1955, 
1956 y 1961). 

Las asociaciones, estudiadas también ecológicamente, se conciben con crite
rio exclusivamente florístico, del mismo modo que las comunidades superiores. 
Para la estima de la abundancia de los individuos, MARGALEF utiliza la escala 
de uso general ( +, 1 a 5). 

Según su punto de vista, las comunidades vegetales constituyen una buena 
base para considerar las comunidades de animales que viven en suspensión; se 
basa por ello en las unidades florísticas de vegetación para sus investigaciones 
acerca de las biocenosis. La crítica que puede hacerse a esta concepción es, según 
él, únicamente psicológica y depende principalmente del trabajo monótono y la 
paciencia que supone la confección de las tablas; de todos modos, ello se da 
igualmente en el estudio de las comunidades vegetales superiores. 

MARGALEF describe más de 30 asociaciones del noreste de España y de las 
islas de Menorca, Mallorca e Ibiza, distribuidas en una docena de alianzas y 
varios órdenes. Las tablas publicadas en 1955 contienen los pequeños seres vi
vos animales junto con los vegetales. La mayoría de las asociaciones descritas 
se presentan tanto en el continente como en las islas. 

MARGALEF distingue en las aguas corrientes del noreste de España las si
guientes comunidades de algas: 

Diatomion .. . . . . .. . .. . .. . .. . { Ceratoneio-Hydruretum rivulare 
Diatomo-Mendionetum rivulare 

{ 

Melosiretum rivulare 
Melosirion .. . . .. .. . .. . .. . . . . Melosiretum fluviati le 

Eunotio-Fragilarietum rivulare 

{ 

Diploneietum fon tinale 
Diploneidion .. . . . . . .. . .. ... Cladophoretum glomeratae 

C. glomeratae achnanthidietosum 

El autor indica (1953, pág. 3) en el estudio ecológico que todas las aguas 
investigadas en las indicadas islas mediterráneas son alcalinas, con un pH no 
inferior a 7,4; el de las que contenían sal alcanzaba valores que oscilaban en
tre 8 y 9. 

Las amplias biocenosis de MARGALEF, el curso de un riachuelo, un charco, 
un lago, constituyen complejos de comunidades que contienen numerosas aso
ciaciones ecológicamente distintas y contiguas o superpuestas. 

La biocenosis del pequeño lago de Banyoles en Cataluña, por ejemplo, con
tiene las siguientes asociaciones: 

Cyclotelletum, Cymbell<>-Mastogloietum lacustre, Schizothricetum, Cladopho
retum crispatae, Charetum hispidae, Potametum perfoliati, Scirpo-Phragmitetum. 

Las biocenosis que define MESSIKOMMER (1942, pág. 282) en sus estudios 
en las montañas ya no son tan amplias. Este autor opina que las comunidades 
de organismos no son lo suficientemente estrechas como para incluir sin lugar 
a dudas a los seres animales y vegetales dentro de una biocenosis única. 

La descripción e investigación ecológica de las comunidades de algas y de 
bacterias es cada vez más imprescindible debido a la creciente contaminación 
de nuestras aguas. 
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E) Aeroplancton 

La denominación aeroplancton para las comunidades de seres vivos del aire 
procede de MouscH (1920), que equipara a los organismos del aire con los del 
plancton acuático. Aún hoy día no se ha resuelto la cuestión de si puede man
tenerse esta equiparación, porque no sabemos si hay organismos que necesiten 
imprescindiblemente la atmósfera libre para completar su ciclo vital o una parte 
del mismo, o bien si los organismos en suspensión en el aire representan sólo 
impurezas del mismo. Los trabajos más recientes a este respecto no acaban de 
especificarlo (GREGORY, 1961). 

Frn. 96. Esporas aéreas con tiempo bueno, el 27 de junio de 1958 en Arkot, Berkshire 
(polen de gramíneas y ortigas, Cladosporium, Epicoccum, etc.). (Según GREGORY, 1961.) 

Anhídrido carbónico en el aire. El aire atmosférico libre se compone de 
un 78% de nitrógeno, 21 % de oxígeno y pequeñas cantidades de otros gases, 
que en el aire que nos rodea se componen principalmente de anhídrido carbó
nico (C02) que procede en parte de la atmósfera externa y en parte del catabo
lismo de la materia orgánica y del liberado por la llamada respiración del suelo. 
La composición de este aire presenta una curva diaria y anual. 

Los requerimientos de carbónico por parte de la vegetación son enormes. 
GuT (1929) demostró que una hectárea de hayedo absorbe 50 Kg de carbóni
co, o sea 15 Kg de carbono por hora (véase pág. 239). 

Impurezas atmosféricas. El aire que respiramos contiene cantidades mayo
res o menores de organismos vivos, bacterias, esporas y granos de polen, ade
más de partículas inertes entre las que se cuentan partículas de polvo con radio, 
torio e isótopos radiactivos de las experiencias atómicas, cuya peligrosidad es 
evidente. La mayor parte de estas partículas procede, tal como se acepta gene
ralmente, del suelo o de los seres vivos que lo habitan, para los que el aire 
actúa como vehículo de transporte. El polen se convierte en algunos lugares en 
el componente principal de las impurezas atmosféricas durante la época prin
cipal de floración. 

El aire está contaminado sobre todo en los centros industriales y en las gran
des ciudades. Ello no afecta tan sólo al hombre, sino que influye también des
favorablemente sobre las comunidades vegetales (véase pág. 195). 
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Seres vivos del aire. La revlSlon de GREGORY (1961) acerca de la compo
sición de los seres vivos vegetales que habitan en la atmósfera incluye todo lo 
que hasta entonces se sabía del contenido del aire en plantas y partes vegetales. 

En el espacio aéreo, lo mismo sobre los océanos que encima de los conti
nentes, es especialmente frecuente el hongo Cladosporium, junto a bacterias (Mi
crococcus, Sarcina) , actinomicetes y mixomicetes; no se manifiesta ninguna dis
minución a medida que nos alejamos de tierra firme. GREGORY no se atreve, sin 
embargo, a afirmar que exista un verdadero aeroplancton. Considera que en 
todo caso debería estar constituido tan sólo por formas extremadamente especia
lizadas de bacterios, levaduras o actinomicetes (l. c. , 1961 , pág. 147). 

Periodicidad. El capítulo que se refiere a la importante periodicidad diaria 
y anual, aclara las variaciones cualitativas y cuantitativas de la contaminación 
y del contenido en organismos del aire, pero se encuentra todavía en sus inicios. 

Hay que esperar que los principios válidos para la investigación de las co
munidades planctónicas puedan también utilizarse en el campo del aeroplancton 
con la consiguiente adaptación a las condiciones especiales de vida. 

Distribución según altitudes. El conocimiento en la distribución altitudinal 
del aeroplancton ha tenido un gran desarrollo en el último decenio. Ha quedado 
demostrado que el polen de árboles puede desplazarse a distancias superiores 
a 100 kilómetros y gracias a vuelos a grandes alturas se ha visto también que 
podían presentarse junto a él levaduras, Cladosporium, Ustilago, etc., a 3000 m 
de altura. Se han encontrado bacterios y levaduras incluso a 6770 m (Pow
NIN). Sus posibilidades de diseminación parecen ilimitadas. 

Método de recolección. GREGORY (1961) informa con mucho cuidado acer
ca de la técnica de recolección de organismos en el espacio aéreo. Se distinguen 
métodos de sedimentación y de captura: placas de Petri, sustancias adhesivas, 
receptáculos de captura, centrífugas, trampas automáticas y volumétricas de 
succión, recolectores electrostáticos, etc. Debido al interés práctico de los seres 
que habitan en el aire, así como su concentración en un espacio determinado, 
se trabaja intensamente en el perfeccionamiento de los métodos. 

F) Comunidades subterráneas (fitoédafon) 

Sigue sin respuesta la cuestión de hasta qué grado los organismos vegetales 
inferiores, hongos, algas y bacterios del suelo pueden considerarse ligados al 
lugar, independientes o bien elementos dependientes de las grandes comuni
dades. 

El suelo alberga una gran cantidad de seres animales y vegetales muy varia
dos, junto a los sistemas de raíces de las plantas superiores con sus simbiontes 
y parásitos; estos seres reaccionan más o menos intensamente frente a los facto
res ambientales y se reúnen en comunidades. Lo mismo que en las aguas, en el 
suelo se encuentra también una convivencia de distintas comunidades en el mis
mo espacio, y al igual que en los estudios del plancton es aquí imprescindible 
investigar simutáneamente la vida en común de los organismos animales y ve
getales. 
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No son pocas las dificultades que se oponen a este estudio. Es comprensible 
que el análisis de las asociaciones del suelo se encuentre aún en sus inicios, ya 
que algunos grupos de organismos están aún poco estudiados taxonómicamente. 

Suelos de bacterios y de hongos. Se ha intentado considerar aparte los sue
los de bacterios y de hongos; los primeros serían básicos y tendrían una dis
tribución más meridional en el hemisferio norte, mientras los suelos fúngicos, 
de carácter ácido, predominarían en latitudes más boreales. 

Hoy día no podemos decidir aún si una diferenciación de este tipo es jus
tificable y viable o no; tiene algunos puntos a su favor, pero tal como indica
remos más adelante, los suelos meridionales también pueden ser muy ricos en 
hongos. 

Agrupaciones de geobiontes. Lo mejor para investigar los geobiontes es con
siderar los estratos de raíces de comunidades vegetales superiores bien definidas, 
asociaciones, subasociaciones o variantes, tal como ha indicado FRANZ (1941). 
Por otra parte, puede seguirse también el desarrollo de organismos o grupos de 
organismos del suelo especialmente importantes en todas las comunidades vege
tales de una región (véase pág. 399). 

Los estudios de WENZL en el lago de Neusiedl (1934) permiten reconocer la 
limitación del fijador de nitrógeno Azotobacter chroococcum a determinadas co
munidades de vegetales superiores . Azotobacter no se presenta en las comunida
des esteparias, en los suelos arenosos, ni en las asociaciones extremadamente ha
lófilas, mientras que se encuentra siempre en las comunidades de halófitos 
moderadamente salinas y en las de higrófitos. S1LLINGER y PETRU (1937) inves
tigaron suelos de bosques de abetos rojos, hayas y abetos sin poder demostrar 
la presencia de especies de Azotobacter. La capacidad de crecimiento de Azo" 
tobacter es pequeña cuando se presenta coagulado y ha perdido la motilidad. 

DÜGGELI (1939) ha encontrado en los suelos de la maquia de la Riviera ita
liana que en lugar del grupo de los bacterios aerobios fijadores de nitrógeno del 
tipo Azotobacter está representado en abundancia el grupo de Bacillus amylo
bacter. 

No se encuentran libres de seres vivos ni siquiera los suelos desérticos. KIL
LIAN y FEHÉR (1938) pudieron comprobar en los suelos desérticos del Sáhara 
un ciclo regular del nitrógeno con actuación de los bacterios. 

Los microorganismos de suelos desérticos (bacterios, algas y hongos) se des
arrollan incluso durante los períodos secos más desfavorables para la vida, aun
que en las poblaciones de tamarisco de Fezzan se ve limitada en gran parte la 
actividad de los bacterias allí presentes debido al elevado contenido en cloro 
y sulfato de los materiales orgánicos de desecho que actúan como venenos, de 
modo que la nitrificación puede estar totalmente inhibida (KILLIAN, 1945). 

Vegetación de los hongos del suelo. Las comunidades inferiores de hongos 
del suelo (micocenosis) se han empezado a considerar con mayor atención en 
los últimos años. 

HARDER (1946, págs. 5 y 6) consideraba todavía que los distintos hábitats 
no poseían ninguna flora específica de ficomicetes, al estilo de las asociaciones 
de las plantas superiores. Sin embargo, GARRET, en 1951, intenta ya una divi
sión de los hongos del suelo en grupos ecológicos. De los trabajos de que ahora 
disponemos se desprende que los edafófitos poseen ciertamente una amplia <lis-
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tribuci6n y que su agrupación en comunidades es aparentemente muy laxa, pero 
que entre los distintos suelos hay grandes diferencias. · 

PEYRONEL y DAL VEsco lo demuestran al comparar las micocenosis de dis
tintos bosques de Calabria, las de una población de Calluna del Piamonte y 
otras de suelos de la costa de Somalia. Los suelos de cultivos y de prados tienen 
asimismo una micoflora de composición muy distinta. (PEYRONEL y DAL VEs
co, 1956; PEYRONEL, 1960, 1961). PEYRONEL (1956) ha utilizado un método 
gráfico para representar los grupos de hongos (Fig. 97). 
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Frn. 97. Distribución procentual de los 
grupos de hongos en un hayedo del monte 
Basilico, 1100 m, Calabria (de PEYRO· 

NEL, 1961). 

1 Ficomicetes, 2 Melanconiales y micelios 
estériles, 3 Tubercu!ariáceas y estilbáceas, 
4 Especies de Aspergillus, 5 Especies de 
Penicillium, 6 Desmaciceas, 7 Ascomicetes y 
Fomales, 8 Moni!iáceas «según el tiempo». 

No cabe duda que entre los ficomicetes se presenta una diferenciación ecoló
gica según el hábitat. APINIS (1960) distingue especies hidrófilas, higrófilas, me
sófilas y xerófilas que se distribuyen en distintas asociaciones de espermatófitos. 
Cita 4 7 ficomicetes en el suelo del Lolieto-Cynosuretum, de los cuales 7 son 
exclusivos; 42 especies para el Scirpo-Phragmitetum, 2 de ellas exclusivas, etc. 
Las investigaciones se refieren a los suelos aluviales de Trent, cerca de Nott
ingham. No puede aún decidirse hasta qué punto pueden generalizarse estos 
resultados. En todo caso, puede contarse con la presencia de poblaciones carac
terísticas de ficomicetes en determinados suelos de comunidades de fanerógamas. 
Se sabe poco de la distribución cuantitativa y sobre el crecimiento de los hongos 
del suelo (MoscA A. M. L., véase también pág. 230). 

FRANKLAND y HERING (1961) proponen enterrar unas gasas éuadradas de 
nylon en el suelo como substrato nutritivo para los hongos, con objeto de medir 
su actividad. W. GAMS y PARKINSON (1961) indican otras posibilidades, sea por 
observación directa o por combinación de aislamiento y determinación de la 
actividad. 

Fitoédafon y comunidades de plantas superiores. La dependencia de mu
chas plantas superiores con respecto a los organismos del suelo, que pueden ser 
fuente nutritiva y huéspedes, constituye un campo de investigación amplio, fruc
tífero y aun poco trabajado (BouLLARD y MoREAU, 1962). Las relaciones de de
pendencia entre la vegetación de hongos y de bacterios en la turbera alta son 
consideradas por BuRGEFF ( 1961). 

¿Qué relaciones existen entre el fitoédafon y las comunidades de plantas su
periores? ¿Pueden demostrarse relaciones de dependencia entre la vegetación 
de bacterias y hongos simbióticos y determinadas comunidades de espermatófi
tos? ¿Cómo se comportan las comunidades animales que habitan en el suelo con 
respecto a la vegetación? ¿Qué efectos tienen sobre la vida de la comunidad las 

184 



materias, sustancias de crecimiento o tóxicas, segregadas por las raíces o por los 
organismos inferiores ( Gibberella, etc.)? 

FRANCHET (1958), con base en los estudios de ScHOPFER acerca de las espe
cies que intervienen en forma específicamente distinta en la elaboración de las 
vitaminas, considera que la composición del tapiz vegetal se ve influida directa
mente por estas especies. Según BéiRNER (citado en KNAPP, 1962), pequeñas can
tidades de compuestos orgánicos activos de restos de hojas y raíces podrían ya 
influir en el desarrollo de las plantas vecinas. 

La influencia de la vegetación edáfica en la formación del suelo se tratará 
en el capítulo que considera los factores edáficos. 

IV. Comunidades dependientes (de epífitos 
y saprófitos) 

No existe ninguna separación clara ni ningún principio de diferenciación en
tre las comunidades independientes y las llamadas dependientes, que sólo pue
den existir en relación con otras o bajo su cobertura. Es, sin embargo, apropiado 
considerarlas aquí por separado. 

Las comunidades pluristratificadas de elevado grado de organización, espe
cialmente los bosques, incluyen muchas veces, además de los estratos habituales, 
otras pequeñas comunidades con carácter de sinusias no dispuestas generalmente 
por estratos, pero florística y ecológicamente bien delimitadas. Deben su existen
cia a las condiciones ecológicas particulares de cada pequeño hábitat y se en-. 
cuentran en los bosques, sobre ramas, tocones, piedras, etc., sin alcanzar nor
malmente una gran extensión horizontal y son muchas veces epifíticas, saprofí
ticas o parásitas. 

Entre las comunidades dependientes hay que contar muchas comunidades de 
criptógamas que sólo se presentan en compañía o bajo la protección de deter
minadas comunidades de espermatófitos, así como las asoCiaciones de hongos 
micorrícicos, que se basan en una dependencia mutua (véase pág. 167). 

Dependencia respecto a las comunidades de mayor volµmen. Desde el pun
to de vista ecológico, las comunidades dependientes se encuentran generalmente 
bajo la influencia del clima interno de la comunidad de mayor volumen, modifi
cado por los estratos superiores de vegetación, y muchas veces están unidas a tal 
comunidad de un modo indisoluble. 

Estas comunidades pequeñas unistratificadas, dotadas de una ecología espe
cífica, normalmente incluidas en comunidades pluristratificadas, son muy distin
tas sociológica y estructuralmente. Tan pronto pueden presentar todos los atri
butos de una asociación independiente (por ejemplo, algunas asociaciones de epí
fitos de bosques primarios naturales; Fig. 98), pueden ser simples fragmentos o 
sociaciones caracterizadas por la dominancia de determinadas especies (por ejem
plo, en poblaciones artificiales de árboles) o presentarse como sinusias, uniones 
en el sentido de HéiFLER (1 959), que destacan del resto de la vegetación por ser 
un grupo sistemáticamente bien definido. 

Si se considera la unión más o menos estrecha a la comunidad mayor, se 
puede distinguir entre: 
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1. Comunidades con una localización sociológica más o menos definida, de
pendientes de una determinada comunidad mayor y que sólo se presentan den
tro de ella. 

2. Comunidades transgresivas que se presentan en dos o más comunidades 
mayores o que pueden hallarse fuera de estas últimas independientemente como 
comunidades unistratificadas. 

Las comunidades de epífitos dependientes de otras de vegetales mayores es
tán ampliamente distribuidas. A menudo su dependencia no se debe tan sólo 
a una comunidad portadora determinada, sino incluso a un estrato concreto de 

Fw. 98. Comunidad epifítica dependiente (Lobarion pulmonariae) en un bosque natural 
de Fagus en Vizzavona, Córcega. (Foto JANSEN, excurs. S.l.G.M.A.) 

la vegetación. Las pequeñas comunidades epifíticas de cualquier rango pueden 
estar limitadas tanto a una asociación de elevado grado de organización como 
a una alianza, un orden o una clase. La amplitud ecológica de estas comunida
des es a veces mucho más estrecha que la de la comunidad protectora. 

WILMANNS (1962) indica, por ejemplo, el Usneetum comoso•glaucae, el Ptili
dio-Hypnetum pallescentis, así como subunidades del Parmelietum furfuraceae 
y del Parmeliopsidetum ambiguae, como comunidades de epífitos características 
del V accinio-Piceion en la Renania superior. 

Por otra parte, hay comunidades de epífitos cuya amplitud ecológica es ma
yor que la de las asociaciones de fanerógamas (WILMANNS, 1960); este hecho se 
pone de manifiesto en la transgresión sobre dos o más de ellas. WisNrnws
KI (1929) cita ya comunidades transgresivas de epífitos en distintas comunidades 
forestales del bosque virgen de Bialowieza. 

La vegetación epífita merece también atención porque de su desarrollo más 
o menos normal puede deducirse la naturalidad de la población (Eo. FREY, 1924). 
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Las comunidades de epífitos de las regiones semiáridas, áridas y frías se 
componen casi exclusivamente de criptógamas, pero ya en los países europeos 
de clima oceánico templado aparecen esporádicamente plantas superiores, como 
epífitos ocasionales, junto a musgos, líquenes y algas. 

Se conocen varias plantas vasculares epífitas en países subtropicales en que 
el aire es h6medo (Islas Canarias, Japón). Las comunidades de epífitos del Fa
gion crenatae descritas por NAKANISHI (1962) en el suroeste del Japón, a 34º la
titud N., comprenden cinco especies de helechos junto a briófitos y líquenes. De 
todos modos, la cantidad de precipitaciones alcanza allí 5000 mm a 1500 m de 
altura (monte Oodaigahara, 4802). 

Los epífitos y sus comunidades alcanzan un desarrollo mejor y una gran 
riqueza en la selva virgen tropical, siempre cálida y húmeda. La presencia de 
comunidades de epífitos de elevado grado de organización constituye una de 
las diferencias estructurales más importantes de esta selva frente a los bosques 
de las tierras subtropicales húmedas. 

Vegetación epifítica de plantas superiores. La rareza de los epífitos supe
riores fuera de los trópicos húmedos está determinada, junto a las influencias 
de la temperatura, por las dificultades en el suministro de agua; largos períodos 
secos son desfavorables para la vegetación epifítica superior. 

El capítulo que dedica RICHARDS en su «Tropical Rain Forest» (1952) a las 
comunidades de epífitos superiores da un cuadro muy ilustrativo de su multipli" 
ciclad y de las condiciones ecológicas extremadamente complejas del hábitat. La 
luminosidad es decisiva para su desarrollo, lo mismo que el suministro de agua. 
La inclinación del árbol y el carácter de la corteza son menos importantes que 
el microclima. Pueden distinguirse una serie de comunidades bien definidas, aun
que RrcHARDS se conforma con la clasificación en epífitos de sombra, de sol 
y extremadamente xéricos. 

Es considerable la cantidad de plantas vasculares epifíticas, especialmente 
helechos y orquídeas. EGGELING (1947) contó unas 100 plantas vasculares epifí
ticas en los bosques de Budongo en Uganda y de éstas 45 crecían sobre el mis
mo árbol. 

LEBRUN (1960) designa como índice de epífitos a la proporción de epífitos 
en relación con el número total de fanerófitos. Calcula este índice en la planicie 
de lava próxima al lago Kivu (Congo} en un 32 % ; ello corresponde a uno de 
los lugares del Congo más ricos en epífitos. 

Investigaciones de Went. Debemos sobre todo a WENT (1940) importantes 
investigaciones acerca de la sociología de las comunidades de epífitos superiores. 
Sus investigaciones tienen también en cuenta las condiciones ecológicas. Permi
ten descubrir las grandes dificultades con que tropieza el estudio sociológico de 
los árboles en la selva virgen (véase pág. 188). 

WENT estudió la mayoría de los árboles varias veces y en distintas estacio
nes del año, pero se dieron pocas diferencias temporarias. «Muchas especies de 
árboles albergan comunidades epifíticas bien caracterizadas, de modo que es mu
chas veces posible diferenciar especies de árboles afines a través de -su vegeta
ción epifítica» (WENT). El factor determinante es muchas veces la especie del 
árbol soporte. La fidelidad a la comunidad de algunos epífitos está condicionada 
por las condiciones del substrato, esto es, el tipo de corteza. Las comunidades 
humícolas son bastante independientes de las especies de árboles; estas comuni-
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dades habitan el humus formado sobre los árboles a partir de los restos vegeta
les y animales. 

WENT distingue en la selva virgen de Java, según las condiciones de ilumi
nación, tres tipos bien caracterizados, asociaciones o subasociaciones. Si la lumi
nosidad es baja, la comunidad humícola se compone principalmente de Appen
dicula ramosa, Med'inilla verrucosa, Nephrolepis acuminata, Trichosporum pul
chrum, Vittaria elongata; con una iluminación moderada, intermedia, crecen Ce
ratostylis anceps, Coelogyne miniata, Dendrochilum cornutum, E ria multiflora, 
E. humata, especies de Polypodium, Schefflera y Vaccinium laurifolium. La co
munidad humícola de hábitats intensamente iluminados se compone de Bulbo
phyllum con tubérculos, Diplocosia, Ficus diversifolia, Henslowia, Medinilla hy
pericifolia, Polypodium trilobum, Rhododendron javanicum, V accinium coria
ceum y V. lucidum. 

Epífitos en la pluviisilva americana. Las asociaciones de epífitos de los bos
ques de Araucaria angustifolia del noreste de Argentina son muy distintas de las 
de Java. En Argentina cubren totalmente los troncos y las ramas. Junto a algu
nos musgos y líquenes se encuentran algunas especies de Polypodiu'm, Asplenium 
auritum, Trichomanes spec., Billbergia nutans (bromeliácea), Peperomia urocar
pa, P. pseudoreflexa (piperac.), Rhipsalis cereuscula (cactac.) y Oncidium (or
quidácea) (RAGONESE y CASTIGLIONI, 1946). No se encuentra ninguna ericácea 
y hay pocas orquídeas. 

Entre los epífitos que alcanzan mayor importancia en las comunidades se 
encuentran representantes de la familia tropical de las bromeliáceas, a la que 
pertenece también el singular género Tillandsia. La especie xérica que se aden
tra más hacia el Norte es Tillandsia usneoides, que entrelaza las copas de los 
árboles que la sostienen con su malla filamentosa; puede cubrir sus requeri
mientos de agua gracias a la posesión de pelos especiales capaces de absorber 
agua, lo que le permite crecer incluso sobre hilos telegráficos (CouLTER, BAR
NES, COWLES, 1931, pág. 130). 

Inventarios de epífitos en la pluviisilva. Es muy difícil la investigación de 
los epffitos de los grandes árboles de la pluviisilva, cuyas alturas máximas son 
superiores a 60 m. Caben tres posibilidades: subir al árbol, hacerlo caer o tra
bajar con prismáticos. WENT utilizaba este último método, pero ello no permitía 
una subdivisión fina de las comunidades ni la delimitación precisa de los hábi
tats, aunque sí se apreciaban diferencias entre la vegetación del tronco, de las 
ramas y de los acúmulos de humus. Para 1a determinación de la abundancia se 
eligió una escala con intervalos que corresponden aproximadamente al doble de 
las de nuestras cifras de cobertura, ya que en el inventario no se podía apreciar 
bien el grado de cobertura de las especies. Se anotaban también: número del 
árbol, especie (nombre latino y popular), altura, diámetro del tronco, edad, for
ma de la copa y su densidad y luminosidad relativa sobre ella, en las ramas y 
en el -tronco, presencia y tamaño de los acúmulos de humus, número de ramas 
muertas, características de la corteza, estado periódico sin hojas o sin este es
tado y abundancia relativa de musgos y líquenes, pero sin determinar estos datos 
con precisión. 

Comunidades de criptógamas epifíticas. Se conocen mucho mejor las comu
nidades de · epífitos -de la zona templada y son también mucho más fáciles de 
estudiar que la vegetación epifítica tropical. Se componen principalmente de lí-
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quenes y musgos, pero también incluyen algas y hongos (discomicetes, pirenomi
cetes). F. ÜCHSNER (1928) las incluyó por primera vez en el círculo de las in~ 
vestigaciones sociológicas. Sus publicaciones constituyen una base sólida para las 
investigaciones posteriores. 

Para representar la estructura de las asociaciones de criptógamas epifíticas 
basta por lo general con dar el grado de cobertura y la vitalidad (fertilidad), así 
como la sociabilidad de las especies. 

Método de inventario. Los inventarios deben alcanzar o sobrepasar sl.em
pre que sea posible el área mínima de la comunidad, que es distinta para cada 
asociación. 

Algunos autores se limitan a estimar la cobertura de las especies de acuerdo 
con escalas especiales. Así, ÜCHSNER y CAIN, entre otros. 

ÜCHSNER 

5 = 4/5 a 5/5 
4 = 1/2 a 4/5 
3 = 2/5 a 1/2 
2 = 1/5 a 2/5 
1 = menos de 1/5 
+=muy bajo 

Valores de cobertura 

CAIN (1938) 

cubriendo del 75 al 100% de la superficie 
cubriendo del 50 al 75% de la superficie 
cubriendo del 25 al 50% de la superficie 
cubriendo del 5 al 25% de la superficie 
cubriendo del 1 al 5% de la superficie 
cubriendo menos del 1 % de la superficie 

BARKMAN (1958) y NAKANISHI (1959), entre otros, prefieren la estima reco
mendada por nosotros de dominancia y abundancia combinadas (r, +, 1 a 5) 
en lugar de estas grandes clases de cobertura difícilmente .apreciable. 

FIG. 99. Hábitats de las comunidades epifíti
cas en un árbol (según ÜCHSNER). 

--~~~~-o-· ~~~~~~ 

Parte media 
del tronco 

Un árbol puede albergar varias comunidades epífitas bajo distintas condicio
nes externas, por lo que en los inventarios de una población habrá que conside
rar siempre los siguientes puntos (véase Fig. 99): 

1. Edad y altura del árbol, forma de la copa, anchura máxima de la copa, 
altura del tronco hasta la primera rama, diámetro o perímetro del tronco a 1 m 
de altura, conformación del pie del árbol. 

2. Flujo del agua (centrífugo o centrípeto); en las montañas, altura media 
de la nieve en invierno. 
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3. Acúmulos de humus sobre la planta portadora. 
4. Particularidades de la corteza: grosor, características físicas (lisa, áspera, 

agrietada, etc.), capacidad hídrica, características químicas de la corteza, pH, 
concentración de electrólitos en el substrato. 

5. Altura sobre el suelo y exposición de la comunidad epifítica (Fig. 100). 
6. Especie del árbol portador, estado (aislado o no), influencia del viento, 

iluminación, in.fluencia humana y animal (limpieza, contaminación del aire, mor
dedura por animales, etc.). 

N 

FIG. 100. Distribución de las distintas formas de epífitos según la exposición al pie del 
tronco (hasta 1 m de altura) en 100 chopos en Zurzach del Rhin (según ÜCHSNER). 1, lí
quenes foliáceos; 2, líquenes crustáceos; 3, forma de Radula; 4, forma de Ortotrichum, 

5, forma de Leucodon. 

Tal como señala ÜCHSNER, en los árboles se pueden distinguir cuatro partes 
bien diferenciables, que corresponden a su vez a cuatro hábitats distintos (fi
gura 99): 

a) La copa; en los ángulos de sus ramas se acumula frecuentemente humus. 
b) La base de la copa, protegida de la radiación solar en los árboles aisla

dos y por ello. a menudo, más húmeda que la parte media. 
e) La parte media, expuesta al viento y al sol, en los árboles aislados. 
d) La parte basal, cuya vegetación recoge el agua de lluvia que se escurre 

por el tronco y la almacena durante largo tiempo. 
Para la representación gráfica de la distribución local de las comunidades 

se emplean con frecuencia diagramas circulares (véase SJÜGREN, 1961, entre 
otros). Parece ventajoso un método gráfico utilizado por F. LE BLANC (manus
crito). La figura 101 muestra un ejemplo del mismo, que indica el desarrollo 
progresivo de las comunidades epifíticas en un bosque de Abies balsamea del 
Canadá meridional en relación con la edad creciente de los árboles. 

Entre los nuevos trabajos acerca de la vegetación de epífitos debe destacarse 
la obra de BARKMAN, «Phytosociology and Ecology of Cryptogamic Epiphy
tes» (1958). En ella distingue para Holanda nada menos que 97 asociaciones, 
distribuidas en 19 alianzas, y en gran parte las estudia también ecológicamente. 
Damos como ejemplo del minucioso método de inventario que emplea la tabla 
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de asociación de su Opegraphetum subsiderellae (tabla 10), comunidad de líque
nes observada en la zona inferior, relativamente lisa, del tronco de Salix, Fra
xinus, fuglans y Ulmus en Holanda y el noroeste de Alemania. El trabajo de 
BARKMAN es indispensable para todo aquel que deba ocuparse de las comuni
dades de epífitos. 

Sucesión. Son muchos los investigadores que han estudiado el desarrollo de 
las comunidades de criptógamas epifíticas. BARKMAN (l. c.) hace un resumen 
de lo conseguido hasta ahora. Designa las variaciones cuantitativas en las espe
cies de la población como fluctuaciones y reserva la denominación de sucesión 
para una sustitución cualitativa en las especies, lo que coincide con el concepto 
actual de sucesión tal como se admite generalmente. 

~ Orientación 

& Líquenes foliáceos 

A Musgos ~ Algas 

FIG. 101. Distribución de las comunidades epifíticas en el Abietetum balsameae de Que
bec en árboles de distintas edades (según F. LE BLANC). 

REJMENT-GROCHOWSKA (en SzAFER y PAWLOWSKI, 1959) da una clara re
presentación gráfica de la sucesión de hepáticas que, en cinco etapas sucesivas, 
se desarrolla sobre Picea abies en los Bésquides polacos. 

La sucesión de líquenes observada fotogramétricamente por Eo. FREY (1959) 
en el Parque Nacional Suizo proporciona una buena base acerca del verdadero 
desarrollo de variaciones bruscas en las comunidades de líquenes (véase pági
na 561), lo mismo que acerca de la técnica empleada. 

Ecología. No se conoce bien la composición del substrato de las comunida
des de epífitos, la corteza. Du RIETZ indica en 1945 la necesidad de su estudio 
en las distintas especies de árboles, pero BARKMAN es el primero que da valores 
comparativos de los contenidos en cenizas y de la composición química de las 
cortezas de muchos árboles, de lo que resulta que Ulmus, Tilia y Populus tienen 
una corteza muy rica en cal y las coníferas la tienen extremamente pobre en 
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Subasociaciones 

Número del inventario en el fichero ... 
Grado de exposición . . . . .. 
Iluminación . . . . . . . . . . . . . . . . .. 
Especie de árbol . . . . . . . . . . . . . . . . .. 
Tipo de corteza . . . . . . . . . . . . . . . . .. 
Altura en dm (sóbre el suelo) 
Orientación .. 
Inclinación .. . 
Area inventariada en dm2 . . . . . . 
Número de especies . . . . . . . . . . . . . . . 
Cobertura del estrato arbustivo en %.¡ 
Cobertura foliar en % ... .... ... .. .. , 
Cobertura de las costras en % . . . . . 

Especies características 

Opegrapha subsiderella 

Catillaria griffithii . 

Especies diferenciales 

Opegrapha atra .. 

Trentepohlia umbrina 

Lecidea quernea .. 

Lecanora laevis ... 

Ramalina f arinacea 

Ramalina fastigiata 

Evernia prunastri ... 

Arthonia punctif ormis 

··· i 

Especies características de alianza y 
orden 

Lecidea- olivacea ... 

Arthonia radiata 

Lecanora carpinea 

Acompañantes 

Lecanora expallens 

Lecanora chlarotera . . . . .. 

Protococcus viridis . . . . .. 

Parmelia sulcata .. . 

Pertusaria amara .. . 
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TABLA 10. Opegraphetum 

catillarietosum 

2 3 4 5 
1505 1200 1226 1238 1239 
me me p p p 

(m)l ml mi mi 
Jugl Fr Fr s s 
ms s vr1 vrl 

5-18 5-15 11-15 8-16 8-16 
N.E. s N.N.W. N.E. E. 

85 o -95 o 94 o -102 º 94 º -107º 95 º -105 º 111 o 

25 20 8 16 16 
5 5 6 5 4 

70 60 70 80 65 

2.3f 4.4 f 

3-4.4 f 4.4 f + .2 f 

2.2 f + .1.2 f +.2.3 f 

+.l +.3 

¡---;---~¡ 
1 2.1 f +.1 f 

'----2_._2-_3 _f ___ _ 3 ._2_f ___ _ +_.1_.2 __ f _ _ 2_._3_ f _\ 

3.4 f 

2.2-3 

2 .3 f 

2.3 

2.3 

1.2 f 

+ .lf 

2.3 +.2 



subsiderellae 

- ·- ·- - -
ramalinetosum 

6 7 8 9 10 Media 

11 52 1437 1230 1438 1208 
mp mp mp mp e 
ml 1 ml 1 1 
Fr Jugl u Jugl u 
mr mr r mr r 

10-26 10-18 16-23 10-25 6-20 9-19 (5-26) 

w ENE.NNE. NE. N.NW. NW. NW.NE. 
79 º -84 o 89 º -90 º 103º 85 o -89 o 82º-105º 95 º (79º-lil º) 

50 20 7 40 40 
18 14 3 11 15 8.6 
10 3 - 35 -
40 1 - - 60 
60 90 90 40 40 61% 

+.2 2.2-3 f 4.4 f 2.lf IV 342 

r.lf +.l f III 229 

+.2f 2.lf 3.2 f IV 141 

+ .1 2.3 +.1 +.2 IV 40 

1 

2.2-3 2.3 1.1 
1 

II 70 

2.3f 1.1 f 2.2-3 f II 70 

1 

2.1 +.l 2-3.3 f II 82 

r.1 f 2.~ 1130 

¡ r.1 + .l +.1 lI 4 
1 II 32 ' 

r.l f +.l f 1.1 f r.1 f V 149 

-:- .lf +.1 II 79 

-¡..._ f II 4 

+ .l 3.2-3 ? -_ .J 2.1 f V 229 

+ .1 f + .2 f + .1 f 2.3 f IV 76 

3.4 2.2 II 135 

3.41 2.3 
1 

II 105 

1.2 +.2 II 12 
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CaO. Casi todas las investigaciones efectuadas hasta el momento acerca de la 
acidez dan valores ácidos o muy ácidos para la corteza, con un valor extremo 
de 2,6 de pH. 

La dependencia de las comunidades de epífitos con respecto al factor agua 
se ha apreciado midiendo la evaporación en el lugar de crecimiento (véase W1s
NIEWSKI, 1929; ÜCHSNER, 1934, y más recientemente HosoKAWA, 1957; TA
GAWA, 1959, y NAKANASHI, 1959). Este último determinaba después del medio
día la humedad atmosférica relativa, la intensidad de la luz, el déficit de satura
ción y el descenso de temperatura desde el suelo del bosque hasta 6, 9 y 15 m 
de altura. Con excepción de la intensidad de la luz, los demás factores no mues-
tran apenas diferencias significativas. · 

Investigaciones acerca del contenido y capacidad hídrica de la corteza han 
sido desarrolladas por BILLINGS y DREW (1938) en el bosque virgen del Ten
nessee oriental. 

Las medidas de luz de SJÜGREN (1961) en muchos troncos de árboles (casi 
todas en Quercus robur) en Oland ponen en evidencia que la cara meridional 
es la más favorecida por la luz, aunque se den diferencias muy grandes, basadas 
en diferencias en la cobertura (véase también LüDI y ZüLLER, 1953). 

Las condiciones de iluminación son, junto a la humedad, decisivas para la 
distribución local de las comunidades de epífitos. Las comunidades de epífitos, 
principalmente de musgos de una haya vieja (Fagus crenata), investigadas por 
HosoKAWA y ÜDANI (1957), corresponden a cuatro hábitats claramente distintos, 
de distinta iluminación. Al pie del tronco (intensidad de la luz ± 10 000 lux) se 
limitan: Thyidium cymbifolium, Thamnium sandei, Hylocomium cavifolium y 
Homaliodendron scalpellifolium. El tronco (de 10 000 a 20 000 lux) está habi
tado por: Anomodon giraldii, Pterobryum arbuscula, Macrosporiella scabriseta 
y Boulaya mittenii, mientras que la copa (alrededor de 20 000 lux) lo está por: 
Parmelia marmariza, Cetraria collata f. nuda, etc., y las ramas superiores por: 
Ulota crispula, Ramalina calicaris y Parmelia subdivaricata. 

De las especies anteriores tan sólo Ulota crispula y Ramalina calicaris son 
conocidas también en las comunidades de epífitos del hemisferio occidental, el 
resto se mantiene limitado a Asia oriental. 

Las especies que crecen sobre Abies firma, Quercus mongolica var. grosse
serrata y Castanea crenata del Cariceto"Tsugetum del suroeste del Japón (NA
KANISHI, 1959) tienen una distribución semejante. 

NAKANISHI (1962) ha investigado concienzudamente las comunidades de epí
fitos de los hayedos del Fagion crenatae en el Japón según el método de la es
cuela de Zürich-Montpellier. Reconoce 13 asociaciones homogéneas y distintas , 
diferenciadas por especies características y distribuidas en tres alianzas. Las com
ponen en total 95 musgos, 43 hepáticas, 100 líquenes y 5 pteridófitos. Lo mismo 
que en Occidente las comunidades de musgos epifíticos recubren principalmente 
la parte inferior dºé los troncos, mientras que · 1as de líquenes recubren la su
perior. 

Comunidades vicarias. Los bosques meridionales de Fagus crenata se carac
terizan por gran número de epífitos paleoendémicos del Asia oriental que tienen 
que haberse desarrollado allí mismo, mientras que en el Pinetum pumilae del 
norte del Japón aparecen muchas especies difundidas igualmente en Europa y 
Asia septentrional, lo que demuestra ~in ninguna duda la existencia de relacio
nes en la historia florística con las comunidades eurosibírico-boreoamericanas. 
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Algunas comunidades de epífitos del suroeste del Japón tienen un paralelo 
en comunidades semejantes de los hayedos europeos. 

En. FREY (1956) ha demostrado un paralelismo muy acusado entre las co
munidades de epífitos de Pinus mugo de los Alpes de la baja Engadina y las 
correspondientes en los Pirineos orientales. 

Capacidad de producción. La influencia del clima sobre la riqueza de es
pecies y la capacidad de producción en las comunidades epífitas es aún más 
clara que en la vegetación del suelo. En los países áridos están representadas 
por pocos líquenes, musgos y hongos, que pueden también faltar por completo. 
En la Europa atlántica, de atmósfera muy húmeda, es completamente distinto. 
En Bretaña, Mayena y otros lugares de Europa occidental las comunidades epi
fíticas se desarrollan al máximo (DES ABBAYES, 1934, 1954; GALINOU, 1955). 
La región de los lagos en Finlandia destaca también por su abundancia en epífi
tos, allí no aparecen menos de 849 criptógamas epifíticas, esto es, 573 líquenes, 
167 hongos y 109 musgos (KosKINEN, 1955). Ochenta especies de líquenes están 
ligadas principalmente a especies de árboles determinadas y 4 7 se mantienen ex
clusiva, o casi exclusivamente, unidas a determinadas maderas. Entre los hongos 
se encuentran también algunas especies características de árboles particulares. 

Epífitos y contaminación atmosférica. La ausencia de comunidades epifíti
cas se toma como demostración de la contaminación atmosférica de zonas indus
triales densamente pobladas (desiertos liquénicos, SERNANDER). Las comunidades 
de criptógamas epifíticas son las más sensibles frente a la contaminación atmos
férica por S02, N03, NH3, etc. BARKMAN (1958) se ocupa intensamente del tema 
de los desiertos de líquenes en Holanda. Se pudieron distinguir 10 desiertos de 
epífitos debidos a la acción contaminante de los gases; estos desiertos se con
centran en las grandes ciudades y en los centros industriales más importantes. 

HANGSIA (1930) y HoEG (1934) hablan de desiertos de líquenes en el centro 
de Estocolmo y Oslo, y según VARESCHI (1936), en los distritos industriales de 
Zürich sólo aparecen revestimientos verdes de algas. Las comunidades de crip
tógamas epifíticas se convierten así en indicadores precisos de atmósferas con
taminadas; naturalmente las plantas superiores, lo mismo que el hombre, pue
den sufrir daños como consecuencia de esta contaminación. Basta con pensar en 
los daños sobre cultivos o bosques que se producen en las cercanías de las in
dustrias químicas, como la fábrica de aluminio de Chippis en el Valais, donde 
han muerto grandes poblaciones forestales. 

La colonización por Xanthoria parietina y, según BARKMAN (1946), tam
bién la facies de Physcia grisea del Physcietum ascendentis~ son indicadores de 
un enriquecimiento del aire en nitrato en calles y estercoleros; el Pleurococce
tum vulgaris es aeronitrófilo y debe su presencia al NH3 cedido por las indus
trias al aire. 

Nomenclatura. Aún no hay un acuerdo total acerca de la denominación de 
las comunidades dependientes . 

Por lo general no diverge demasiado de la nomenclatura de las comunidades 
independien es y las unidades se describen como asociaciones, sociaciones, etc., 
- dicando carácter dependiente (véase ÜCHSNER, 1938; BARKMAN, 1958; 
KESPLtj{, 1959, y N . .\K..;\...'\I SHJ, 1962). 

Otros · • 'gadores utilizan nomenclaturas especiales. 

195 



RrcHARDS (1938), TURNER y WATT (1939) y otros investigadores angloame
ricanos denominan a las comunidades miniatura de musgos (por ejemplo, en los 
bosques de Killarney) como «associules», con base en el precedente de CLE
MENTS, y denominan «climax-associule» la posible comunidad final de las co
munidades epifíticas relacionadas genéticamente. Nosotros diríamos comunidad 
final epifítica. 

Du RIETZ (1930, 1954), RICHARDS (1952, 1954), SJOGREN (1961) y WIL
LIAMS (1962), entre otros, consideran como sinusias a las comunidades unistra
tificadas de epífitos y epifilos. 

CAIN (1938) reúne bajo el término «unión» todas las comunidades de mus
gos unistratificadas; las uniones florísticamente relacionadas las ordena en 
alianzas. 

Para la investigación y agrupación posterior de las comunidades dependien
tes en alianzas, órdenes, etc., son naturalmente válidas en principio las mismas 
reglas que para las comunidades independientes. No debe, sin embargo, olvi
darse las siguientes condiciones particulares de las comunidades de epífitos. Con 
frecuencia, las comunidades dependientes se presentan de un modo fragmenta
rio y son difíciles de identificar. Pero también comunidades bien desarrolladas 
pueden presentarse como asociaciones dependientes en varias comunidades cuan
do las condiciones ambientales son semejantes. Algunas comunidades de plantas 
que se fijan a la corteza o de tocones de árboles, por ejemplo, aparecen en dis
tintas asociaciones de bosques, a las que habrá que subordinarlas. Su definición 
y clasificación sistemática debe realizarse, sin embargo, sin tener en cuenta esta 
subordinación. 

Con respecto a la ordenación sistemática de las comunidades de epífitos de 
las cortezas remitimos a BARKMAN (l. c.). 

Comunidades de epifitos. (Clase Lejeuneetea.) Las comunidades de epifi
los y las plantas, generalmente algas, que revisten las partes sumergidas de los 
hidrófitos superiores, de las que VAN MEEL (1949) hace referencia, se conocen 
mucho menos que los epífitos arborícolas. 

En las regiones de atmósfera húmeda, una serie de líquenes, musgos y he
páticas se fijan sobre las hojas de las plantas perennifolias como epifilos. 

Ya Buxus sempervirens lleva en los hábitats húmedos de Europa occidental 
varios líquenes epifilos. ALLORGE (1938} ha descrito dos comunidades de epifilos 
en el bosque laurifolio húmedo y nebuloso de las Azores: el Coluretum calyp
trifoliae con Radula aquilegia y Metzgeria furcata se desarrolla sobre hojas de 
distintas plantas siempre verdes, a una altitud entre 700 y 900 m; a menor al
titud se ve sustituido por la asociación de Cololejeunea minutissima con Radula 
carringtonii, Marchesinia mackayi, etc. La presencia constante de estas comu
nidades epifilas aumenta las relaciones de semejanza entre el bosque laurifolio 
de Macaronesia y determinados bosques montanos húmedos de los trópicos, 
donde los epifilos tienen un papel importante. Como caso excepcional aparecen 
en ellos, junto a los musgos y líquenes, incluso plantas vasculares como epifilos. 
Los líquenes epifilos muestran todos los pasos de transición entre epifitismo y 
parasitismo. 

ALLORGE ha descrito comunidades de epifilos de las Antillas Francesas (véa
se JovET-AsT, 1949). RrcHARDS (1954) encontró en la Guayana Británica ex
clusivamente musgos entre los epifilos de la pluviisilva. Su hábitat son los es
tratos inferiores del bosque a alturas de 1 a 12 m, donde. se encuentran en una 
atmósfera saturada constantemente de humedad y al mismo tiempo con ilumi-
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nac10n suficiente; sobre las hojas expuestas a la plena insolación no se observó 
ningún epifilo. 

Las comunidades de epifilos adnatas se encuentran exclusivamente sobre ho
jas de vida larga, que pueden llegar a recubrir totalmente. El número de espe
cies se eleva a medida que aumenta la edad de la hoja, por lo que RrcHARDS ha
bla de una sucesión hacia la «clímax». Según las observaciones de que dis
ponemos, la vegetación de epifilos se compone principalmente en todas partes de 
hepáticas del género Lejeunea, por lo que parece indicado reunir a las comuni
dades epifilas en una sola clase (Lejeuneetea). Tal como RrcHARDS señala, la 
mayoría de los epifilos están estrechamente ligados al hábitat y a la comunidad. 
El musgo Crossomitrium puede considerarse como especie totalmente exclusiva. 
Las especies acompañantes no pertenecientes a la asociación son muy escasas 
en la Guayana Británica, aunque son frecuentes en las comunidades epifilas 
de las Antillas (JovET-AsT, l. c.). Sin embargo, el número de las especies ca
racterísticas específicas no es aquí inferior al de la selva de las tierras bajas 
de la Guayana Británica. 

Asociaciones de micorrizas. Los consorcios micorrícicos representan relacio
nes de parasitismo recíproco. Su significado forestal no se ha puesto totalmente 
en claro hasta tiempos recientes (TRAPPE, 1962). La presencia de hongo y hospe
dador es imprescindible para el desarrollo normal del ciclo vital. La planta hos
pedadora obtiene del hongo hidratos de carbono, glucógeno, grasas, proteínas y 
sales. En las plantas autótrofas respecto al carbono tienen sólo un valor positivo 
las proteínas como fuente de nitrógeno, las sales y quizá también alguna sustan
cia de crecimiento (BURGEFF, 1961). Docenas de especies de hongos pueden es
tar hermanadas con un mismo hospedador 1; de todos modos, es aún descono
cido hasta qué punto pueden convivir las distintas especies al mismo tiempo y 
sobre el mismo hospedador. De ahí que resulte algo prematuro ap1icar el nom
bre de «asociación de micorrizas» (SrNGER, TRAPPE) a estos consorcios en 
común. 

1 H asta ahora se conocen por lo menos 116 hongos formadores de micorrizas que 
conviven con Pinus silvestris. 
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CAPITULO TERCERO 

LOS FACTORES AMBIENTALES 
(SINECOLOGIA MESOLOGICA) 

La sinecología va unida inevitablemente al concepto de comunidad vegetal. 
Los padres de la Geobotánica, HEER, LEcoo, SENDTNER y KERNER buscaron ya 
las causas de la convivencia de determinadas plantas. En el tratado clásico de 
SENDTNER, « Vegetationsverhiiltnisse Südbayerns nach den Grundsiitzen der Pflan
zengeographie» * (1854), se dedican 136 páginas a la influencia del clima. 
«Pflanzenleben der Donauliinder» («La vida vegetal en los países de la cuenca 
del Danubio»), de KERNER (1863), ha marcado una época, y con un brillante 
lenguaje ha hecho comprensible al no iniciado la dependencia frente al medio 
ambiente de 1as principales comunidades vegetales de Austria y Hungría. 

De todos modos, el trabajo de W ARMING sobre la Fitogeografía ecológica ha 
marcado el hito de mayor importancia en el desarrollo de la Sinecología después 
de HEER. Apareció en 1895 en danés y luego se tradujo al alemán en 1896 y 
al inglés en 1909. Constituye un filón inagotable de observaciones y valiosos 
estímulos. Aquí se trata por primera vez la convivencia de las plantas desde el 
punto de vista de las influencias mutuas y se considera igualmente la compe
tencia entre las especies y las comunidades. 

La Sinecología en el sentido antes indicado comprende dos grandes áreas 
de investigación que se entremezclan y complementan, pero que deben mante
nerse y estudiarse por separado para conseguir una mayor claridad. 

Una de ellas se ocupa de los factores mensurables del medio ambiente, o 
del hábitat (Sinecología en el sentido más estrecho), y la otra frata de las reaccio
nes de las comunidades y de sus miembros frente a las condiciones del hábitat 
bajo la influencia de la vida en común (función de la comunidad). PAVIL
LARD (1935) ha introducido para estas dos ramas los términos Synécologie mé
sologique y Synécologie éthologique. 

Las investigaciones autoecológicas pueden realizarse en todas partes, en el 
jardín, el invernadero o en la habitación de trabajo. El gran laboratorio para 
las investigaciones sinecológicas es la naturaleza libre. 

La imposibilidad de separar en la naturaleza los distintos factores dificulta 
enormemente estos estudios. Los investigadores que toman la Ecología como pilar 
básico de la sistemática fitosociológica, o del conjunto de la Fitosociología, no 
deben olvidar lo inseguro que es el suelo sobre el que aún hoy día nos en-

* «Condiciones de la vegetación de Baviera meridional según las bases de la Fitogeo
grafía» (en alemán en el original). (N. del T.) 
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centramos y lo súbitas y profundas que son las transformaciones en las opinio
nes y en el planteamiento de los problemas en el campo de la Sinecología en 
períodos muy cortos de tiempo. 

La Sinecología se encuentra aún en construcción constante. Se constituyen 
estaciones ecológicas, laboratorios móviles para llegar hasta hábitats ecológica
mente interesantes (Botánica motorizada, STOCKER, 1956). Se reconocen nuevos 
factores y los ya conocidos se valoran de otro modo. 

La comunidad vegetal florísticamente concebida permanece sin modificación 
en este cambio de los factores que sobre ella inciden; ella es el polo estable al 
que deben referirse todos los estudios sinecológicos. 

Entre los factores del medio ambiente, bióticos y abióticos, que determinan 
la comunidad hay que considerar en primer lugar la energía radiante solar, como 
radiación calórica, luminosa o iónica, las condiciones de humedad y las del 
suelo. 

Los factores bióticos no son de menor importancia; entre ellos destacan en 
primer lugar el hombre, cuya influencia va creciendo constantemente. 

Los factores mensurables del hábitat deben tratarse en tres grupos princi-
pales: 

l. 
2. 
3. 

Factores climáticos y atmosféricos. 
Factores edáficos o del suelo. 
Factores bióticos (influencias del medio ambiente vivo). 

Los factores del relieve, tratados separadamente en la segunda edición de 
este libro, se han incluido en parte en los climáticos y el resto en los edáfícos. 

Estamos obligados a considerar cada grupo de factores aisladamente y a in
vestigar su acción sobre el tapiz vegetal, aunque no deba olvidarse que siempre 
actúa un complejo de factores, que los factores aislados se interfieren unos a 
otros y que la acción de cada uno de ellos está influida o incluso puede quedar 
enmascarada por la de todos los demás 1

• El estudio de los factores del hábitat 
constituye un campo de trabajo ilimitado; el conocimiento de interrelaciones 
determinadas es ya, por sí solo, un avance científico y contribuye al mejor en
tendimiento de la enorme multiplicidad y complejidad de la vida social de las 
plantas. 

Cada investigación de la vegetación desde el punto de vista causal tiene tam
bién validez sinecológica. Alcanza su valor total, sin embargo, cuando se re
fiere a una comunidad claramente definida, ya que entonces se presenta la po
sibilidad de generalizar los resultados de la misma. 

Cuanto mejor definidas y más claramente delimitadas estén las comunida
des, mejor será la base que ofrecen para investigaciones de cualquier tipo que 
tengan como fin la comprensión de la ecología de una población. 

A) Factores climáticos 

Las observaciones climáticas de un centro meteorológico se refieren al lla
mado «clima del observatorio» e indican el macroclima o 'clima general de un 
lugar. Se obtienen tratando de eliminar cuidadosamente todas las influencias 
locales más o menos casuales. 

1 Esto no significa que un solo factor en el máximo o en el mínimo no sea determi
nante para una comunidad, ya que ésta posee unos límites de tolerancia que no pueden 
sobrepasarse frente a cada factor. 
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Sin embargo, para el fitosociólogo, como para muchos biólogos, es necesario 
conocer las condiciones climáticas que reinan en la misma residencia ecológica 
de la comunidad vegetal. Frente al macroclima hay que considerar el clima 
local o de la comunidad. 

El clima local puede aún subdividirse en pequeños complejos climáticos. El 
microclima correspondiente a un pequeño hábitat homogéneo, a una comunidad 
finamente diferenciada, es el que importa en el estudio de las comunidades 
vegetales. 

Muchas comunidades vegetales requieren para su desarrollo óptimo un mi
croclima bien determinado, cuya investigación es ya una parte del estudio eco
lógieo. En según qué casos, los valores comparativos son más importantes que 
los absolutos. 

La clímax de la vegetación y el sinecosistema están determinados principal
mente por el macroclima. La asociación reacciona generalmente frente al clima 
local. Dependen del microclima sobre todo las unidades inferiores (subasocia
ciones y variantes) y los distintos estratos de la vegetación. 

En el campo de una asociación multistratificada actúan varios microclimas 
distintos. 

l. Calor 

La radiación solar es la fuente de energía más importante de la vida orgá
nica, es absorbida por los cuerpos vegetales y puede actuar como «calor» o actúa 
como «luz», y se transforma en energía química potencial. El máximo de calor 
y el de luz corresponden a radiaciones de clase distinta. Los rayos luminosos pro- · 

Intensidad de la 
radiac ión calórica 

Longitud de onda en 

FIG. 102. Distribución de la energía (calor) en el espectro solar normal (según LANGLEY). 

ceden principalmente de la región azul-violeta del espectro, mientras que los 
rayos térmicos lo hacen de la amarilla, roja o infrarroja (Fig. 102), aunque los 
máximos de calor y luz son próximos en el espectro. Al penetrar en la atmós
fera las ondas azules de onda corta se difunden más que las rojas de onda 
larga; algunos tipos de radiaciones de la región roja del espectro son casi to
talmente absorbidos por la atmósfera y se utilizan en su calentamiento. Esto es 
importante para la economía calórica de la vegetación porque la irradiación de 
calor de los cuerpos se ve así disminuida. 

Radiación e irradiación calóricas. El calor solar que llega al suelo supone 
algo más de una caloría gramo en los días claros al mediodía, y en las grandes 
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altitudes hasta dos calorías gramo. A su paso a través de la atmósfera se pierde 
más del 50% de la energía solar. El calor solar ecológicamente efectivo corres
ponde a la radiación real menos la pérdida de calor por irradiación. Una grá
fica (Fig. 103) pone de manifiesto la radiación real con una nubosidad media 
en la alta montaña y la meseta suiza. 
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alta montaña (A) y en la meseta suiza en su parte 
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El piranómetro de esfera de Bellani es apropiado para medir la radiación 
solar directa. Con él no se obtienen valores instantáneos, sino una suma de los 
valores de la radiación incidente, de modo que la radiación recibida durante un 
período determinado de tiempo puede quedar registrada. El calor irradiado por 
el suelo y las plantas también puede medirse. PROHASKA (1947) da la descrip
ción de un instrumento desarrollado por el observatorio físicometeorológico de 
Davos (Fig. 104). De las siguientes cifras se desprende lo distintos que pueden 
ser los valores de la irradiación: 

Bosque ........ . 
Landa .... .. .. . 
Prado ..... ... ... ... . 

Reflexión en % de la radiación incidente 

de 5 a 10% 
10% 

de17a10% 

Arena ........... . 
Agua ... ........... . 
Nieve reciente . . . . .. 

de 12 a 50% 
de 5 a 75% 
de 80 a 90% 

Las cifras muestran el cuidado con que debe trabajarse con el termómetro 
al medir la temperatura, si se quieren evitar los efectos de la irradiación. 

Para una medida exacta de la temperatura atmosférica debe utilizarse para 
ello un psicrómetro de aspiración. 

Las temperaturas que alcanzan las plantas a través de la radiación calórica 
absorbida pueden diferir mucho de la temperatura atmosférica. WALTER (1960) 
da datos valiosos. En un pastizal del Festucion vallesiacae en Viena se han ob
servado sobrecalentamientos de 10 a 15° y de 7 a 16° en la maquia mediterrá
nea, sin que ello supusiera daños por el calor. Tampoco se vieron daños en las 
plantas cuando el suelo alcanzaba temperaturas de 60 a 70° (HUBER, 1937). 

TURNER (1958) ha medido con un termómetro de resistencia las oscilaciones 
de la temperatura en los horizontes superiores del suelo en el lindero del bosque 
de é'.>tztal (2070 m) durante el día más caluroso del año, 5 de julio de 1957, 
un día prácticamente sin nubes. 
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El calentamiento max1mo fue el que alcanzó el humus bruto, oscuro, ex
puesto al SW (79,8º). Este valor se corresponde con los máximos del desierto 
de Kara-Kum. Las plantas más próximas, con la excepción de Silene rupestris, 
habían enrollado sus hojas, ya inactivas por la tarde. 

11. ¡; 

Fw. 104. Piranómetro esférico de Bellani. H, esfera envolvente; 
G, esfera receptora; R, tubo de medida; A, nivel de alcohol. 

JENÍK y KosINA (1960) recomiendan un termómetro de. termistores para las 
medidas de temperatura en la superficie de vegetales, del suelo y sobre las 
rocas. 

El aparato ( «thermally sensitive resistor») mide la temperatura en base a las 
variaciones en la resistencia de un semiconductor (termist6r) situado en su in
terior. Dado el elevado coeficiente de temperatura del termistor, el dispositivo 
es más simple que los termómetros eléctricos utilizados hasta ahora en Eco
logía (Fig. 105). 

Fw. 105. Sonda de termistores (se
gún JENÍK y KOSINA, 1963): 1 cara 
superior, 2 cara inferior, 3 aguja del 
termistor con · conducción adaptada, 
tf termistor, 5 conducción, 6 empuña
dura con una abertura para la con-

ducción, 7 cordón de conducción. 

La cantidad de calor que llega en realidad hasta la vegetación no depende 
sólo de la intensidad de la radiación, sino también de la capacidad de absor
ción de la parte iluminada de la planta. 

La irradiación varía con el espacio y con el tiempo, lo mismo que la radia
ción incidente. En las latitudes medias en noches claras alcanza unas 0,12 
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a 0,15 calorías gramo y varía con el grosor de la capa de aire y con la humedad 
atmosférica. La irradiación se manifiesta con la máxima intensidad junto al 
suelo. 

La mínima media en la superficie del suelo y a 1,5 m sobre él, en enero, 
sobre un césped de Montpellier, fue de -8º y -5,4º C, respectivamente. Re
sulta así comprensible que el agua en los climas áridos llegue a formar una capa 
de hielo mientras que la temperatura del aire a una distancia equivalente a la 
altura de un hombre sea varios grados superior a cero. 

Las medidas climatológicas de la irradiación nocturna pueden realizarse con 
un termómetro de mínima que se coloca sobre el suelo y casi no se recubre 
de tierra, o que queda sobre el césped bajo. La diferencia entre la temperatura 
mínima del suelo y a 1 ! m sobre su superficie da una medida de la irradiación 
de calor por parte del suelo . 

R. COMBES (1946), y más recientemente PRECHT, CHRISTOPHERSEN y HEN
SEL (1955), STOCKER (1951, 1958) y BIEBL (1962), se han ocupado de los efec
tos fisiológicos de la temperatura. 

Máximas y mínimas. La vida vegetal activa se desarrolla generalmente a 
temperaturas atmosféricas entre O y 60º C. Por fuera de estos límites de tempe
ratura la mayoría de las plantas sufren daños o permanecen en estado de reposo. 
De todos modos, hay amplias regiones cubiertas por bosques de"alerce cerca del 
polo del frío en Siberia oriental, donde soportan temperatúfas ·invernales de 
hasta - 70º. Por otra parte, ciertas algas (en fuentes termales) y bacterias fer
mentativos (Bacillus calfactor en la fermentación espontánea del heno) se des
arrollan todavía a 70º y por encima de esta temperatura. Elevaciones de la tem
peratura por poco tiempo a 60 y 70º pueden soportarla muchas fanerógamas. 

Las comunidades de pastizales secos de Centroeuropa están sometidas oca
sionalmente a estas temperaturas. Así, HUMMEL midió en Allgau por debajo de 
la superficie del suelo máximas de 76º C, con un máximo promediado durante 
cinco días de 70º C. 

Una temperatura excesiva conduce a una coagulación del protoplasma (des
naturalización proteica) o determina defectos metabólicos. El frío tiene efectos 
mortales por precipitación de las proteínas o congelación en las células vegeta
les y rotura de los tejidos. A estas temperaturas pueden presentarse daños tam
bién por pérdida de agua y por falta de nuevo suministro de la misma. 

Los daños ocasionados en la planta dependen en gran parte de la duración 
de la helada. También la resistencia al frío de las especies, lo mismo que el con
tenido en sustancias osmóticamente activas (véase pág. 204), sufre oscilaciones 
en el curso del año. Bajo la acción de la helada aumenta considerablemente el 
valor osmótico del líquido vacuolar, tanto en las plantas vasculares como en las 
criptógamas. 

La resistencia al frío y a la sequía está en relación con la constitución ge
neral de la planta. Los efectos de la sequía dependen en último término de va
riaciones en la estructura del citoplasma (STOCKER, l. c.). 

Los daños producidos por la helada actúan en el aspecto sinecológico provo
cando variaciones en la capacidad de competencia de las distintas especies. Los 
daños por heladas o calor persistentes u ocasionales, pero repetidos varias veces, 
sitúan la planta en desventaja y favorecen la penetración de otras plantas com
petidoras menos sensibles. Los países hiperbóreos y las altas montañas ofrecen 
ejemplos en este sentido. En el invierno frío con poca nieve, de 1924-25, algunos 
arbustos enanos, como Empetrum, Arctostaphylos uva-ursi, Vaccinium uligino-
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sum en lugares sin nieve ni protección en los Alpes orientales, mostraron fre
cuentemente daños por la helada, y en 1925 se vieron claramente inhibidos 
en su desarrollo. El tapiz de Loiseleuria procumbens y el pastizal de Festuca 
halleri, que alternan con ellos, no sufrieron prácticamente daños. En el verano 
siguiente se desarrollaron con gran vitalidad y ganaron terreno a costa de los 
arbustos enanos dañados por la helada. 

Efecto de las temperat.uras extremas. Los efectos perjudiciales de las tem
peraturas extremas se ven incrementados si se asocian con factores secundarios 
desfavorables. Así, las bajas temperaturas invernales tienen un efecto biológico 
mayor si coinciden con fuertes vientos secos. A las elevadas temperaturas esti
vales de los desiertos subtropicales se une una intensa iluminación, la irradia-
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FIG. 106. Oscilación anual de la resistencia a la helada (A), de los azúcares totales (B) 
y del valor osmótico (C) en Ca/luna vulgaris (según W. ULMER). 

c10n del suelo desnudo y una sequedad extrema. En estos casos no tiene sentido 
intentar valorar únicamente el efecto del factor calor por sí solo. LANGE (1959) 
da información de los daños del protoplasma por acción del calor. Por lo general, 
calor y sequedad actúan conjuntamente y lo decisivo en la mayoría de los casos 
es esta última. · 

Las mínimas invernales alcanzan muchas veces el valor de factores limitan
tes sociológicos en la Europa central y meridional, aunque los valores de estos 
umbrales deberían precisarse con más exactitud. Las comunidades de arbustos 
y árboles perennifolios constituyen objetos de estudio favorables. La duración 
y la distribución de los fríos son de gran importancia junto a la temperatura 
mínima absoluta. Tal como se sabe, las heladas tardías son tan perjudiciales 
porque actúan sobre la vegetación cuando ésta está activa, en el momento en 
que la mayor parte del azúcar de los tejidos vegetales se ha transformado ya en 
almidón. Los silvicultores y agricultores intentan saber sobre todo los límites 
del peligro de helada y el número de días anual de helada. La duración de los 
períodos ininterrumpidos de la helada es determinante para la vitalidad de mu
chas especies. 

Gracias a las investigaciones de KrNZEL (1915, 1926) y NrcttoLs (1934), 
entre otros, sabemos que los efectos de las bajas temperaturas son favorables 
en la germinación de las semillas de ciertas especies de distribución septentrio
nal. Estas plantas requieren la acción más o menos larga de una helada para 
poder germinar. Por otra parte, las temperaturas invernales bajas influyen des-
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favorablemente sobre la germinac10n de las especies meridionales. Estos hechos 
pueden actuar selectivamente sobre la composición específica de las comuni
dades. 

Resistencia a la helada. La resistencia a la helada es máxima en los meses 
invernales y coincide frecuentemente con una presión osmótica alta y contenido 
alto en azúcar y bajo en agua. Las plantas son más sensibles al frío cuando la 
concentración del jugo vacuolar es baja y el contenido en azúcar es bajo y en 
agua es alto, esto es, en la época de transición de invierno a primavera. 

FIG. 107. Resistencia a la helada en grados bajo 
cero en A Rhododendron f errugineum, B Loiseleu
ria procumbens, C Pinus cembra; invierno 1950/51 

(según PISEK y LARCHER, 1954). 
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Desde los trascendentales trabajos de LINDFORSS sobre la flora verde en in
vierno (1907) se atribuyó al contenido en azúcar una acción importante en la 
protección de los coloides plasmáticos. Las temperaturas bajas deben favorecer 
la formación de azúcar a partir del almidón y con ello elevar la resistencia al 
frío de la planta. Es un hecho que las plantas están menos expuestas a la muerte 
por congelación en invierno que en primavera; la resistencia a la helada es má-
xima en pleno invierno (Fig. 107). -

Para aclarar estos aspectos remitimos a los trabajos de TRANQUILLINI (1947), 
PISEK (1952) y PrsEK y LARCHER (1954). Según ellos, no puede demostrarse una 
dependencia directa de la resistencia al frío con respecto al contenido en azúcar 
y a la presión osmótica. La resistencia a la helada parece ser en gran parte in-
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Fw. 108. Variación anual de la resis~ 
tencia a la helada y de los contenidos 
en azúcar, almidón y agua en Rhodo-

dendron ferrugineum, 1945 a 1947 
(de PISEK, 1952). 

dependiente de las variaciones en el contenido celular y se debe principalmente 
a otras causas en el plasma, tal como ya había indicado HCiFLER para las he
páticas y en 1952 para las algas. 

Los nuevos trabajos de LEVITT (1956, 1962) y BrEBL (1962) acerca de este 
tema profundizan más. Según BrEBL, las causas de la resistencia al frío son de 
naturaleza muy compleja. La muerte causada por el frío por encima del punto 
de congelación ha de deberse sin duda a inferencias en el metabolismo normal. 
En la muerte por el frío a temperaturas por debajo del punto de congelación 
debe corresponder a la formación de hielo el papel principal, cosa que obligan 
a juzgar probable los experimentos de sobreenfriamiento sin lesión (invernación). 
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El hecho de que la pres10n osmótica no sea la única responsable de la re
sistencia al frío nos permite comprender que en las plantas perennifolias de la 
región mediterránea las curvas de la presión osmótica no muestran ninguna 
elevación durante el invierno (BR.-BL. y WALTER, 1931). 

Igual que la resistencia a la desecación, en algunas especies es el ritmo in
terno («especies de resistencia estable»), en otras principalmente la tempera
tura externa («especies de resistencia lábil») la que determina las oscilaciones 
de la resistencia al frío. 
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FIG. 109. Contenido en materia seca de individuos de pino albar de un año de distintas 
procedencias. Origen: a, alto Loire, Francia, 45 º; b, Gylta, junto a V asteras, 59 º; e, cam

po experimental Svaltberget, cerca de Vindeln, 64º lat. N. (según LANGLET, 1935). 

En los bosques planicaducifolios la periodicidad de la resistencia al frío es 
manifiesta: el peligro que corren los órganos por las heladas en Centroeuropa 
es máximo en abril y mayo, y mínimo en otoño e invierno. Las especies de dis
tribución continental poseen normalmente, o por lo menos en invierno, órganos 
más resistentes a las heladas que los de distribución oceánica (TrLL, 1956). 

PISEK y ScHIESSL (l. c.) han estudiado la adaptación de Pinus cembra y 
Loiseleuria procumbens a temperaturas bajas. Esta última especie soporta sin 
ningún daño las temperaturas invernales más extremas en lugares sin nieve y 
expuestos al viento en los altos Alpes (véase también TRANQUILLINI, 1958). 

A este respecto, debemos pensar en la afirmación de LANGLET (1935) que 
aportó la demostración de que la resistencia a la helada del pino albar varía 
simultáneamente con el contenido en agua de las hojas. Las razas del pino albar 
con un alto contenido de materia seca (más del 34%) son mucho más resis
tentes al frío que las de menor contenido (de 31 a 33%). 

Del contenido en materia seca puede deducirse no sólo la resistencia a la 
helada, sino también el origen, tal como indican las curvas de la figura 109. 

Resistencia a la sequedad. Tal como han demostrado ULMER (1937), PI
SEK y SCHIESSL (1947), PISEK y LARCHER (1954) y BIEBL (1962), el ritmo de la 
resistencia a la helada coincide con las variaciones anuales de la resistencia 
a la desecación. Ambas características son, en parte, endógenas condicionadas 
genéticamente, y en parte fenotípicas, por el clima. STOCKER (1954) habla de 
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resistencia plasmática y constitucional. Podemos hablar de especies y comuni
dades resistentes a la aridez, resistentes a la sequía y sensibles a la sequía. 

El que esté interesado en cuestiones acerca de la resistencia a la sequía, que 
ya penetran profundamente en el campo de la Fisiología, encontrará una infor
mación suficiente en los trabajos de HENRICI (1946), ILJIN (1952), Ec
KARDT (1954), LEVITT (1956), BIEBL (1962) y especialmente en STOCKER (1952, 
1954, 1956, con una amplia bibliografía). 

EcKARDT (1954) ha demostrado que en la Francia meridional mediterránea, 
durante la sequía estival, se presenta un fuerte incremento en el valor de la 
presión osmótica, incluso en aquellas especies . que poseen raíces capaces de al
canzar los horizontes húmedos del suelo . 

El sistemático resumen de BIEBL (1962) da una visión muy clara de las 
investigaciones referentes a la resistencia a la sequedad y acerca de las posibi
lidades de las plantas para combatir o evitar la sequedad del hábitat. Se tratan 
todos los grupos sistemáticos, desde los bacterias hasta las fanerógamas. Consi
dera las variaciones plasmáticas internas bajo la influencia del calor, además 
de las modificaciones adaptativas y las explica desde el punto de vista causal 
siempre que es posible. 

Resistencia al calor. LEVITT (1956) y sobre todo O. L. LANGE (l. c., 1953, 
1955, 1959, 1961) se han ocupado profundamente de este problema. 

LANGE investigó las plantas vasculares de la zona templada, y entre ellas 
destaca Erica tetralix, especie atlántica, por las grandes oscilaciones de su resis
tencia al calor. El máximo de 50,5º se alcanzó en enero y la resistencia fue 
disminuyendo hasta 45º en mayo, para alcanzar un segundo máximo de 49º en 
agosto, que debe tomarse como una resistencia adaptativa a las elevadas tem
peraturas del hábitat. 

Las observaciones termoeléctricas de la temperatura efectuadas por LANGE 
en los órganos asimiladores de plantas de desierto han mostrado que las tempe
raturas máximas de las hojas se acercan mucho al límite de su resistencia al 
calor. En algunas especies las hojas al sol están sensiblemente más frías que 
el aire, incluso en las horas más cálidas del día (hasta 15°). Alcanzan esta tem
peratura inferior gracias a la refrigeración a través de la transpiración, el pro
ceso no se da, por tanto, en los arbustos genistoides afilos. La valoración so
ciológica de estas medidas autoecológicas puede aún hacerse esperar, pero en 
los musgos y líquenes presentan claras relaciones de las resistencias frente al 
calor y la sequedad respecto al hábitat y a la correspondiente comunidad ve
getal. 

Así los miembros del Usneetum barbatae de ÜCHSNER, propio de hábitats hi
grofíticos y umbríos, se caracterizan por una resistencia pequeña a la sequedad 
y al calor, mientras que las especies del Fulgensietum continentale de REIMER, de 
lugares xerofíticos, muestran una resistencia máxima a la desecación y al calen
tamiento . Los líquenes- del Fulgensietum en un Xerobrometum poco denso del 
Kaiserstuhl dieron temperaturas máximas en el talo de 69 ,6° (LANGE, 1953). En 
julio mostraron constantemente una temperatura alrededor de 30º superior a la 
del aire, mientras que la temperatura de la superficie del suelo permaneció casi 
siempre igual a la del mismo. 

Sobrecalentamiento. Un sobrecalentamiento acarrea daños en el protoplas
ma; también influye desfavorablemente sobre la fotosíntesis . El balance de los 
hidratos de carbono se vuelve negativo y la asimilación es inferior a la respira-
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ción. Una serie de particularidades morfológicas y fisiológicas de las plantas 
pueden interpretarse como adaptaciones al sobrecalentamiento y también como 
protección frente a la transpiración excesiva. 

. . . Condiciones térmicas y periodicidad. Desde hace mucho tiempo se ha in
tentado calcular integrales térmicas a partir de datos de las estaciones meteoro
lógicas y de relacionarlas con manifestaciones de la vida vegetal, como foliación , 
floración y fructificación. BoussINGAULT (1837) calculó simplemente las tempe
raturas medias por encima de los 0° que precedían al inicio de un determinado 
proceso vital. A. DE CANDOLLE (1856) escogió distintos puntos cero según la es
pecie respecto de que se trate para los cálculos. MERRIAM (1898) realizó unas 
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integrales térmicas d·e las medias diarias · por ·enCima de los 6°·c. Dejando a un 
lado que para el cálculo de las integrales térmicas deberían tomarse las tempe
raturas del hábitat y no las del servicio meteorológico, los resultados de este 
método son tan imprecisos que apenas están proporcionados al trabajo que su
ponen. 

Por el contrario, los mapas fenológicos caracterizan bastante bien, con curvas 
que unen los puntos de desarrollo simultáneo, el clima térmico general de una 
región y suministra también importantes conclusiones para la silvicultura y la 
agricultura. En este sentido son ejemplares, entre otros, los mapas fenológicos 
de ·Moravia ·y Silesia de NovÁK y SIMEK (1926). No queda ninguna duda de que 
la: periodicidad de los fenómenos vegetales se debe sobre todo a la sincronización 
de las ·especies vegetales con las oscilaciones de la temperatura. 
· McCREA ha estudiado y representado mediante curvas la sucesión de estad : 
de floración con respecto a la temperatura en el norte de Inglaterra (Fig. 110). 

Ritmos de vegetación. En la mayoría de las comunidades vegetales pucd n 
distinguirse dos o más «aspectos de floración» separados en el tiempo. 

En el Chaparral californiano las especies se agrupan en cinco aspe tos sc
gúñ su época de floradón. El primer grupo florece en enero y febrero con una 
mínima media de 5° · y una máxima de 10°. El segundo sigue en abril y mayo 
(mínima media · 10°, máxima 15º), el ' tercero en junio (mínima media 15º, má-
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xima 20º), el cuarto e1h j1:1li0 (mínima media 20º, max1ma 25º) y el quinto en 
septiembre, con una míriima media de 25º -y una máxima media de 30º C. Las 
distintas olas de floración se desencadenaron por acción del calor creciente, se
gún SETCHELL («Americ. Journ. of Bot.», 12, 1925), a intervalos regulares de
terminados por unos umbrales de aproximadamente 5º de diferencia entre unos 
y otros. El lado sociológico del estudio de los aspectos temporarios lo trataremos 
en las páginas 511 a 513. -

Isotermas y límites de vegetación. Se ha intentado también muchas veces 
precisar la dependencia de límites importantes de vegetación con respecto al ca
lor. Se ha dado importancia· especial a ·algunas isotermas. Sin embargo, se olvidó 

FIG. 111. Vegetación arqueocrátíca como reliquia de un período cálido. En la ladera sur
este, cálida y protegida del viento, junto a Balcíc en la costa norte del mar Negro, se en
cuentran los últimos arbustos de los Quercetea ilicis (fasminum fruticans, Smilax aspera, 
Coronilla emeroides, etc.); en la meseta expuesta al viento, un pastizal con Asphodeline 

lutea. (Foto SAVULESCU.) 

con frecuencia que los límites de vegetación sólo son homogéneos y comparables 
cuando se refieren a una especie -determinada o, mejor aún, a una comunidad 
vegetal bien delimitad-ar -~or- ejemplo, el Hmite de los árbqles y del bosque, tan 
discutidos, no constitu-yen biológicamente ninguna · frontera climática homogénea 
y equivalente, ya que las especies de árboles que forman este límite reaccionan 
ecológicamente de modos distintos. 

ENOUIST (1924) resalta sobre todo la importancia de las temperaturas extre
mas y su duración en la delimitación del área de distribución de las plantas. 

Las condiciones del relieve adquieren aquí una gran importancia (Fig. 111 ). 
Las temperaturas extremas determinan también muchas veces la delimitación 

de las comunidades vegetales, sobre todo cuando las temperaturas extremas in
vernales perjudican a las especies dominantes. El crudo invierno de 1962/63 
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perjudicó al Quercetum ilicis y al Quercetum cocciferae en los lugares expues
tos al viento en Francia meridional, sobre todo en los límites del área de dis
tribución. 

Zonas térmicas. La temperatura media anual y las oscilaciones anuales son 
determinantes climáticas del carácter general de la vegetación. La temperatura 
media de una región depende de su situación con respecto al Ecuador; deter
mina la disposición zonal de las grandes cinturas de vegetación en ambos he
misferios y en las laderas de las montañas. Esta ordenación básica sufre, sin 
embargo, muchas modificaciones y desplazamientos bajo la influencia de las 
variaciones de temperatura causadas por la situación en relación con las grandes 
masas continentales. Las temperaturas medias van disminuyendo desde el ecua
dor hacia los polos y las oscilaciones en la temperatura sufren un incremento; 
estas últimas aumentan también desde la costa hacia el interior de los conti
nentes y del pie de las montañas hacia las cumbres. 

El descenso de temperatura a medida que disminuye la distancia al polo es 
más rápido en el interior de los continentes que en la costa. Las grandes masas 
de agua actúan como amortiguadores porque su superficie está algo más fría 
por término medio en las latitudes bajas con respecto a los estratos inferiores 
del aire, y está bastante más caliente en las latitudes altas. 

Las condiciones térmicas locales pueden verse influidas en gran manera por 
los vientos y las corrientes marinas. 

TABLA 11. Oscilación media de las temperaturas entre los meses más cálidos y más fríos 
(según HANN) 

Valentia Münster Varsovia Orenburg Irkutsk Nertschinsk 
(lrÍanda) (W estfalia) (490 m) (600 m) 

7,8 16,0 23,0 36,9 39,2 51,8 

Corrientes marinas y vientos. · Las corrientes marinas frías actúan enfrian
do las regiones costeras. 

Las corrientes que fluyen en dirección a los polos, como la corriente del 
Golfo, aportan aguas de mares cálidos y ceden calor a las capas aéreas inmedia
tamente superiores. Las colonias de vegetales subJ:?lediterráneos (Arbutus unedo, 
Rubia peregrina, Neotinea intacta, Adiantum capillus-veneris, etc.) de Irlanda se 
presentan gracias a la acción de la corriente del Golfo, lo mismo que las reli
quias de musgos y hepáticas terciarias. Posibilita asimismo la penetración de 
especies y comunidades atlánticas sensibles al frío hasta Noruega occidental y 
hasta las islas Feroe (Fig. 112). 

Hay una corriente marina cálida a lo largo de la costa de Victoria en Aus
tralia con dirección Norte-Sur gracias a la que se presentan una serie de especies 
tropicales, como Marsedia flavescens y M. rostrata (asclepiadáceas), Vitis hypo
glauca y Passiflora cinnabarina, entre otras, que no se encuentran en otros luga
res de Victoria, ni en Tasmania. El límite repentino del área de distribución de 
esta flora hacia el Oeste está condicionado por otra corriente marina que va 
hacia el Este a lo largo de la costa del sur de Australia (PATTON, 1930). 
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La influencia térmica de los vientos sobre la vegetación puede ponerse de 
manifiesto por efectos favorables o desfavorables. En la Siberia occidental el 
viento helado del Norte hace disminuir la temperatura en varios grados, mien
tras que el viento cálido del Suroeste la hace aumentar. 

FIG. 112. Influencia de la corriente del 
Golfo sobre la temperatura media anual 
en Escandinavia (según H. E. HAMBERG). 

Microclima y comunidades vegetales. La división fitogeográfica de la Tie
rra se basa en primer lugar en las grandes diferencias en la distribución de las 
temperaturas. Al fitosociólogo le interesan sobre todo las condiciones de tem
peratura en el hábitat de la comunidad vegetal y en los distintos estratos de la 
misma. Su conocimiento se ve favorecido por los trabajos fitosociológicos. El 
trabajo pionero de K. GEIGER acerca del microclima en general, «Das Klima 
der bodennahen Luí tschicht» («El clima de la capa de aire cercana al suelo») 
(1950, 1961), da información sobre el tema y a él remitimos. 

WoLFE, WARECHAM y ScoFIELD han realizado una investigación muy pro
funda acerca de medidas microclimáticas referentes a la vegetación en Neotoma 
W alley, O hio; por desgracia no caracterizan suficientemente a las comunidades 
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vegetales correspondientes. En cambio, las investigaciones microclimáticas de 
ÜUANTIN (1935), PALLMANN y FREI (1943), FABIJANOWSKI (1950), RAABE y 
KOHN (1950), ZOTTL (1953), LANGE (1953), AULITZKY (1954, 1955), HORÁNSZ
KY (1957) , BORNKAMM (1958) , JAKUCS (1959) y REXER (1960) hacen referencia 
a comunidades bien definidas. 

Vegetación y temperatura del aire. La cubierta vegetal actúa equilibrando 
las temperaturas. Esta acción aumenta con el número y la altura de los estratos. 
Las temperaturas extremas se aproximan bajo comunidades vegetales de dos o 
más estratos; las máximas son inferiores a las del terreno libre y las mínimas 
son superiores. De ahí el fenómeno general de que las plantas y comunidades 
más sensibles busquen la protección de los árboles y los arbustos, y tanto más 
cuanto más cercanos se hallen de los límites climáticos de su área de distribu
ción (Fig. 113). 

Fw. 113 . Isoterma de 4,5º en enero y 
distribución de Rubia peregrina (según 

SALISBURY, 1926). 

Esta necesidad de protección se pone claramente de manifiesto en los peren
nifolios Ilex aquifolium y Daphne laureola en sus localidades extremas de la 
zona prealpina, mientras que Ilex en la Europa atlántica crece totalmente libre 
formando magníficas comunidades de tipo arbóreo. El brusco (Ruscus aculea
tus) y Viburnum tinus se comportan de un modo semejante en Europa meridio
nal. Si quedan directamente expuestas al aire libre por una tala, morirán por 
acción del frío en las regiones con una mínima invernal media de - 7º a - 8º C. 
STEBLER y VoLKART (1905, pág. 76) dan datos acerca del efecto protector de 
árboles frutales aislados. La temperatura bajo los árboles frutales en los meses 
de febrero y marzo cerca del suelo es 1 º ó 2º superior a la atmosférica. Debido 
a la captación de calor, gracias a la radiación por parte del árbol, cada uno o 
todavía más cada bosquete, en invierno constituye un foco más templado y 
resulta, pues, comprensible que la nieve se licúe bajo los frutales más deprisa 
y que la hierba crezca ahí más rápidamente 1

. 

1 La rápida fusión se ve favorecida también por el goteo de la nieve ya licuada, que 
hace que la nieve se haga más compacta y aumenta la capacidad de conducción. 
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Desde el punto de vista sociológico el hábitat representado por la protección 
de los frutales constituye un enclave dentro del prado centroeuropeo del Arre
natheretum elatioris 1

• La característica florística de esta comunidad vegetal si
tuada bajo la protección del frutal (asociación de Corydalis cava y Gagea lutea) 
se manifiesta en particular por geófitos de bulbo o rizoma, como Arum macu
latum, Allium ursinum, Leucoium vernum, Scilla bifolia, Tulipa silvestris, Ga
gea lutea, Muscari botryoides, Ranuculus ficaria , Anemone nemorosa y Adoxa 
moschatellina. Son especies sensibles al frío que caracterizan bien los climas 
templados locales bajo los viejos frutales de gran tamaño en los grandes valles 
alpinos (valles del Ródano, del Rhin, etc.). Permanece verde y brota también 
en invierno una vegetación herbácea sensible al frío bajo la protección del bos
que del Fraxino-Carpinion. Las especies atlánticas penetran al máximo hacia 
Europa oriental en los bosques del Quercion robori-petraeae y del Fraxino-Car
pinion, mientras que no se presentan en las comunidades centroeuropeas de pas
tizales secos. 

Curvas diarias. Para representar las condiciones térmicas en una comuni
dad vegetal pueden bastar, con fines comparativos, y si no se tienen observa-

FIG. 114. Curva de temperaturas el 14 de agosto de 1936 
en dos asociaciones de pastizales en la llanura de Mont
pellier, Brachypodietum ramosi (arriba) y Molinietum me-

diterraneum (abajo) (de Ror, 1937). 
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ciones más prolongadas, las curvas diarias obtenidas simultáneamente en dife
rentes asociaciones. Estas comparaciones pueden mostrar en algunos casos unas 
diferencias muy notables, sobre todo si se han realizado en días claros. · 

Ror ( 1937) ha medido la temperatura en uno de los días más cálidos del 
verano de 1936 en la superficie del suelo en un prado del Molinietum mediter
raneum en Montpellier, mientras WRABER realizó al mismo tiempo medidas 
comparativas en el Brachypodietum ramosi de la garriga (Fig. 114). 

La curva del Brachypodietum muestra una oscilación diaria enorme, mien
tras que la del Molinietum se eleva poco, incluso al mediodía. La temperatura 
del Brachypodietum ramosi es casi el doble de la del Molinietum al mediodía. 
Este último es como una salpicadura de la vegetación centroeuropea -en la me
diterránea que debe considerarse como una reliquia de la época glacial y mues
tra unos valores anormalmente bajos para esta región. 

1 De todos modos, también está determinada por las condiciones de luz. 
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Temperaturas en las asociac10nes. QuANTIN (1935) ha realizado medidas 
cuantitativas en 13 asociaciones en el Jura meridional. Distribuyó las observacio
nes diarias en tres series, ya que resulta imposible leer las medidas en todas 
las asociaciones . La lecturas se efectuaron tres semanas para cada serie y para 
cada estación del año. 

Se leyó durante todos los días del año en el Querco-Lithospermetum como 
asociación standard. La media anual y la oscilación media medida simultánea
mente en las asociaciones unistratificadas de pedregales, landas y pastizales die
ron los siguientes valores: 

Thlaspion rotundifolii: Petasitetum paradoxi, sub-
asociación de Dryopteris robertiana .. . ... ..... . 

Stipion calamagrostidis: Kentranthetum . . . . .. 
Xerobromion: Anthylli-Teucrietum .. . .. . . .. .. . 
Xerobrometum lugdunense .. . .. . .. . .. . .. . .. . .. . 
Mesobromion: Mesobrometum .. . . . . .. . .. . .. . .. . 
Asociación de Chlora perfoliata .. . .. . . . . .. . . . . . .. 
Ulicion: Calluno-Genistetum . . . . . . . . . . . . . . . . ..... 

Media anual Oscilación media 

8,1 
13,4 
15,0 
13,l 
8,9 

11 ,7 
9,6 

7,8 
13,l 
17,6 
10,9 
8,9 
9,5 
9,6 

Estas cifras permiten Una primera comparación entre los climas térmicos de 
distintas comunidades. Explican también la presencia de xerófitos submedite
rráneos en el Anthylli-T eucrietum con grandes oscilaciones térmicas y de especies 
montanas en la fría subasociación del Dryopteris robertiana. 

Disponemos de curvas de la marcha diaria de la temperatura en tres comu
nidades subalpinas vecinas entre sí: el Thlaspion rotundifolii, el Caricetum fir
mae y el Mugo·Ericetum; las medidas fueron realizadas por ZéiTTL en Schachen 
en los Alpes bávaros (1840 m) (Fig. 168, pág. 277). 

Llama la atención qUe la comunidad del pastizal está sometida a mayores 
oscilaciones que el pedregal; se calienta más intensamente y se enfría por irra
diación durante la noche unos 4º ó 5º más. 

Clima térmico en comunidades pluristratifkadas. Los informes anuales de 
MüTTRICH acerca de las observaciones de las estaciones meteorológicas foresta
les nos dan datos acerca del clima térmico en los bosques y en terreno libre. El 
promedio a lo largo de dieciocho años dio una amplitud térmica 2,2º inferior 
a la del terreno libre en 17 hayedos de distintos puntos de Alemania. La máxima 
media de temperatura fue 1,6º inferior a la temperatura del terreno libre me
dida simultáneamente y la mínima media fue 0,6º superior. En los bosques de 
abeto rojo la oscilación diaria fue 2,6° inferior d terreno libre y 1,9º en el 
bosque de pino albar. 

El aplanamiento de la curva al pasar del pastizal al bosque es característico. 
El máximo absoluto en el bosque bajo 'de Quercus ilex a principio de julio fue 
de 28°, en la garriga de Quercus coccifera de 38º y en el pastizal del Brachypo
dietum ramosi de 48º C (véase Fig. 115). 

Las medidas comparativas de este tipo realizadas bajo b:s mis:Y. JS condicio
nes externas y en todas las estaciones del año dan una buer.: isión de las 
condiciones térmicas de las comunidades. 

· Las curvas diarias pueden obtenerse simultáneamente para varios factores 
climáticos (calor, humedad atmosférica, evaporación, viento, etc.). 
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La temperatura media anual en un clima templado es algo inferior en el 
interior del bosque que en terreno libre; según BüHLER, en un bosque de abeto 
rojo es de 0,9 a 1,3º por término medio y en un hayedo de 0,1 a 0,7º C (véase 
también BURGER, 1931, 1933). 

La temperatura aumenta de abajo arriba en el interior de los bosques en 
días calurosos y tranquilos, y desciende en los días fríos o ventosos. Las copas 
constituyen durante la noche la superficie irradiante y la vegetación inferior 
está protegida frente a la irradiación. A pesar de ello, no aumenta la tempera
tura, ya que normalmente el interior es mucho más frío que las copas, porque 
el aire frío desciende en virtud de su mayor peso específico. 

FIG. 115. Curvas diarias de la temperatu
ra (A) en un bosque bajo de Quercus ilex 
(10 cm por encima del suelo), (B) en el . 
matorral del Quercetum cocciferae a 120 cm 
sobre el suelo, ( C) en el pastizal seco del 
Brachypodietum ramosi (10 cm sobre el sue-

lo) (Montpellier, 4 de julio de 1933) 
(de BR.-BL., 1936). 8 .J 1u 77 11 1J 1q 1f tó 11 18 t.J ttJ.Hor' 

Durante el verano el clima del bosque es algo más frío durante el día debi
do a que la evaporación está algo disminuida y a la sombra; es más cálido 
durante la noche. En invierno las mínimas son sólo un poco superiores en el 
bosque que en terreno libre. 

QuANTIN ( 1935) compara las temperaturas de cuatro comunidades forestales 
en la Europa central. Las poblaciones estudiadas procedían de lugares lo más 
iguales posible, con igual clima generaf'(media anual de 9 a 9,5º, precipita~io
nes de 1150 a 1200 mm) y en lo posible con la misma exposición: Aceri-Fra
xinetum (320 m, desfiladero abierto hacia el NW.), Querco-Carpinetum (520 m, 
exposición NE.), Fagetum praealpino-jurassicum (600 m, N.) y Querco--Lithos-
permetum (425 m, SW.) · 

La buena concordancia de los valores promedio en las tres asociaciones cen
troeuropeas del orden Fagetalia es digna de ser señalada. Por el contrario, el 
Querco·Lithospermetum perteneciente al orden meridional de los Quercetalia 
pubescenti-petraeae, con muchas especies termófilas, tiene una temperatura me
dia casi 4° superior. Las oscilaciones medias diarias son aquí máximas; son mí
nimas en el Aceri-Fraxinetum que prefiere hábitats con clima de carácter 
oceánico. 

TABLA 12. Temperaturas medias (y oscilación diaria media) en cuatro asociaciones de bosque 
en el Jura meridional (según QuANTIN). 

Aceri- Querco- Fagetum Querco-
Frailnet. Carpinet. praealp.-jur. Lithosp. 

Primavera (18 mayo a 7 junio) ...... 11,7 (3,9) 13 (6,4) 13,1 (8,1) 16,5 (9,8) 
Verano (8 agosto a 28 agosto) ...... 16,7 (3,5) 18,2 (4,1) 19,2 (9 ) 22,2 (9,7) 
Otoño (30 octubre a 19 noviembre). 2,9 (4,5) 4,4 (8,3) 5,2 (10) 9,5 (9,5) 
Invierno (25 enero a 14 febrero) ... 0,8 (6,7) 0,8 (6,1) 1,4 (3,6) 3,8 (7,7) 

Temp. media de las 12 semanas ... 7,9 9,1 9,7 13,2 
1 
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Observación continua según Pal_lmann. Para comparar las condiciones tér
micas medias de las comunidades vegetales basta con medir las temperaturas 
en el estrato superior del suelo. De este modo se evitan errores que podrían 
darse en las medidas de temperaturas atmosféricas. 

H. PALLMANN ha introducido un método químico para la comparación y ca
racterización climática de las comunidades. Este método permite determinar tem
peraturas medias durante períodos de tiempo más o menos largos. 

El ·método se basa en el hecho de que la velocidad de inversión de una 
ampolla de vidrio que contiene de 20 a 50 cm3 de una solución tampón líquida 
de azúcar de caña. es dependiente de la temperatura. Remitimos al trabajo ori
ginal de PALLMANN, EICHENBERGER y HASLER (1940) para los detalles del méto
do. Con este método se han realizado una serie de medidas en las comunidades 
forestales del Parque Nacional Suizo. 
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F1<;>. 116. Temperaturas medias y alturas de la nieve en la colina Plan da Posa en el 
Parque Nacional Suizo, 1900 m. A, temperatura atmosférica; S, superficie del suelo; 

T, temperatura del suelo. (PALLMANN y col., 1940.) 

La figura 116 da los resultados de una serie de medidas comparativas en la 
colina de Plan da Posa, a 1900 m. 

Las comunidades forestales investigadas son: A. Pino-Caricetum humilis, en 
una ladera abrupta expuesta al S., inclinación 35º, abierto. B. Mugo-Ericetum 
caricetosum, exposición E., inclinación 15º, bastante abierto. C. Mugo-Ericetum 
caricetosum, exposición S., inclinación 10º, denso. D. Mugo-Ericetum hyloco" 
mietosum, exposición NW., inclinación 20º. E. Mugo-Rhododendretum hirsuti, 
exposición N., inclinación 30º. F. Rhododendro-Vaccinietum, fase inicial, ex
posición N. al pie de la ladera. 

Este método de la inv.E<rsión del . azúcar permite conocer también la amplitud 
térmica de una asociación, ya que se pueden colocar las ampollas en todos los 
lugares .que se quiera de una asociación. 

Varios autores han utilizado y mejorado el método de PALLMANN. 
M. BACH (1962) lo utilizó en medidas a largo plazo que tenían como finali

dad principal ··determinar la dependencia respecto a la temperatura de especiés 
de Polytrichum y otros musgos. 

ScHMITZ y VüLKERT (1959) exponen cuidadosamente su utilización en ejem~ 
plos de distintas comunidades de bosques. 
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Aparte de esto, BERTHET (1960) se ocupó de simplificar el método y de ex-
tender sus posibilidades de utilización. Propone: 

1. Esterilización de la disolución con antisépticos. 
2. Modificación del pH de la disolución para acelerar la inversión. 
3. Determinación de la relación entre velocidad de inversión de la sacarosa 

y temperatura. Utilización de la ley de ARRHENIUS. 

AULITZKY (1961) ha utilizado un procedimiento de medidas continuas con 
registro en investigaciones de la temperatura en el lindero del bosque en Otztal. 
Estudió las temperaturas extremas en tres lugares a profundidades entre O y 
100 cm en el suelo a lo largo de cuatro años y las representó gráficamente. Tra
ta de los pros y los contras de su método de medida en las difíciles condiciones 
de la alta montaña y considera también los métodos de PALLMANN y FREI, así 
como de Lüor. 

Los aparatos habituales registradores de la temperatura son caros y no pue
den utilizarse en todas las comunidades. 

FIG. 117. Variación diaria de la radiación solar directa 
en junio y diciembre. Intensidad de la radiación ultra
violeta (UV B) en unidades relativas de Davos (de 

M6RIKHOFER, 1959). 

-- Davos 
- -- Basilea 

Condiciones térmicas y relieve. Y a hemos tenido oportunidad varias veces 
de tratar la influencia del relieve sobre las condiciones térmicas, que actúan en 
la constitución de climas locales especiales (véase Fig. 116). 

Cuanto más accidentado sea el relieve, más intensamente se manifestarán 
las diferencias en la vegetación que se basan en la altitud sobre el nivel del 
mar, la exposición o la inclinación de las laderas. Su grado de influencia aumen
ta en general de Sur a Norte y del pie a la cumbre de las montañas. 

Altitud. A medida que aumenta la altitud sobre el nivel del mar se incre
menta el efecto de las radiaciones; lo mismo sucede con las radiaciones térmi
cas o la intensidad de la radiación ultravioleta (Fig. 117). 

Sin embargo, la temperatura media anual desciende y lo hace a razón de 
0,50 a 0,55º cada 100 m de altura en las montañas no tropicales (Alpes sui" 
zos, 0,525; MóRIKOFER, 1959). . 

Este descenso térmico tiene como consecuencia un acortamiento correspon
diente en el período de vegetación. Observaciones a lo largo de dieciséis años 
en los Alpes septentrionales dieron como resultado que el período de vegetación 
promedio sin nieve es de ocho a nueve meses a 1000 m de altura sobre un llano, 
de siete a ocho meses a 1500 m, de seis meses a 1800 m y de unos tres meses 
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y medio a 2400 m. La figura 118 representa el tiempo con y sin nieve en las 
laderas de solana y umbría en el valle del Inn en el Tirol. 
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FIG. 118. Innivación y fusión de la nieve en las 
laderas de solana y umbría en el valle medio 
del Inn. (Fechas promedio de 16 años de obser
vaciones.) Se indica la temperatura atmosférica 

en el tiempo de fusión de la nieve (según 
F. v. KERNER en c. SCHROTER, 1913). 

La frecuencia de las nevadas depende de la altitud y la latitud. Como regla 
aproximada puede aceptarse para Suiza que el número de días de nevada co
rresponde a la veinteava parte de la altitud sobre el nivel del mar en metros 
{figura 119). 

MCiRIKOFER y PERL (1944) han investigado la dependencia de la duración 
<le la nieve con respecto a la cantidad media de nieve en invierno a medida que 
aumenta la altitud sobre el mar en los Grisones. 

Fw. 119. Número de los días de nevada en 
Suiza en función de la altitud de la localidad, 
en el año 1947 (según BucHER en N. Z. Z., 

Nr. 356). 
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El acortamiento en el período de vegetación tiene como consecuencia una 
aceleración de los procesos vitales, en especial de la floración y la fructificación. 
En la alta montaña, en el bótde de las nieves perpetuas, aparece el mismo cua
<lro en cuanto a la fructificación que en los países desérticos y esteparios. Las 
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semillas de las plantas de ventisquero del Salicion herbaceae del piso alpino 
superior pueden germinar bien a pesar de que el período de vegetación sea 
muy corto (véase pág. 529). 

Altitud media. Si el clima tiende más a condiciones oceánicas, tal como su
cede en las cumbres de las montañas aisladas, la mayoría de los límites superio
res experimentan un descenso. Las elevaciones extensas favorecen, por el con
trario, el ascenso de muchos límites. 

La altitud media del territorio afecta en primer lugar las condiciones tér
micas. Según QuERVAIN (1903), el aumento de la altitud media va paralelo a 
una elevación de las superficies isotermas, favorecida por la radiación incidente 
y por el calentamiento dinámico y un menor enfriamiento de las superficies ele-
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FIG. 120. Corte transversal a través de los Alpes (N.-S.) entre Linth y Adda y situación 
de los pisos altitudinales. C.c. Caricion curvulae, Rh.-V. ex. Rhododendro-Vaccinietum ex
trasilvaticum, Rh.-V.c. Rhododendro-V accinietum cembretosum, P.s. Piceetum subalpinum, 
P.m. Piceetum montanum, P.t. Piceetum transalpinum, F. Fagetum praealpinum, O. Orneto-

Ostryon. 

vadas. Esta característica térmica es motivo de que muchos límites asciendan 
hacia el centro del área elevada. CHRIST (1879) habló ya de las tierras altas de 
los Grisones como del Tibet suizo, e indica la alta situación del límite del bos
que en Engadina y en el valle de Münster. La región de Monteros a cerca de 
la Engadina presenta en los Alpes una fuerte elevación de las superficies iso
térmicas, especialmente durante las horas del mediodía (véase Fig. 121b, pági
na 220). 

Los límites más altos de vegetación y de cultivos de Suiza se encuentran 
también en el Valais central y la Engadina. 

De todos modos, la elevación del terreno no es la única responsable. Está 
igualmente relacionada con las escasas precitaciones. Los límites elevados de 
vegetación coinciden con los centros de la vegetación xerofítica de los Alpes 
interiores y la relación es aún más estrecha que la que existe con la altitud me
dia del terreno (BR.-BL., 1961; Fig. 155). 

Exposición. La distribución de muchos límites altitudinales que oscilan ha
cia arriba y hacia abajo, es función esencialmente de la orientación. La repre
sentación gráfica de la fusión de la nieve (Fig. 118) pone de manifiesto Ja prio
ridad de la cara Sur con respecto a la septentrional. A. DE CANDOLLE (1856) y 
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FrG. 121.· a, b y c. Altitud media, isotermas de julio y límite del bosque en Suiza (según 
DE QUERVAIN, H. LIEZ y E. !MHOF). 
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SENDTNER (1854) han considerado ya esta circunstancia. SENDTNER empleó mu
cho tiempo y fue constante en la determinación de los límites altitudinales en las 
diferentes exposiciones. En Baviera meridional encontró casi siempre los límites 
más altos en la orientación Suroeste y los más bajos en la Norte y Noreste, con 
una diferencia máxima de 213 m para Picea abies y de 140 m para Alnus 
viridis. 

Frn. 122. Diferencias en la insolación (se
gún DE MARTONNE). C-D recibe la radiación 
más intensa, D-E la menor, E F G permane-

ce a la sombra. 

' ' , ... , ' 
' ' A B 

' ' 

ff 

Las diferencias en el curso del límite de los árboles en los Alpes centrales 
de los Grisones orientales son muy inferiores; tal como muestra la figura 121, 
el límite superior del cembro es incluso algo superior en exposición Norte que 
en cualquier otra. Actualmente es muy difícil establecer el recorrido del límite 
climático de los árboles debido al pastoreo. 

El procedimiento de SENDTNER (1854, pág. 257) para corregir los límites de 
altitud con respecto a una exposición media no es válido, porque las plantas 
reaccionan de diversos modos frente a la orientación. Los heliófitos y plantas 
que buscan la luz alcanzan sus máximos de altitud en exposición al Sur, mien
tras que las plantas y comunidades de sombra lo alcanzan en exposición al 
Norte, Noroeste o Noreste. 
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Frn. 123. Variación diaria de la temperatura atmosférica. A 2 m de altura, sobre una 
superficie horizontal y en una ladera de 35 º orientada al SW. (según TuRNER, 1957) . 

Las diferencias en la radiación que llega a las laderas Norte y Sur de las 
montañas son muy superiores a las del llano. Según RüBEL, la suma de luz es 
de 1,6 a 2,3 veces superior en exposición al Sur que al Norte. Las grandes 
diferencias entre la vegetación de las laderas Norte y Sur vienen también con
dicionadas sin duda alguna por la distribución de la luz. 

Incluso de las situaciones más altas se citan temperaturas máximas del suelo 
sorprendentemente elevadas, como, por ejemplo, las de TURNER (1958) en el 
valle de Otz. El horizonte superior oscuro de humus crudo se calentó a princi
pios de julio hasta 80° e en una ladera de 35° orientada al sw. (curva diaria, 
véase Fig. 123). 
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Si se considera la vida orgamca en su conjunto, destacan sin más las con
diciones favorables de las laderas sur, suroeste y sureste. En los Alpes suizos 
orientales la vida vegetal asciende unos 400 ó 500 m más en la cara sur que 
en la norte. La ladera norte del Piz Languard en Pontresina tiene glaciares a 
partir de 2800 m, mientras que en la cara sur, a 3150 m, todavía se ven man
chas de Caricetum curvulae, y por encima de los 3200 m aún se encuentran 
más de 40 fanerógamas. 

Los límites «climáticos» medios son inferiores en la ladera sur a los límites 
reales «orográficos», y en la ladera sur, superiores. En algunos casos pueden 
apreciarse desviaciones importantes. Así, en la alta Engadina el límite orográ-

FIG. 124. Habitaciones veraniegas y cultivos en la solana; bosque de abeto rojo subalpino 
y montano en la umbría, Remüs, 1200 m, Baja Engadina. (Foto R. GRASS.) 

fico del pastizal en orientación sur sobrepasa los 2900 m y en la umbría se 
queda ya a 2600 m. La asociación de Carex curvula alcanza hasta 3050 m en 
la ladera sur del Piz Sesvenna, pero en la cara norte se detiene ya a 2650 m. 
La flórula culmina! de las mayores elevaciones se refugia en los lugares protegi
dos de la ladera sur en busca de calor. 

Los sembrados, frutales y viñedos más elevados se encuentran, junto a los 
pueblos más altos, en la ladera sur. Las laderas de umbría de las montañas 
quedan generalmente ocupadas por los bosques (Fig. 124). 

En los países secos, ya en la Europa meridional, la zona de la umbría ofrece 
mejores condiciones de mantenimiento y regeneración a los bosques y lleva una 
flora más exuberante y rica en especies, que influye a su vez en la formación 
de humus y en el grado de acidez del suelo. 

Acerca de las condiciones térmicas extremas de las dolinas, ver pág. 234. 
Los dos ejemplos siguientes ilustran numéricamente las diferencias de tem

peratura que se dan entre distintas exposiciones. 
La temperatura medida junto a la superficie del suelo muestra diferencias 

mucho más acentuadas que a 5 6 10 cm sobre el suelo, donde las corrientes de 
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TABLA 13. Temperaturas en la superficie del suelo y a 10 cm de altura en las vertientes 
norte y sur de una pequeña colina en la estepa polaca junto a Sandomierz el 12 y 13 de 

agosto (según DZIUBALTOWSKI) 

Hora del día 8 JO ~1~ ~1~ 20 __::_l_z_ 4 6 8 

Superficie del suelo : 
ladera sur, ºC ... ... ... 21,4 26,0 31 ,0 36,2 32,5 25,4 19,8 17,4 15,0 13,8 14,8 19,0 
ladera norte, ºC . ..... . . . 14,1 15,8 16,0 17,1 19,0 17,4 14,2 12,6 11,0 10,6 11 ,7 13,4 

Estrato herbáceo a 10 cm 
de altura: 

ladera sur, ºC ... ... 19,4 19,6 20,1 22,6 21 ,6 17,8 14,0 12,8 10,0 9,8 13,2 16,8 
ladera norte, ºC ...... ... 15,9 16,6 18,0 19,0 20,2 18,4 14,0 12,6 10,4 10,0 13,0 15,8 

viento ponen claramente de manifiesto sus efectos compensadores. Las diferen
cias térmicas entre los estratos arbóreos situados en orientación distinta se equi
libran más fácilmente en una región con pequeñas colinas que en las montañas, 
donde la acción protectora de las laderas acentúa las diferencias incluso en los 
estratos superiores. 

BuJOREAN estudió en 1936, a lo largo de un año, las temperatur&s extremas 
de las comunidades vegetales de las laderas norte y sur de una colina de 36 m 
de altura en Cluj. Obtuvo las curvas representadas en la figura 125. 

FIG. 125. Curso de las temperaturas extremas 
medias mensuales (según BuJOREAN, 1936). 
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La ladera sur está habitada por un pastizal estepario prox1mo al Festucion 
vallesiacae, donde predominan Stipa pulcherrima, St. lessingiana, Carex humilis, 
Centaurea trinervia, !nula ensifolia y Salvia nutans; en la ladera norte predo
minan las hierbas altas, como Laserpitium latifolium, Phlomis tuberosa, Ajuga 
laxmannii, etc., y algunos arbustos (Evonymus europaeus, Viburnum opulus y 
V. lantana, entre otros). 

La oscilación anual de la temperatura en la cara sur no es inferior a 71º, 
y en la norte tan sólo de 38°; la máxima media en la solana es de 18º y en la 
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umbría de 9º; la mm1ma media en expos1c10n al suP es de 0,6° y al nor
te 3,7° C. El período sin heladas fue en la cara sur cuarenta y dos días más 
corto que en la norte. 

Las condiciones extremas de temperatura de la ladera sur explican las posi
bilidades de supervivencia de la vegetación esteparia, reliquia dentro de una re
gión de clímax forestal. 

Diferencias en la temperatura del suelo. Las vanac1ones de la temperatu
ra del suelo en. las distintas orientaciones son válidas incluso en el estrato más 
profundo de las raíces y son más significativas ecológicamente que las diferen
cias en la temperatura atmosférica. Tenemos información eh tal sentido a través 
de las observaciones de KERNER en los Alpes del Tirol (Fig. 126). 
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Frn. 126. Influencia de Ja exposición so
bre la media anual de la temperatura del 
suelo a 80 cm de profundidad (curva se-

gún datos de KERNER, 1867 a 1869). 

· Los prácticos de la silvicultura se han ocupado también de la influencia de 
la orientación sobre la · temperatura. 

BüHLER (1918, pág. 238) demostró que durante todo el tiempo de vegetación 
la temperatura del suelo en Zürich a 5 cm de profundidad es superior a la 
atmosférica en todas las orientaciones, a excepción de la norte. Las diferencias 
son máximas en pleno verano y al mediodía. La temperatura del suelo alcanzó, 
por ejemplo, el 23 de agosto a las trece horas, a una profundidad de 3 a 5 cm, 
los 38º, mientras que la atmosférica a la sombra y al mismo tiempo dio 28,2º. 

Por el contrario, las diferencias de exposición bajo la densa capa de unas 
hayas frondosas de veinte años de edad no implican variaciones en la tempe
ratura del suelo. 

SHREVE, BATES, GAIL y otros han estudiado, con norteamericana generosi
dad, el problema de la influencia de la orientación sobre la vegetación. 

SHREVE colocó a 2130, 2440 y 2740 m de altitud en las montañas Catalina 
de Arizona unos termómetros con registro automático a 10 cm de profundidad 
en el suelo de comunidades vegetales naturales. Realizó estas observaciones de 
mayo a septiembre y obtuvo como resultado numérico que las diferencias en la 
temperatura del suelo entre las caras sur y norte aumentan con la altitud sobre 
el nivel del mar. Los grandes contrastes entre la vegetación de las laderas norte 
y sur en localidades altas de la montaña están de acuerdo con estos resultados. 

Perfiles transversales. BATES (1923) da un perfil transversal, muy expresi
vo desde el punto de vista microclimático, a través de un valle de dirección 
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este-oeste en las Montañas Rocosas (véase Fig. 127). La inclinación de las lq
deras era de unos 25º . En promedio, la elevación de la temperatura en la ladera 
sur corresponde a una evaporación superior y a una disminución de 1a humedad 
del suelo, tal como cabía esperar. Las temperaturas máximas de la superficie 
del suelo en la exposición sur parecen decisivas para la composición del estrato 
arbóreo, ya que pueden afectar a muchas plántulas. Las de Pinus ponderosa 
parecen ser las más resistentes, crecen rápidamente y con raíces bastante pro
fundas. 

Umbría 
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Fw. 127. Perfil transversal miéroclimático a través de un valle que discurre de Este a 
Oeste en las Montañas Rocosas, Colorado; muestra la influencia de la exposición sobre la 

temperatura de la superficie (A), la temperatura del suelo (B) y la evaporación (C). 
(Media de julio y agosto; construido según BATES.) 

Las dos laderas de los Andes, a la altura de Mendoza y Valparaíso, presentan 
unas diferencias enormes en cuanto a flora y vegetación. Al Este hay una ve
getación xerofítica ordenada en distintos pisos y en el lado de Chile un bosque 
planifolio muy frondoso. 

Si sucede que la ladera que queda sin precipitaciones corresponde a la lade
ra sur de la montaña, las diferencias debidas a la exposición se ven acentuadas 
al máximo (estribaciones meridionales de los Alpes berneses en Suiza, los Alpes 
de Otztal en el Tirol, ladera sur del gran Atlas). Según GAIL (1921), estas con
diciones extremas reinan también en las montañas de Idaho. La humedad rela
tiva media en verano en la cara noreste es un 22 % superior que en la cara 
suroeste sometida a la acción del viento. 

La evaporación máxima coincide con la humedad mínima del suelo (figu
ra 128). Por ello, en la exposición suroeste todas las plantas anuales están que
madas a principios de agosto. El árbol forestal predominante es aquí Pinus pon
derosa, que soporta bien la sequedad, mientras que en la ladera noreste predo
minan los bosques más mesófilos de Pseudotsuga. 

Hemos estudiado con PALLMANN comparativamente las condiciones térmicas 
de distintas comunidades vegetales en el marco de las investigaciones fitosocio· 
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lógicas y edáficas realizadas en el Parque Nacional Suizo. Fue especialmente 
favorable para estudios comparativos la colina del Plan de la Posa, junto a 
Fuorn (1920 m). 

Allí predominan: en la ladera sur muy inclinada el Pino-Caricetum humilis 
abierto, en exposición este y poca pendiente el Mugo-Erícetum carícetosum hu
mílis, en exposición oeste el Mugo-Ericetum hylocomíetosum, en exposición nor
te el M ugo-Rhododendretum hirsuti y un estadio inicial del Rhododendro-V acci
nietum. Representamos gráficamente las diferencias en las temperaturas atmos
féricas, del suelo y de su superficie desde el 17 de noviembre hasta el 20 de 

Junio, Julio , Agosto , sept. cmJ 
Jllll 
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fIG. 128. Humedad del suelo durante 1915 en exposición SW. y NE., evaporación en la 
ladera SW. y coeficiente de marchitez (según F. W. G ALL). 

mayo y bajo la capa de nieve (véase Fig. 116). Su influencia sobre la compo
sición y distribución de las comunidades, así como en la formación del suelo, 
es enorme (véase BR.-BL., PALLMANN y BAcH, 1954). 

El suelo húmico carbonatado inicial corresponde al Pino-Caricetum humilis, 
el suelo carbonatado subalpino poco profundo al Mugo-Ericetum caricetosum 
humilis, el suelo húmico carbonatado, forestal, subalpino, degradado al Mugo
Ericetum hylocomietosum, y el suelo húmico, carbonatado, forestal, subalpino, 
extremadamente degradado al Mugo-Rhododendretum hirsuti (perfiles, véase pá
gina 441). 

La acción de la orientación de la ladera se ve también influida por su pen-
diente y por la conformación del suelo por encima de la ladera. · 

En todas partes se presentan diferencias en la vegetación, que coinciden con 
la orientación de las laderas. Sólo se presentan en exposición sur el Ononi-Pi
n:etum, Mugo-Ericetum caricetosum humilis, f unipero--Arctostaphyletum y Festu-
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cetum variae en los Alpes, el Genisto-Arctostaphyletum y las asociaciones de pas
tizales secos del Festucetum eskiae y del Hieracio-Festucetum spadiceae de los 
Pirineos, entre otras (véase BR.-BL., 1948). 

En gran parte de los Alpes el curso natural del límite climático del bosque 
ya sólo se puede seguir en zonas de umbría con una conformación desfavorable 
del suelo (Fig. 130). 
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FrG. 129a y b. Exposición, distribución altitudinal y pendiente del suelo en el Rhodo
dendro-Vaccinietum (a) y Pino-Caricetum humilis (b) de la región del Parque Nacional 

Suizo. (PALLMANN y BR.-BL.) 

Exclusivamente o preponderantemente en zonas de umbría se desarrollan . 
el bosque de cembro y rododendro (Rhododendro-Vaccinietum cembretosum) y 
el Luzuletum spadiceae en los Alpes, el Saxifragetum aiugaefoliae en los Pirineos 
y el Sedo-Arenarietwn, formado principalmente por especies ártico-alpinas, en 
Irlanda occidental (BEN BULBEN). 

Las colonias de plantas amantes del calor y la sequedad de la flora medi
terránea y sarmática en la Europa central y septentrional se encuentran casi 
siempre en las laderas sur, sureste o suroeste de los flancos de los valles, colinas 
u ondulaciones del terreno ; mientras por el contrario, en Europa meridional, ya 
en Francia, la vegetación forestal centroeuropea está limitada a las laderas norte, 
de umbría. Ejemplos clásicos al respecto son la Montagne de la Sainte-Baume 
en Marsella (MOLINIER, 1939) y el Pie St. Loup en Montpellier. 

El mapa en colores de la vegetación de la Sainte-Baume (Provenza) de R. Mo-· 
LINIER (1939) pone estas diferencias claramente de manifiesto. En las laderas 

227 



sur se encuentran poblaciones de Quercus ilex y sus estadios de degradación 
hasta cerca de la cresta; en la ladera norte, con mayor pendiente, existe un 
hayedo relictual, rodeado de poblaciones de Quercus pubescens. 

FIG. 130. Situación del límite del bosque en distintas expos1c10nes en Jos Dolomitas de la 
Baja Engadina. A, dominio climácico de los bosques de cembro y alerce; B, dominio cli

mácico del Caricion curvulae; C, dominio climácico de los líquenes crustáceos. 

TüxEN y DIEMONT (1937) dan un esquema muy representativo de la distri
bución de las subasociaciones y facies del Fagetum boreoatlanticum en las dis
tintas exposiciones (Fig. 131). 

FIG 131. Distribución de las subasociaciones y facies del 
Fagetum boreoatlanticum según las distintas exposiciones 

en el Harz (de TüxEN y DIEMONT). 

TÜXEN (1954) ha investigado la ordenación condicionada por el relieve de 
las comunidades forestales naturales en el borde septentrional del Harz y ScHLÜ
TER (1959) lo ha hecho en el bosque de Turingia. Ello indujo a TÜXEN a esta
blecer el concepto de enjambre climácico, que se refiere a la conformación de 
la vegetación clímax condicionada por la exposición. 
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En los grandes y profundos valles de los ríos con orientación Este-Oeste, el 
bosque tiene influencia montana o boreal y desciende mucho hacia abajo en 
la ladera norte, mientras que en la ladera sur las especies termófilas ascienden 
valle arriba. Esta circunstancia se puede observar muy claramente en el alto 
valle del Danubio, en el valle del Rhin y del Main (VoLK), pero · sobre todo en 
el Dniester, en Ucrania, donde el pastizal seco de la asociación de Poa versico
lor y Scutellaria lupulina y los matorrales de Amygdalus nana, Ephedra, etc., 
quedan limitados a la solana, mientras que en la umbría se encuentra el Querco
Carpinetum podolicum totalmente verde (Fig. 132). 

FIG. 132. Distribución de los bosques en el valle del Dniester junto a Zalesczyki . En la 
orilla N.-NE., bosques del Querco-Carpinetum; orilla S.-SW., monte bajo xérico 

y pastizal estepario. 

La influencia de la orientación de la ladera se ve aquí potenciada por gran
des pendientes , sobreplomado, protección frente al viento y la irradiación. Ello 
explica la presencia como reliquia de Ephedra distachya centroasiática y me
diterránea en la pendiente sur, rocosa, del valle del Dniester. 

Estos hábitats son muy apropiados para el mantenimiento de reliquias de 
comunidades termófilas. Las laderas septentrionales abruptas y sombrías ofrecen 
por otro lado a las reliquias de comunidades de períodos climáticos fríos y des
favorables la posibilidad de permanecer bajo un clima general totalmente cam
biado, rodeadas por una vegetación totalmente distinta. 

Si una comunidad se extiende a lo largo de distintos pisos de vegetación 
puede suceder que al ascender vaya pasando progresivamente de la ladera norte 
a la ladera sur (Empetro-Vaccinietum, Caricetum curvulae y Salicetum herbaceae, 
entre otros}. En el paso de un círculo de comunidades a otro se producen unas 
variaciones semejantes en la exposición. BOYKO (194 7) ha ilustrado esto con el 
ejemplo de la variación de la exposición de algunas especies al pasar del círculo 
mediterráneo de comunidades al saharosindiano a través del irano-cáspico. 
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Según BoYKO (1947) , la radiación es decisiva para la existencia natural del 
Quercetum aegilopsis en Palestina. La figura 133 muestra que las localidades se 
encuentran en lugares · poco inclinados con gran insolación, o en laderas sur, 
sureste o suroeste, cuando la pendiente es acentuada. 

La relación de la intensidad de la radiación a lo largo del año con respecto 
a la orientación de la ladera y la pendiente viene representada en la figura 134, 
de GESSLER (1925). 
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FIG. 133 . Influencia de la radiación sobre la distribución del 
bosque de Quercus aegilops en el monte Carmelo en Palestina 

(según BoYKo) . 

• Querceturn aegilopsis. 
O Arboles aislados como avanzadillas . 

Según TROLL (1941), las diferencias más acentuadas en la expos1c10n a las 
radiaciones se encuentran en los países subtropicales. El mapa de la vegetación 
del Nanga-Parbat en el Himalaya occidental muestra claramente la localización, 
muy bien definida, de las comunidades mesófilas, del bosque húmedo de coní
feras , de los bosques de abedules y los pastizales en la umbría, mientras que las 
laderas sur soportan una estepa xérica de artemisia. Las condiciones térmicas 
varían, naturalmente, en el mismo sentido que la radiación. 

Inclinación. La pendiente de la superficie del suelo puede influir directa 
o indirectamente. 

El efecto indirecto se basa en la modificación del suministro de agua del 
suelo y en la variación del ángulo de incidencia de la radiación solar, que mo
difica su intensidad. Si el cielo se mantuviera siempre claro, una superficie plana 
en Davos a 1500 m recibiría anualmente 141 992 calorías gramo, mientras que 
otra perpendicular al sol recibiría 255 061 calorías gramo (DoRNO). 

Cuanto mayor sea la pendiente, más se acelerará la erosión mecánica y la 
circulación del agua en la superficie y el interior del suelo; esto puede ser fa
vorable en los climas húmedos, pero es desfavorable para la cubierta vegetal en 
climas áridos. 

Mientras en los pastizales pisoteados y compactos fluye superficialmente más 
de la mitad del agua de las precipitaciones, los buenos suelos de bosque captan 
la totalidad de las lluvias, incluso si la pendiente cae entre el 75 y el 85 % 
(BURGER, 1948). 
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Según RoMELL (1922 , pág. 254) los suelos muy inclinados, incluso en la 
Escandinavia húmeda, son normalmente ricos en oxígeno, a consecuencia de la 
buena circulación del agua. Por ello, pueden soportar bosques, incluso bajo con
diciones de humedad desfavorables. 

La pendiente de las laderas abruptas actúa directamente en la selección de 
las plantas colonizadoras y en los depósitos de los productos de alteración de 
la roca. 

FIG. 134. Pendiente de la ladera e 
intensidad de la radiación (según 

G ESSLER, 1925) . 
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En un pedregal abierto sobre una ladera se ordenarán las piedras según su i 1

1

.: .•. ; 

tamaño: arriba quedarán las menores y al pie las mayores. El ángulo de la . 
pendiente del pedregal está determinado por el tipo de fractura y la textura 
de la pradera y no por sus tamaños. Cuanto más macizo, anguloso y grueso, más 
pendiente será el pedregal. Así, las laderas de granito alcanzan hasta pendien- 1 

tes de 43º y las de pizarras réticas tan sólo 30º (véase pág. 416). ! 1 

Cuanto más pendiente sea la ladera, más fácil y más rápidamente flui-
rá, naturalmente, el agua, e igualmente le pasará al pedregal y al mismo suelo. 

Si el subsuelo está helado o es impermeable, se produce fácilmente el des~ 
lizamiento del suelo o solifluxión. Se ve favorecida por la congelación y des-

231 



hielo frecuentes de los horizontes superiores saturados por el agua de fusión 
de la nieve. 

La vegetación de las laderas muy pendientes de los países subtropicales 
secos, pero ya en los Alpes meridionales y en los Pirineos, está expuesta al 
arrancamiento o al recubrimiento por precipitaciones intensas (véase también 
figura 250, págs. 262 y 419). 

En la alta montaña fuerte inclinación significa poca duración de la nieve . 
La vegetación de las laderas empieza su actividad mucho antes que en los lu
gares llanos, y no sólo porque la nieve se funde antes, sino también porque la 

Fw. 135. Anchos cauces de aludes y pedregales móviles en el Mount Cook, Nueva 
Zelanda. (Foto P. HAFFTER.) 

nieve va a parar al valle en forma de aludes como consecuencia de la ley de 
la gravedad. Sin embargo, en las laderas con gran pendiente se mantienen ex
tensas superficies sin bosque por la acción de aludes y arrastre de pedregales, 
con lo que resulta favorecido el descenso de comunidades vegetales alpinas ha
cia el interior de la zona forestal (Fig. 135). 

La vegetación herbácea en las laderas muy pendientes adquiere con frecuen
cia la forma de gradería (Fig. 136). 

El desarrollo de la clímax del suelo y de la vegetación se ve influido en úl
timo término por las condiciones de la pendiente. La formación climática del 
suelo, y con ella la clímax de la vegetación en las montañas de la zona templada 
y sobre rocas calcáreas, sólo podrá alcanzarse cuando la pendiente sea inferior 
a 10 ó 15º. La acidificación de suelos básicos en las laderas muy pendientes se 
ve impedida por la llegada constante de piedras y aguas ricas en cal, lo mismo 
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que por una humificación difícil. Las clímax de la vegetación del piso alpino 
de los Alpes centrales (el Caricion curvulae) y de los Pirineos (el Hieracio-Fes
tucetum supinae) están por ello limitadas, en montañas calcáreas, a los llanos y 
a las laderas poco pendientes (véanse págs. 616, 712). 

Fw. 136. Pastizal en gradería de Festuca spec. Lavadera de Oro de la Cueva Colorada, 
Andes argentinos . (Foto CASTELusos.) 

Hondonadas heladas. Las temidas hondonadas heladas y las corrientes de 
aire frío que se desarrollan en días cálidos del verano en los pedregales de la 
ladera están determinados por el relieve . 

Como ejemplo, trataremos las hondonadas heladas del suroeste del Jura sui
zo, las llamadas «seches». Son hondonadas aplanadas que, incluso en plena 
zona forestal, a 1000 ó 1400 m de altitud, se encuentran totalmente sin bosques 
y las habitan a lo sumo algunos abetos rojos enanos y deformes que no merecen 
ni el hacha ni la sierra. Las pequeñas ramas se han desarrollado en un gran 
número; se encuentran tan apretadas unas a otras que es prácticamente imposi
ble introducir un palo en el interior del entramado de ramas. Estas «seches» 
se encuentran frecuentemente bajo condiciones muy frías. Incluso en los meses 
de junio a agosto presentan una serie de días de helada con temperaturas mí-
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nimas entre 1 y 6° bajo cero. PrLLICHODY (1921) ha efectuado medidas de la 
temperatura en la hondonada de La J oux en Les Ponts (1100 m) a lo largo de 
tres años. La temperatura mínima media de la semana del 20 al 27 de febrero 
de 1901 fue de - 29º en la hondonada y sólo de - 14º en el monte alto situado 
tan sólo 120 m más al sur. En la segunda mitad de mayo se determinó una 
mínima media de - 5, 1 º y de - 2° entre el 19 y el 25 de junio. La media de 
las mínimas durante esta misma semana de junio fue de +4,6º C en el bosque 
situado algo más arriba (véase también J. L. RICHARD, 1961, pág. 605). PFAFF 
describe hechos semejantes en el Tirol (1933). Se encuentran en todos aquellos 
lugares donde haya un descenso de aire frío y acumulación del mismo en hon
donadas. 

FIG. 137. Inversión de los pisos de vegetación en la ladera noreste del Turkul, Cárpatos 
orientales; Pinus mugo en el fondo del valle y abetos rojos en la ladera. (Foto FIRBAS, 

excursión S.l.G.M.A.) 

Las medidas de W. ScHMIDT en una dolina junto a Lunz (1270 m) ponen de 
manifiesto lo extremas que pueden ser las condiciones térmicas en estas hondo
nadas frías. Las temperaturas extremas entre 1928 y 1932 fueron de +31,6 
y - 51,0º C (oscilación anual, 81 ,6º). Durante el mismo período de tiempo la 
oscilación en Viena fue de 59, 7°, y en la cumbre del Sonnblick ( 3106 m) de 
45 ,5º C, no mucho más de la mitad. De este modo es fácil comprender que los 
estratos de vegetación estén invertidos en la dolina. La diferencia de temperatura 
durante el mes de enero entre el fondo del valle y el borde superior, 150 m más 
alto, fue de 27º C. 

La inversión de las temperaturas se presenta también en las grandes cuen
cas con aire frío estancado. El valle del alto Engadina, cubierto de bosques y 
con temperaturas siberianas, representa un lago de aire frío. Si en la gran cuen-
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ca del alto Engadina, entre Schlarigna y Bever, no tiene lugar actualmente el 
rejuvenecimiento del alerce , mientras que en las laderas cercanas se desarrolla 
bien, ha de ser debido a las heladas locales tardías. 

En el invierno de 1905 se registraron en St. Moritz-Bad, a 1780 m, míni
mas de -36º y -38º. En el Bernina (2310 m), a una altitud 500 m superior, 
por encima del lindero del bosque, la mínima no bajó nunca por debajo de 
- 24º C. De aquí se deduce que el límite superior de los bosques de Picea, 
Larix o Pinus cembra en los Alpes no puede estar determinado en ningún caso 
por las mínimas invernales . 

TURNAGE (1937) ha realizado medidas de estas inversiones de temperaturas 
con termógrafos en el Desert-Laboratory en la estepa desértica de la Sonora . 
El laboratorio se encuentra 100 m por encima del nivel del río. Las mínimas 
en la cuenca con aire frío se encuentran alrededor de los 9º F por debajo de las 
del Desert-Laboratory; de todos modos, no eran extrañas diferencias de 15º F y 
la diferencia de temperaturas llegó a ser en un caso de 23º F. 

BECK VON MANNAGETTA (1901) da unos buenos ejemplos de cuencas de aire 
frío en dolinas cársticas. HoRVAT (1961) ha prestado gran atención a esta cir
cunstancia y la ha descrito climática, fitosociológica y ecológicamente. 

Los Ponikve, en plena zona forestal del suroeste de Croacia, presentan restos 
de grupos inmigrantes pleistocénicos que provenían de los Alpes e iban hacia 
las altas montañas del sureste de Europa. 

Los Ponikve descritos ya por KITAIBEL en la zona del pino negro rastrero 
en Velebit constituyen un caso único; el fondo está habitado po:- comunidades 
de ventisqueros del Arabidion coeruleae y del Salicion retusae, mientras que en 
su entorno predomina el bosque (HoRVAT, 1953 , 1961). 

Corrientes de aire frío. FURRER ha estudiado la aparición y desaparición 
de las corrientes de aire frío al pie de las laderas de pedregal. Mensuró tempera
turas de 4º en pleno verano a 460 m en el pie norte de la cordillera Rigi, mien
tras que las temperaturas en la ladera del pedregal fueron de 20º . Dicho autor 
cita 25 especies montanas y subalpinas, que aparecen allí de un modo mayori
tario formando fragmentos de comunidades gracias al aire frío. Los campesinos 
han utilizado estos «rincones de viento» desde hace siglos para conservar ali
mentos y vino. CYSAT, cronista de Luzerna, señaló ya esta utilización claramente 
en 1661, pero fue el ginebrino DE SAUSSURE (1796) quien la interpretó correc
tamente (FURRER, 1961). 

Suelos helados. En los países con nieves abundantes , como en los países 
nórdicos o en la alta montaña, se llegan a constituir formas superficiales muy 
particulares por la influencia del deshielo, la solifluxión y la congelación que 
se designan como suelos estructurados. Se trata de cadenas, anillos o redes de 
piedras, donde las piedras planas se colocan muchas veces sobre los cantos. Los 
llamados suelos poligonales han de deberse a la acción de contracciones (véa
se Fig. 226); se presentan en suelos de grano fino y pobres en vegetación, en 
las regiones glaciales, pero también en las zonas áridas (suelos salinos). También 
se presentan suelos poligonales en los Alpes. GrACOMINI (1943) describe un 
suelo poligonal con Polytrichetum sexangularis en el pequeño San Bernar
do (2650 m) . 

Las guirnaldas de piedras , los montones de tierra móvil y las corrientes de 
piedras son fenómenos de movimiento determinados por las heladas, que se 
ven incrementados por acción del transporte del agua de fusión y de lluvia. Se 
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forman así acúmulos de hasta un metro, que en las altas montañas del Parque 
Nacional Suizo, por ejemplo, influyen en la configuración del microrrelieve en 
algunos lugares, así como en la distribución de la vegetación. 

Especialmente en trabajos publicados en Escandinavia se encuentran detalles 
acerca de dichas formas superficiales; TROLL (1948) hace una revisión exhausti
va de la solifluxión y de los suelos estructurados. 

2. Luz 

El calor radiante y la luz no se diferencian entre sí más que los sonidos 
agudos y graves, utilizando una comparación de KóPPEN. La zona del espectro 
efectiva para la radiación térmica es sobre todo la del infrarrojo y la radiación 
que confiere luminosidad es principalmente la de la zona azul-violeta. En la 
práctica no puede realizarse una distinción precisa entre los distintos tipos de 
radiación según su acción biológica. 

La luz solar llega en parte como «luz directa» a la Tierra y otra queda dis
persada por la atmósfera y llega al suelo en forma de «luz difusa». 
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FIG. 138. Influencia del grosor de la 
atmósfera sobre la radiación solar a dis
tintas alturas del sol (10º y 90º); A, a 
10 m sobre el nivel del mar; B, a 1780 m 

sobre el nivel del mar (según 
PAULLING, 1919). 

Las luces directa y difusa componen la luz total de la que disponen las 
plantas expuestas al sol. 

Se producen pérdidas en la energía radiante debido a la absorción selectiva 
y a la dispersión por los gases o el vapor de agua, por absorción y reflexión 
por las nubes y las nieblas, así como por la absorción en reacciones químicas. 

Según DoRNO, llega al nivel del mar tan sólo la mitad de la energía solar 
total, y si se considera la nubosidad llegará una cantidad sustancialmente menor. 

La radiación celeste difusa adquiere gran importancia en grandes partes de 
la Tierra, donde la nubosidad es abundante. Su magnitud es aproximadamente 
un décimo de la radiación solar que llega al suelo (MÜRIKOFER, 1948). 

Acción ecofisiológica de la luz. La acción ecofisiológica de la luz recibe 
la atención que se merece en los tratados de Fisiología Vegetal. Una de las últi
mas revisiones acerca de los efectos fisiológicos de la luz pueden encontrarse 
en el «Handbuch der Pflanzenphysiologie» («Tratado de Fisiología Vegetal»), al 
que remitimos. 

La energía radiante es la que influye en primer lugar sobre los procesos vi
tales de las plantas, actúa también sobre la distribución de las comunidades 
vegetales por sus efectos favorecedores o inhibidores. 
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El crec1m1ento y la conformación están determinados principalmente por las 
radiaciones violetas y ultravioletas de longitud de onda media. 

La luz visible es decisiva para la asimilación del anhídrido carbónico y la 
que mejor se utiliza es la de longitud de onda larga, aunque en la zona ultra
violeta de onda larga, y quizá en el infrarrojo se dé también una débil asimi
lación. 

Influencia sobre el crecimiento. Desde las investigaciones de BoNNIER, fre
cuentemente citadas, acerca de las modificaciones en la apariencia de plantas 
del llano trasplantadas a la alta montaña, se ha intentado atribuir al sol de altura 
una acción inhibidora del crecimiento debido a la radiación ultravioleta. 

Las plantas de alta montaña tienen un crecimiento compacto , flores de co
lores vivos y son ricas en clorofila, por lo menos resulta así de la consideración 
de las plantas de los ventisqueros (HENRICI, 1918). Por el contrario, las hojas 
de plantas de prado sometidas intensamente a la acción del sol contienen menor 
cantidad de clorofila que las hojas de las mismas especies en localidades infe
riores. 

Los intentos de HENRICI (1918) para determinar la asimilación de anhídrido 
carbónico por las plantas alpinas dan unas curvas distintas para individuos de 
la misma especie en 'tierras bajas o en el piso alpino. Los individuos de la lla
nura empiezan a fijar anhídrido carbónico a intensidades pequeñas de luz; la 
curva de asimilación de los individuos alpinos sometidos a una acción directa e 
indirecta de la luz solar continúa aumentando, cuando en los de la llanura ha
brá alcanzado el curso horizontal, o incluso desciende. En estos trabajos se ha
bría tratado posiblemente, igual que en los de BoNNIER, acerca de la influencia 
del clima alpino sobre el porte de las plantas, de individuos de la mismo espe
cie, pero de distinto ecótipo. La asimilación está influida de un modo decisivo 
por aquel factor que se halle en condición de mínimo. 

Actualmente disponemos de investigaciones experimentales realizadas por 
BRODFÜHRER (1955) en el Observatorio Físico-Meteorológico de Davos, a 1600 m 
de altitud. Se refieren al crecimiento de las plantas cuando reciben dosis escalo
nadas de radiación solar ultravioleta. Las distintas dosis de radiación se encon
traban entre 290 y 320 mµ,. 

De los resultados debemos destacar que las distintas especies o incluso razas 
vegetales reaccionan de distinto modo frente a la influencia de la radiación 
ultravioleta. Los individuos de igual compasión génica reaccionan del mis
mo modo. 

La reacción frente a la radiación ultravioleta muestra diferencias según las 
épocas del año. 

Estímulo a la germinación. La acc10n estimulante fótica y qu1m1ca de la 
luz se pone ya de manifiesto en la germinación de las semillas . La iluminación 
actuará acelerando, retrasando o inhibiendo la germinación según la «predispo
sición» de la semilla. Las semillas de Elatine alsinastrum, por ejemplo, pueden 
estar varios años en la oscuridad sin germinar, pero a la luz lo harán en 
un 100% y al cabo de dieciocho días. Se oponen a estas plantas que necesi
tan · luz para germinar otras que requieren oscuridad, como Nigella sativa, cuyas 
semillas a la luz no germinan, mientras a oscuras lo harán en un 100% después 
de pocos días (KINZEL, 1915). 

Una iluminación muy breve de las semillas de Lythrum salicaria, que no ger
minan al estar en la oscuridad , desencadena su germinación. La velocidad de 
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germinac10n aumenta primero muy deprisa, cuando la iluminación es débil, y 
luego muy lentamente, de modo que la curva de la germinación con respecto 
a la luz, como la de la asimilación, sigue un curso logaritmoide. Por tanto , la 
ley de la relatividad puede aplicarse también aquí (Fig. 139). 

Con una iluminación de 200 bujías métricas germinan ya el 43 % de las se
millas al cabo de cinco minutos, mientras que con una intensidad de 5 bujías 
métricas se alcanzaría el mismo resultado al cabo de unas tres horas. 
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Frc. 139. Influencia de la intensidad de 
la iluminación sobre la germinación de las 
semillas de Lythrum salicaria (BM, bujía 
métrica) . (según LEHMANN y LAKSHMANA, 

1924). 

La germinac1on de las semillas y las esporas no depende tan sólo de la in
tensidad de la radiación, sino que depende también de la calidad de la misma. 
Existen determinadas longitudes de onda que tienen un efecto muy significativo 
en la estimulación de la germinación; los musgos Dicranella heteromalla y 
Mnium punctatum sólo germinan con luz blanca, Tortella inclinata y Weisia 
viridula lo hacen mejor con la roja (LISTOWSKI , 1928); la formación de pig
mentos se comporta de un modo semejante (SIMONIS , 1938). 

El calor puede sustituir a la luz dentro de ciertos límites. 

Disposición de los vástagos respecto a la luz; conformación. La radiación 
térmica y la luminosa influyen sobre la orientación de las hojas y del vástago 
(plantas brújula). Investigaciones de laboratorio y observaciones de campo di
rectas en zonas de sombra y cuevas indican que la falta de radiación luminosa 
tiene como consecuencia un alargamiento de los vástagos, aumento del tamaño 
de los limbos foliares y variación en la forma de las hojas y del tallo. Paralela
mente a las modificaciones externas en el porte tienen lugar otras en la estruc
tura de los tejidos. Las hojas de sombra y oscuridad muestran las células del 
mesofilo más laxamente dispuestas y más a menudo la ausencia total de células 
en empalizada. El número de estratos celulares es menor que en las hojas ex
puestas al sol y los espacios intercelulares son mayores. 

Asimilación del anhídrido carbónico (fotosíntesis). El significado fundamen
tal de la luz en la asimilación del anhídrido carbónico es bien conocido. Aquí 
se transforma la energía radiante en energía química activa, bajo cuya acción 
se descompondrá el anhídrido carbónico en el cloroplasto y se producirán unio
nes orgánicas. Para realizar su función, sin embargo, las radiaciones luminosas 
han de ser absorbidas por la planta. 
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Los conocimientos en el campo de la fotosíntesis están sometidos a un pro
greso continuo. El resumen de PmsoN y MoYS E (1962) permite darse cuenta 
de la complejidad del fenómeno. 

Los trabajos de R. COMBES (1946) y colaboradores ponen de manifiesto la 
importancia de la luz en la síntesis de distintas sustancias químicas en la planta. 
También se debe a COMBES una exposición clara y completa de la acción fisio
lógica de la luz en general. 

Fw. 140. Cortes transversales de hojas de haya (Fagus silvatica). A , de una situación 
a media sombra; B, de un lugar muy soleado; C, de otro de sombra intensa; p, parénquima 
en empalizada; sch, parénquima lagunar; i, espacios intercelulares (según S TAHL, tomado de 

O. HERTWIG, Allgemeine Biologie). 

Si la iluminación es intensa, aumenta el número de los estomas y las partes 
subterráneas del vegetal, en especial los órganos de reserva, se desarrollan inten
samente; se forman más flores y más frutos, y se acelera también la maduración 
de los frutos. Una iluminación moderada favorece, por el contrario, la síntesis 
de materia viva y nuevas partes de los tejidos y ocasiona un crecimiento vege
tativo intenso. 

BüRSTROM y PEARSALL (véase pág. 240) estudian la actividad asimiladora 
bajo la influencia de la luz. 

Las reacciones que tienen lugar en la fotosíntesis son sólo en parte indepen
dientes de la temperatura y determinadas fotoquímicamente. Su velocidad varía 
juntamente con la intensidad de la luz. A medida que ésta aumenta, lo hacen 
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también cuantitativamente los productos de asimilación. Las reacciones no fo
toquímicas, las llamadas oscuras, son independientes de la luz y sensibles frente 
al calor (PmsoN y MoYSE, 1962). 

TABLA 14. Influencia de la iluminación durante 24 horas sobre la asimilación en hojas 
de trigo (cifras en mm/g de hojas frescas; C02 y asimilados expresado en hexosas) 

(según BuRSTROM, tomado de PEARSALL, 1949) 

Intensidad 

1 
3 

o 
2 900 
8 800 
8 000 
0000 

... 

... 

... 

... 

.. . 

de la luz en Lux 
C02 asimilado 

(a) 

... ... ... ... ... -0,042 

.. . ... ... ... . .. 0,004 

... .. . ... ... ... 0,057 

... ... ... .. . .. . 0,174 

.. . ... .. . .. . .. . 0,303 

Aumento en la planta de 

azúcar otros asimilados nitrógeno 
(b) (a-b) asimilado 

-0,038 -0,004 - 0,001 
-0,010 0,014 0,007 

0,012 0,045 0,019 
0,098 0,076 0,031 

0,127 0,040 

LUNDEGARDH trata profundamente el significado autoecológico de las curvas 
de asimilación. En todas las especies estas curvas crecen rápidamente en un 
principio; para un pequeño aumento progresivo de la intensidad de la luz se 
da un rápido aumento en la actividad asimiladora cuando dicha intensidad es 
baja. Más tarde la curva tiene una pendiente mucho menor; según la especie 
(o mejor, según el ecótipo) se llega más pronto o más tarde al momento en que 
se alcanza la iluminación óptima; un posterior aumento en la intensidad de la 
luz no tiene ningún efecto. Las hojas de sombra típicas muestran rápidamente 
este punto de inflexión, mientras que las de sol presentan curvas que van per
diendo pendiente lentamente (Fig. 141). 

In tensidad de la luz 

Fw. 141 . Curvas ecológicas de asimila
ción de hojas de sol y de sombra (según 

LUNDEGARDH). 

Oxalis muestra una curva de sombra que es horizontal a partir de 1/ 10 de 
la iluminación total, lo mismo que las de Melandryum rubrum y Circaea alpina. 
Las intensidades de luz que sobrepasen 1/10 no tienen ningún valor en la asi
milación de las llamadas plantas de sombra, o bien éste es muy pequeño. Nas
turtium representa la curva de asimilación de una hoja de sol, para la que no 
se alcanza jamás el óptimo, por lo que la curva no entra aún en el recorrido 
horizontal. 
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Luminosidad relativa. La necesidad de luz de las plantas y las comunida
des vegetales es una magnitud difícil de medir y oscila generalmente dentro de 
unos límites muy amplios. Se ha intentado determinar en su lugar los máximos 
y mínimos de luz bajo los que normalmente se desarrollan las plantas y las 
comunidades vegetales. 

Se entiende por luminosidad relativa la relación entre la intensidad luminosa 
en la residencia ecológica y la intensidad de la luz total al aire libre al mismo 
tiempo. La luminosidad relativa se expresa por un quebrado. Una luminosidad 
relativa de 1/3 significa que la intensidad de luz en la residencia ecológica 
es 1/3 de la luz total. 

Las grandes oscilaciones, frecuentemente repentinas, a las que está sometida 
la intensidad luminosa tienen como consecuencia que las medidas absolutas en 
residencias ecológicas o comunidades vegetales determinadas den sólo valores 
útiles cuando se registran de un modo continuo ( urnas lumínicas medias). Para 
la determinación de la luminosidad relativa pueden, sin embargo, tomarse me
didas aisladas y simultáneas realizadas por separado. 

Para facilitar las posibilidades de comparación se recomienda realizar las 
medidas para curvas de luz fitosociológicas cuando el día sea totalmente claro 
y sin nubes. A efectos comparativos puede también utilizarse la integral lumí
nica aproximada obtenida por medidas durante largos espacios de tiempo. 

Integral lumínica. Un kiloluxhora corresponde a la iluminación durante una 
hora de la intensidad luminosa de 1000 Hefnerlux (BIEBL); un lu."JC equivale a 
una bujía métrica. 

13.00 
13.30 
14.00 
14.30 
15.00 

Tiempo 

T ABLA 15 . Formación de integrales lumínicas 

Intensidad m edia de la In tens idad medfa de la luz Imens ida d media de la luz 
luz en Lux por media hO!'a en Lux por h ora en Lux 

23 000 26 500 30000 27 750 
28 000 29 000 

31 000 29 500 26 250 
19 000 25 000 

Suma de luz incidente en 2 horas: 54 000 l ux-hora =54 kiloLux-hora 

Las dificultades que se presentan para las medidas de la luz en poblaciones 
vegetales son grandes, tal como resaltan Roussa (1933), B rEBL (1 954) y PAs
TORI-BIRTI (1959). 

La medición de la luz en forma físicamente correcta es tan complicada que 
el fitosociólogo casi ni la puede considerar. 

Medida de la intensidad luminosa. WIE S:\"ER ha desarrollado un método de 
medida de la luz utilizable en el campo y que se introdujo en la Fisiología Ve
getal a principios de siglo. Se basa en el ennegrecimiento de un papel de cloruro 
de plata sensible a la luz. 

EDER-HECHT, entre otros , han desarrollado el método de WrnsNER. El fo
tómetro de cuña de EDER-HECHT permite medir sumas luminosas durante pe-
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ríodos determinados de tiempo, así como la intensidad luminosa en un momento 
dado. Este fotómetro ha encontrado utilización en muchos casos, pero actual
mente tiene tan sólo un interés histórico, al igual que el método de WrnsNER. 

En las medidas fitosociológicas se utiliza en su lugar el aparato de medida 
fotoeléctrica. · 

Con fines ecológicos puede utilizarse también la medida espectral con filtros 
(SEYBOLD, entre otros). 

El método fotoeléctrico para investigar la luminosidad en las plantas y co
munidades vegetales se realiza mediante un aparato de fácil manejo y da unos 
resultados suficientemente exactos. 

La base del principio de medida es la sensibilidad frente a la luz de la fo
tocélula de selenio. La corriente eléctrica generada al incidir la luz sobre la 
célula se indica por un galvanómetro. La unidad de medida es el lux. Cuando se 
conoce la distribución relativa de la energía en el espectro, puede calcularse 
el resultado de la medida en calorías gramo (cal g/ cm2 

• min). 
La fotocélula de selenio tiene una sensibilidad espectral semejante a la del 

ojo humano (límites de las longitudes de onda entre unos 300 y 700 nm, sensi
bilidad máxima entre 500 y 600 nm). La medida abarca, por tanto, la zona rojo
amarilla de las radiaciones, que es muy importante para la actividad asimiladora 
de las plantas. 

Se mide la radiación directa colocando la superficie de la fotocélula per
pendicularmente al sol. Esta posición se reconoce porque el aparato indicará un 
valor máximo. La radiación directa alcanza en Montpellier (25 m s. m.) valo
res máximos superiores a 150 000 lux, mientras que LüDI (1948), en la Schini
ge-Platte, a 2000 m, midió valores de 177 000, y una vez en mayo hasta de 
192 000 lux. 

La luz total (luz difusa+ luz solar medida horizontalmente) se mide mante
niendo la célula horizontalmente. Si se tapa la radiación solar directa se obtiene 
la luz difusa, que actúa en todas partes y en todo momento. 

El fotómetro es también útil para medir la irradiación de rocas, suelo y 
agua. 

En las medidas de luz hay que indicar siempre la cobertura del sol y la 
nubosidad al estilo de los meteorólogos. 

Para la cobertura del sol se utilizan las siguientes abreviaturas: 

Sº=No puede determinarse la situación del sol. 
Sl=Puede reconocerse al sol detrás de las nubes como área más clara. 
SZ=Puede verse el disco solar, que produce sombras. 
S3=El sol está algo encubierto. 
S4=Sol totalmente libre. 

La nubosidad se estima según una escala decimal. donde el O indica la 
ausencia total de nubes y el 10 el cielo totalmente cubierto. Debe indicarse 
también la densidad de las nubes: nubes delgadas, densas, muy densas. 

La medida fisiológica de la luz está sometida a un constante progreso, al 
igual que los . demás métodos de medida. Esto se puso claramente de manifiesto 
en. la discusión de los métodos en el Simposio de Ecofisiología en Montpel
lier (1962). 

DRUMMOND considera los métodos de medida más recientes tal como se 
.utilizan en el Eppley-Laboratory, U.S.A. GAST trata de Ja radiación solar, de 
sombra y terrestre, así como de su medida a través de nuevos radiómetros de 
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sol y de sombra. Las medidas realizadas por SLATYER en la Australia árida acerca 
de la temperatura máxima de la superficie del suelo en comparación con la ra-
diación solar se realizaron en una comunidad de Acacia aneura. '' 

BERGER-LANDEFELDT se ocupa de las radiaciones procedentes de las pobla
ciones vegetales. Si restamos la suma de las radiaciones que surgen de la po
blación de la suma de las radiaciones incidentes, obtendremos el balance de las 
radiaciones, esto es, la energía que está a disposición de las plantas en la unidad 
de tiempo y de superficie. Y a que las radiaciones procedentes de la vegetación 
y con ello el balance de las radiaciones, es diferente para cada comunidad, pa
rece apropiado no dejar de considerar estas relaciones en las medidas de luz 
sociológicas. 

Para el que no se ocupe de los aspectos fisiológicos, puede tratarse simple
mente tan sólo de determinar aproximadamente las condiciones de luz de las 
comunidades vegetales y de distinguirlas así, unas de otras, con ayuda de un 
aparato fácilmente transportable y asequible. 

Los resultados más útiles son los que se traducen en curvas diarias obtenidas 
bajo condiciones externas constantes en distintas comunidades cercanas. 

Climas lumínicos. Es un hecho conocido que las plantas de sombra de paí
ses meridionales o de la llanura pueden desarrollarse a plena luz cuando se 
encuentran más al norte o en las montañas. Sus exigencias en cuanto a luz va
rían con la latitud geográfica y con la altitud. Medidas de luz realizadas por 
WrnsNER en Betula pendula, B. nana, Acer platanoides y otras especies en Eu
ropa central y septentrional y en el Artico dieron como resultado que el mínimo 
de exigencia lumínica crece rápidamente de Sur a Norte. Por ejemplo, para 
Acer platanoides fue en Viena 1/55, en Hamar (Noruega) 1/37, en Dront
heim 1/28 y en Tromso 1/5. De aquí dedujo WrnsNER que las necesidades de 
luz de una planta son tanto mayores cuanto más se acerque a su límite polar. 
En este caso no debe olvidarse que con el método de WrnsNER se mide también 
una parte de la radiación calórica junto a la luminosidad. 

El clima de los países hiperbóreos se caracteriza por una gran uniformidad 
en la intensidad de la luz y por un largo período de radiación, ya que el sol no 
se pone en algunas épocas. 

Sin embargo, la intensidad de la radiación directa es relativamente pequeña 
debido a que el sol está siempre bajo sobre el horizonte. La importancia de la 
luz difusa aumenta, por el contrario, de Sur a Norte y la radiación ultravioleta, 
que perjudica a las plantas, es significativamente superior, por ejemplo, que en 
la Europa media. 

Donde la relación entre la luz solar directa y la difusa es más elevada es 
en la zona ecuatorial, por lo que el factor luz actúa allí en alto grado como con
figurador de primer grado de la vegetación. En las zonas desérticas y esteparias 
subtropicales la luz total no es tan intensa como quizá pudiera suponerse, lo que 
podría estar relacionado con el contenido relativamente elevado de polvo en el 
aire, que se lava rara vez por acción de las lluvias; las sumas de luz alcanzan, 
sin embargo, valores considerables debido a la escasa nubosidad. La nubosidad 
media a 60º latitud Norte supone un 61 % ; a 30º lat. N., 42%; en el ecua
dor, 58 % ; a 30º lat. S., 46 % , y a 60° lat . S. , 75 % . La ausencia de la nubosi
dad en las zonas áridas se pone claramente de manifiesto en la figura 142. 

Las intensidades de luz extremas de los países áridos sin nieblas no son 
de todos modos excesivamente altas. Por ello, no se observan daños produ~idos 
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por la luminosidad excesiva o duradera sobre las plantas esteparias o desérticas. 
La vegetación de sombra juega además en tales países un papel insignificante. 

Cuando el cielo está despejado, la luz total aumenta en las montañas con la 
altitud, como consecuencia de la gran transparencia de la atmósfera, mientras 
que la luz difusa disminuye. 

~<Z 

FIG. 142. Nubosidad media anual (según TESSEREINC DE BoRT, de SzYMKIEWICZ). 

Importancia fitosociológica del factor luz; climas lumínicos en la residencia 
ecológica. Ya que los procesos vitales de las distintas especies vegetales se des
arrollan dentro de determinados límites de luz, las comunidades vegetales ten
drán también su luminosidad óptima, que dependerá de la localidad (latitud geo
gráfica, altitud s.n.m., exposición, pendiente, cobertura), de la situación respecto 
a otras comunidades o estratos vegetales (efecto de sombra por estratos superio
res de vegetación), de la duración de la vegetación y del tiempo de vegetación 
con ausencia de nieve. 

Lo mismo que pueden diferenciarse los heliófitos (plantas de sol) de los 
esciófitos (plantas de sombra) correspondientes a modos de ser extremos, tam
bién podrá distinguirse entre comunidades vegetales amantes de la luz o de la 
sombra. Son heliófilas todas las comunidades unistratificadas y el estrato supe
rior de las multistratificadas de las zonas con nubosidad escasa o media, cuya 
luminosidad oscila alrededor de 1/1. La vegetación acuática sumergida esciófila, 
como algunas comunidades de las laderas con exposición norte, de las simas y 
cuevas, las comunidades de los lugares en que la nieve funde tardíamente en 
los países hiperbóreos y alpinos, así como ciertas comunidades de epífitos y de un 
modo muy general los estratos inferiores de comunidades vegetales multistratifi
cadas, cuyas necesidades de luz disminuyen de arriba abajo. 

Se han observado plantas en el bosque medioeuropeo que florecen incluso 
a intensidades relativas de luz de i/90 y que fructifican a 1/160 (KASTNER); 
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en la pluviisilva tropical hay selaginelas que se desarrollan a 1/500 de la luz 
que se da en el lindero del bosque (BÜNNING, 1948), mientras que plántulas e 
individuos estériles en las cuevas soportan intensidades de luz aún muy infe
riores. 

Las curvas de crecimiento de Picea abies determinadas por RoussEL (1953) 
en el Jura demuestran la dependencia del crecimiento frente al factor luz (fi
gura 143). 

MAC LEAN (1919), CARTER (1934), EVANS (1939), BÜNNING (1948) y AsH
TON (1958) han investigado con más detalle el factor luminoso en la pluviisilva 
de los trópicos, donde dicho factor juega un papel muy importante, sobre todo 
para la vegetación epífita y la regeneración. 
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Fw. 143. Influencia de la luz sobre el crecimiento del abeto rojo en el Abieti-Fagetum 
del Jura occidental (según RoussEL, 1953). 

I Altura total de las plantas de 4 años 
JI Altura total de las plantas de 7 años 

III Longitud de los brotes de los árboles de 15 a 20 años en 1948 
IV Longitud de los brotes de los árboles de 15 a 20 años en 1951 

En la selva virgen cerrada la distribución de luz es muy irregular. La ilu
minación bajo la cubierta multistratificada del bosque lluvioso en el sur del 
Brasil no es en general superior a 1/140, pero se dan manchones de luz en que 
se alcanza 1/8. El estrato arbustivo es el que aporta más sombra y su armónico 
mosaico de hojas aprovecha la luz mejor que el estrato arbóreo compuesto 
predominantemente por mimosáceas. 

Por lo general, la vegetación de los trópicos recibe una iluminación media 
o baja. La duración media diaria de la insolación en la Guayana Británica no 
supera las 6,3 h ni durante el mes más soleado (RrcHARDS, 1952). 

BRAY (1958) ha estudiado la distribución de las especies según su comporta
miento frente a la intensidad luminosa en la pradera de Wisconsin. Habla de 
un paralelismo muy claro entre la amplitud ecológica de las especies respecto 
a la luz y su amplitud desde el punto de vista de la humedad del suelo. 

Las cuidadosas medidas de T u'RNER (1958) acerca del albedo (radiaciones 
solar y celeste reflejadas) en el lindero superior del bosque en los Alpes orien-. 
tales se realizaron bajo condiciones técnicas bien fundamentadas. En condicio
nes de cielo sin nubes resultaron unas curvas diarias del albedo muy distintas 
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en las diferentes asociaciones. Según la reflexión, pueden agruparse las curvas 
del siguiente modo: Empetro-Vaccinietum (valor mínimo de reflexión), /uni
peretum nanae, Caricetum curvulae, Nardetum y población de Alectoria. Las 
oscilaciones significativas dentro de comunidades particulares, como, por ejem
plo, en el Loiseleurio-Cetrarietum, se deben a acúmulos de distintas especies. 

Efecto de la luz reflejada. Las superficies de agua y nieve incrementan el 
efecto luminoso que actúa sobre la vegetación debido a la reflexión. 

Se han dado valores del albedo 1 de 75 a 90% en el caso de nieve reciente. 
G6Tz ha medido varias veces en Arosa incluso el 100%. 

La irradiación reflejada del río en el valle del Main puede alcanzar valores 
significativos según VoLK (1932). En un día soleado de febrero obtuvo un va
lor de 16 400 lux en los viñedos de Würzburg y la luz difusa zenital era al 
mismo tiempo de 8800 lux. Esto favorece la difusión de las comunidades de 
plantas termófilas y de los viñedos gracias a esta luz adicional. 

El hecho de que la cantidad de luz difusa que llega a la vegetación de las 
altas montañas sea superior a la luz directa, a pesar del aumento de la luz 
directa y de la disminución de la difusa, se debe a la abundante nubosidad. 

Mínimo relativo de luz. El mínimo relativo de luz es la luminosidad que 
reciben las hojas más débilmente iluminadas, pero todavía en estado de asimi
lación. Se mantiene dentro de unos límites muy estrechos para una misma latitud 
geográfica, pero aumenta en dirección hacia los polos. En el . alerce es de 1/5 y 
en el haya entre 1/60 y 1/80 de la luz total del espacio abierto. Según HESSEL
MAN (1917) las necesidades de luz de los árboles de suelos malos son superio
res a las de los de suelos buenos. 

- o ·1110 2/Jo .J 10 -r110 :.:110 (J/;:J i,10 ~ : 10 110 0110 

Frn. 144. Intensidad lumínica relativa en distintos ti
pos de bosque de Minnesota. a, bosque de Pinus bank
siana; b, bosque de Pinus resinosa; e, bosque de 
Pinus strobus; d, población joven de Pinus resinosa; 
e, población joven de Pinus banksiana; f, bosque pla
nifolio mixto de Acer-Tilia-Quercus; g, bosque de 

Abies-Picea (según LEE). 

El mimmo relativo d'e luz es un factor decisivo en la lucha entre comuni
dades vegetales de diferentes necesidades luminosas. La bibliografía forestal y 
fitosociológica aporta numerosos ejemplos en este sentido. Por lo general, acaba 
por vencer el estrato arbóreo que soporta el mínimo relativo de luz más bajo. 
Fagus silvatica constituye el estrato arbóreo dominante en gran parte de la Eu
ropa media, en las montañas es Picea abies y en Europa meridional Quercus 
ilex. Todas ellas son especies con un mínimo de luz extremado. En la parte 
central de los Estados Unidos (Minnesota) triunfa como clímax climática en la 
competencia de las comunidades vegetales el bosque de Abies balsamea y Picea 
canadensis, ·que es el que produce una sombra más intensa. LEE ( 1924) ha re-

· ·.1: Valor de reflexión: albedo, ndmbre con que se entiende la relación entre radiación 
reflejada', e incidente, generalmente ""expresada en porcentaje. 
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presentado gráficamente la intensidad relativa de la luz correspondiente al mí
nimo en distintos tipos forestales de Minnesota (Fig. 144). La ordenación de los 
tipos forestales según la intensidad de la luz corresponde a grandes rasgos a la 
serie sucesoria. 

Las medidas realizadas por ALLEE (1926, citado por RICHARDS; 1952) en los 
estratos de vegetación superpuestos en la isla del Barro Colorado (Panamá) die
ron los siguientes valores comparativos: 

Altura en metros . . . . .. 
Iluminación relativa ... 

Suelo del bosque J_Ar_ b_o1_m_º __ s -b-aj-os_ 

o 
1 

1 

6-9 
5 

Estrato arbóreo \ Estrato , arbóreo 
inferior superior 

12-18 · 23-25 m 
6 25 

Las medidas se realizaron con un iluminómetro de Macbeth. El promedio 
en terreno libre dio 11 000 bujías, mientras que en la zona de sombra más 
oscura fue de 325 bujías. 

Las comunidades de musgo~ de la zona _ prealpina de Lunz mostraron un 
límite inferior de luz, pero al medirse el superior se vio que ÍnfJuía también 
siempre el faCtor de desecación (G. WrnsNER, 1952). 

Luz y vegetación de ventisqueros. La mayor parte de las radiaciones que 
inciden sobre la superficie de la nieve se reflejan de nuevo, tal como ya hemos 
indicado. Aprnximadamente la mitad penetra hasta 10 cm de la superficie. El 
descenso de la radiación con la profundidad se pone de manifiesto en una ta
bla de GEIGER (l. c.). 

Las comunidades vegetales de ventisqueros han de subsistir con cantidades 
de luz muy pequeñás. El Salicetum .herbaceae y el Arabidetum coeruleae están 
compuestos principalmente por fanerógamas y permanecen durante nueve a diez 
meses cubiertos por la nieve; a la cubierta compacta de musgos del Polytri
chetum sexangularis le basta con mes y medio o dos meses en que no haya 
nieve (véanse también págs. 266 a 268). 

La pradera saforada de humedad vegeta también bajo la nieve, ya que a 1 m 
de profundidad en ella la temperatura se acerca a los Oº y se forman en ella 
nuevos vástagos verdes. Nosotros hemos encontrado a finales de febrero Sie
versia montana, Potentilla aurea, Gentiana kochiana, Homogyne alpina y otras 
especies con hojas verdes nuevas bajo una cubierta de 120 cm de nieve. Sol
danella alpina y S. pusilla pueden llegar a florecer a finales de invierno bajo la 
cubierta de nieve (BR.-BL., 1908; véanse también págs. 267 y 579). Ranunculus 
aduncus se comporta de un modo semejante en las Montañas Rocosas. 

Debe aún investigarse si la acumulación de clorofila puede tener algo qué 
ver, junto a la absorción de la luz, en este des·arrollo, enverdecimiento y flma~. 
ción bajo la cubierta de nieve. 

Vegetación de cuevas. Las cuevas son un campo de observación muy apro
piado para estudiar la dependencia de las plantas frente a la luminosidad. 

Debemos a MAHEu un notable estudio acerca de la flora hipogea de Francia. 
Tal como él afirma, al penetrar en las cuevas las fanerógamas son las primeras 
en desaparecer; a continuación desaparecen las criptógamas vasculares, después 
los musgos y las hepáticas; en la oscuridad completa se encuentran sólo ta-
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lófitos: hongos, líquenes (Lepraria), algas y bacterios (véanse también Duv1-
GNEAUD, 1938/39, TOMASELLI, 1948). 
· Los musgos llegan hasta valores de 1/2000 (Leskeella) y las algas (especies 

de Gloeocapsa, Protocccus) hasta unos 1/2500. MoRTON (1927) ha encontrado 
Adiantum capillus-veneris en las cuevas de Quarnero a una iptensidad luminosa 
relativa de 1/700. Parece que las altas temperaturas pueden substituir en parte 
la deficiencia de luz (BIEBL, 1954) . 

Schistostega osmundacea, un musgo luminiscente, es conocido como habi
tante de las cuevas; tiene un comportamiento muy particular con respecto a la 
luz, ya que su protonema capta la escasa luz que proviene de la entrada de la 
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Frn. 145. Curso diario de la intensidad de la luz cerca del suelo en una selva lluviosa 
tropical junto al Amazonas el 7 de agosto de 1954, sin considerar las manchas de sol 
(ASHTON; curva más gruesa), y en una selva lluviosa de Nigeria meridional el 4 de mar-

zo de 1936 (EvANSK curva más fina y escalonada). 

cueva y la devuelve como una luz verde (GIACOMINI, 1958). VoN HüBSCHMANN 
ha estudiado la comunidad de musgos llamada Schistostegetum osmundaceae y 
se ocupó también de la difícil cuestión de su situación en la sistemática de co
munidades. 

Curvas de luz. La curva de luz anual es bastante regular bajo la cubierta 
de un follaje siempre verde. AsHTON { 1958) ha obtenido curvas diarias en vera
no en el bosque esclerofiki secundario de , los alrededores de Santarem, en el 
Amazonas, a base de medidas tomadas cerca del suelo y las compara a otras 
curvas semejantes de EVANS (1939) correspondientes al sur de Nigeria. Las 
curvas discurren aproximadamente paralelas . El máximo de luz se alcanza alre
dedor de las dos horas y le sigue un descenso brusco (Fig. 145). 

El ritmo anual de la vegetación está en estrecha relación con el desarrollo 
de la curva de luz en los hayedos y otros bosques caducifolios que dan abun
dante sombra. ·A un período primaveral con luz abundante, que favorece al 
estrato cercano al suelo (aspecto de Corydalis y Scilla), le sigue una época pobre 
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en luz que corresponde al desarrollo máximo del follaje. Si el arbolado es muy 
denso, el aspecto estival del estrato cercano al suelo es generalmente de este
rilidad (Fig. 146). 

WARNER, TCHOU, REICHLING y NIKLFELD han realizado estudios comparati
vos con el luxómetro acerca de las condiciones de luz en comunidades vegetales 
mediterráneas de Montpellier. 

Fro. 146. Bosque virgen muy sombrío y altamente productivo de hayas, abetos y abetos 
rojos sin plantas en flor en el sotobosque. Cárpatos orientales por encima de Zawojela. 

(Foto FIRBAS, excurs. S.l.G.M.A.) 

WAGNER obtuvo las curvas de la luz interna representadas en la figura 147 
en poblaciones de Pinus pinea y de Laurus nobilis, en días con el cielo total
mente despejado. 

En la población vieja de Pinus se encuentra un estrato arbustivo de 3 m de 
altura de Viburnum tinus y otro de 1 m de Ruscus aculeatus, y en la población 
más espesa de Laurus de 1 O m de altura se encuentra tan sólo el estrato de 
Ruscus, mientras que Redera helix cubre el suelo. 

Las condiciones de iluminación, y con ello también el sotobosque (con la 
excepción del estrato de Ruscus), son muy diferentes en ambas comunidades. 
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Las copas de Pinus pinea retienen de 4 a 6 veces menos luz que las de Laurus. 
Sin embargo, bajo el estrato de Ruscus se da en ambas poblaciones una ilumi
nación casi igual. 

Pinus pinea permite el paso de 1/7 a 1/9 de la luz total a mediodía en el 
semestre de invierno, y Laurus nobilis tan sólo de 1/30 a 1/50. 

En el interior de la población de Laurus, como en el encinar cerrado, no 
hay apenas manchas de sol y la curva de iluminación a lo largo del día es mu
cho más plana que en el caso de Pinus. Las oscilaciones temporarias son casi 
imperceptibles bajo el estrato de Ruscus (máxima de 200 a 500 lux). La ilumi-
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Fra. 147. Curvas de luz diarias en otoño e invierno de Montpellier (de WAGNER, 1938). 

A En el bosque de Pinus pinea -.-.-.- 3 m sobre la superficie del suelo 
---- 1 m sobre la superficie del suelo 
- - - - - - - - - - superficie del suelo (sin Ruscus aculeatus) 
. . . . . . . superficie del suelo bajo un estrato de Ruscus 

aculeatus 

B En el bosque de laurel 1 m sobre la superficie del suelo 
- - - - - - - - - - superficie del suelo (sin Ruscus aculeatus) 

. . superficie del suelo bajo un estrato de Ruscus 
aculeatus 

nación es tan débil que sólo permite la germinac10n de Ruscus, Hedera, Laurus 
y Viburnum tinus. La pobreza en especies tan característica del estrato inferior 
del Quercetum ilicis queda explicada por esta falta de luz; en las comunidades 
multistratificadas la luz se comporta a menudo como un factor decisivo en mí
nimo, que determina el desarrollo de la vegetación. 

La figura 148 muestra algunos aspectos del desarrollo diario de la ilumi
nación en algúnas comunidades de pastizales y matorral. 

Pinus halepensis se implanta muchas veces de un modo natural en la garriga 
degradada de Rosmarinus y Lithospermum (B). Bajo su protección y sombra, 
muchas veces intensificada por los arbustos de enebro (Juniperus oxycedrus, 
J. communis, J. phoenicea), germinan algunas especies del encinar que evitan 
la luz directa de la garriga. Se desarrolla un monte bajo de Phillyrea, Pistacia, 
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FIG. 148. Curvas de luz diarias en verano en distintas asociaciones de una serie de suce-
sión en Montpellier, el 11 de junio (según TOMASELLI, 1948). 

A Asociación de Aphyllantes-Leontodon villarsii (pastizal) 
B Rosmarino-Lithospermetum ericetosum (matorral claro) 
C Quercetum cocciferae rosmarinetosum (matorral denso) 

FIG. 149. Quercetum cocciferae, comunidad que sustituye al Quercetum ilicis galloprovin
ciale a consecuencia del incendio cerca de Montpellier; elevado grado de cobertura, elevada 

sociabilidad y gran homogeneidad fis ionómica. (Foto GUTZWILLER.) 
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Viburnum tinus y otros arbustos (C), o un Quercetum cocciferae cerrado (figu
ra 149), donde germinará y se desarrollará la encina. La débil iluminación que 
ésta requiere impide, sin embargo, el desarrollo de los arbustos que necesitan 
una mayor iluminación, como los del Rosmarino-Lithospermetum, que van des
apareciendo lentamente. Lithospermum fruticosum, entre otros, se mantiene 
hasta 1/12 de la luz total, Genista scorpius y Globularia vulgaris hasta 1/ 16, 
Teucrium polium y Thymus vulgaris hasta 1/25, etc. La regeneración del mismo 
Pinus halepensis, como la de las especies de enebro, se ve también impedida 
finalmente. Las medidas de L. REICHLING para plántulas de Pinus halepensis de 
un año dieron un requerimiento mínimo de luz de 1/30 y para las de f uniperus 
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Frn. 150. Curvas diarias de luz en el interior de tres comunidades forestales de Mont
pellier, medidas en días sin nubes (según Tcttou, 1948). 

A Estrato arbustivo a 1,50 m de altura 
B Estrato inferior 

communis 1/50. Las intensidades de luz de 1/100 a 1/300, bajo las que las 
especies del encinar aún se desarrollan bien, no son raras bajo los arbustos del 
sotobosque, incluso bajo f uniperus communis. Por tanto, f uniperus ve dificul
tada su regeneración por su propia sombra. 

Tcttou (1949) ha realizado medidas de luz comparables en el interior de la 
alameda de ribera (Populetum albae), del bosque de Quercus pubescens (roble) 
y del de Quercus ilex (encina) cerca de Montpellier (Fig. 150). 

La iluminación en el interior del bosque es mínima en primavera, y es en 
esta época cuando la curva diaria en las tres comunidades estudiadas es más 
semejante. En invierno se dan grandes diferencias. En la alameda sin hojas la 
iluminación aumenta rápidamente hasta 11 000 lux, mientras que en el bosque 
siempre verde de Quercus ilex es poco distinta de la estival. La floración y 
desarrollo de los vástagos del sotobosque son máximos en primavera, antes de 
que se desarrollen completamente las hojas. 
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Las medidas de la luz total se realizan normalmente manteniendo horizon
talmente la fotocélula. PASTORI-BIRTI (1959) han propuesto completar las me
didas a base de poner la fotocélula expuesta a los cuatro puntos cardinales y 
extraer el valor medio de todas las medidas. 

Medida de la luz en el interior del bosque. Este tipo de medida se reco
mienda para comunidades multistratificadas en llanuras o laderas con escasa 
pendiente. Deben tomarse las medidas a intervalos de una hora. 

FIG. 151. Hábitat del Asplenietum glandulosi en las grietas de rocas calcáreas compactas 
junto a Salses en el Rosellón. funiperus phoenicea y Buxus sempervirens habitan las grietas 

anchas. (Foto excurs. S.l.G.M.A.) 

Ejemplo: Medidas en el estrato arbustivo de Viburnum tinus, Rhamnus 
alaternus, Phillyrea media de una comunidad que se está convirtiendo en un 
Quercetum ilicis galloprovinciale bajo Pinus pinea junto a Montpellier (día sin 
nubes; T. WRABER): 

8 9 10 11 12 13 14 15 16 17 18h 

Fotocélula expuesta al 
Este . . . .. . . . . .. . .. . 1400 4400 6300 7500 8000 8000 9000 6800 6000 3200 1000 

Fotocélula expuesta al 
Sur ... ... ... ... ... 7100 45000 57000 48000 32000 10000 10000 8400 7300 4100 1300 

Fotocélula expuesta al 
Oeste ... ... ... ... 2700 20000 41000 56000 72000 75000 75000 67000 57000 18000 1400 

Fotocélula expuesta al 
Norte . .. ... ... 1500 4300 6100 7200 7000 10000 20000 42000 44000 28000 1700 

Media .. . .. . .. . 3100 17000 34000 45000 55000 63000 62000 50000 32000 15000 2000 
Luz total ... . .. ... 3175 18425 27600 29675 29750 25750 28500 31050 28575 13325 1350 

253 



La media de las cuatro exposiciones experimenta un intenso incremento entre 
las diez y las tres frente a la luz total medida con la fotocélula mantenida en 
posición horizontal. 

Este método de medida no puede utilizarse en las comunidades de rocas ni 
en las laderas muy pendientes. Aquí se mide la luz directa y comparativamente 
la luz total. Precisamente, las comunidades de rocas son las más sensibles a la 
iluminación. 

Curvas de luz en las comunidades de rocas. Al comparar una comunidad 
de rocas heliófila y otra esciófila se ven enormes diferencias en la iluminación. 
La asociación heliófila fisurícola Asplenietum glandulosi propia de los cantiles 

FIG. 152. Asplenietum glandulosi, Creux de la Miege, Montpellier. (Foto excurs. S.l.G.M.A.) 

calcáreos jurásicos de las cercanías de Montpellier aparece en la misma roca 
que el Polypodietum serrati, el cual se sitúa, pero en exposición norte, ocupando 
igualmente grietas de rocas, pero rehuyendo la luz. 

H. NrKLFELD obtuvo una serie de curvas diarias de luz muy distintas en 
ambas asociaciones el 12 de febrero de 1962, en un día de calma de invierno 
casi sin nubes. Se midió: 

a) Luz directa, registro máximo de la fotocélula. 
b) Luz total, fotocélula horizontal. 
e) Luz total, fotocélula paralela a la superficie de la roca. 
d) Luz difusa. 
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Las medidas a 10 cm de la superficie dieron los siguientes resultados: 

A. En el Phagnalo-A.splenietum glandulosi 

10h 11 h 12h 13h 14h 15h 16h 17h 17 .30h 

a) Luz directa ... ... .. . ... .. . 77000 91000 91000 93000 94000 84000 76000 4200 2150 
b) Luz to tal .. . .. . ... . .. .. . .. . 35000 48000 57000 56000 54000 43000 28000 2600 1580 
e) Luz total paralelamente a la 

roca .. . . . . .. . . .. .. . .. . .. . 7 4000 86000 79000 65000 54000 27000 10000 3300 1300 
d) Luz difusa .. . . . . .. . .. . . .. 11000 12000 12000 16000 12000 8500 6200 2600 1580 

B. En el Polypodietum serrati 

a) Luz directa . . . .. . .. . .. . .. . 2200 3350 4400 3100 3900 4300 3450 2000 1250 
b) Luz total ... ... ... ... ... .. . 2000 3100 4200 2900 3700 3800 2800 1400 1000 
e) Luz total paralelameme a la 1700 2700 3300 2200 2300 3100 2700 1700 1150 

roca . .. ... 
d) Luz difusa ... .. . ... ... .. . 2000 3100 4200 2900 3700 3800 2800 1400 1000 

La reflexión en el A.splenietum a 5 cm de la roca a las 11,10 h fue de 14 000 
hasta 23 000 lux, según que la pared de la roca tenga tono más o menos claro. 

La luz toral a 2 cm de la pared perpendicular, en lugar de a 10 cm, fue 
de 45 000 y a 5 cm de 5~ 000 lux. Simultáneamente, en el llano la garriga del 
Brachypodietum ramosi dio un valor de 43 000 lux. 

La suma de la luz para todo el día (12 de febrero), calculada según 
W. BIEBL (l. c.), dio n el Asplenietum glandulosi alrededor de 700 kiloluxhora, 
mientras que en el Po/ypodierum serrati fue sólo de 28. 

Sobre el Asplen.ietum de la pared rocosa incide 24 veces más luz que s9bre 
el Poypodietum serrati de la pared de umbría. Las dos asociaciones de rocas son 
totalmente distintas estructural y florísticamente. En el Asplenietum no hay mus
gos, mientras que .on abundantes en el Polypodietum (NIKLFELD, 1962). 

Zonas sumergidas de vegetación. La vegetación acuática de las riberas de 
lagos y costas marinas presenta una marcada zonación (véase tabla 16). 

La vegetación de fanerógamas se acumula en los primeros metros. Hasta 
los 100 m llegan algunas algas verdes y muchas rojas. La ficoeritrina que acom
paña la clorofila en las últimas les permite absorber y utilizar la energía de la 
radiación verde (MOYSE, 1960). 

PEARSALL ha estudiado la zonación de las comunidades de vegetales superio
res según la luz en el distrito inglés de los lagos (Fig. 153). La asociación de 
Nitella flexilis soporta la iluminación menor. 

1 
Profundidad en el agua (m) i 

o 
1 

10 
15 
20 
25 

TABLA 16 

Invierno 

100 
81,2 a 3,0 
12,4 a 15,5 
4, a 6,1 
1,5 a 2,4 
0,5 a 0,9 

Verano 

725 a 690 
40 a 24,4 

8,0 a 3,8 
1,6 a 0,59 
0,3 a 0,09 
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ÜBERDORFER (1928) nos brinda información sobre las condiciones de luz en 
las comunidades de algas en el lago de Constanza. La suma mensual de luz en 
verano alcanza en el lago de Constanza un valor aproximadamente 10 veces su
perior al de invierno . El descenso en la absorción de luz con la profundidad 
sigue el esquema indicado en la tabla 16 de página anterior. 

Las determinaciones realizadas en invierno acerca de la absorción selectiva 
de las distintas longitudes de onda de la luz dieron para los colores estudiados, 
rojo: azul: violeta una relación de la permeabilidad media a 1 m de profundidad 
de 1:1,073:1 ,173 (69,3%:74,4 % :81,2%). 
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Fw. 153. Curva de la intensidad luminosa a distintas profundidades en el agua y distri
bución de asociaciones en el Esthwaite Water, Inglaterra. A, Littorelletum; B, asociación 

de Myriophyllum alterniflorum; C, Isoetetum; D, asociación de Nitella flexilis 
(según PEARSALL). 

La calidad del fondo y la compos1c10n química del ·agua, junto a la luz, 
son determinantes de la composición de las comunidades de algas (véa:;e pá
gina 173). 

Periodicidad de la luz diaria. Algunas plantas están más influidas por la 
duración del día que por la sombra y coordinan sus manifestaciones vitales a la 
duración diaria de luz. Esta dependencia al tiempo de iluminación ( «ÍOtoperio
dismo») se ha estudiado mucho (véase DowNs y BuTLER, Photoperiodisme, 1962) 
desde los trabajos de GARNER y ALLARD (1920). 

La mayoría de las plantas de primavera, como Viola, Hepatica y Anemone, 
florecen en una estación en la que sólo hay diez horas diarias de luz. De todos 
modos, se puede provocar siempre la floración de estas plantas si se exponen 
diariamente diez horas a la iluminación. Algunas plantas de otoño, como Chrys
anthemum sp. y el Cosmos cultivado, se comportan también de un modo seme
jante. 

En contraposición a éstas, muchas plantas de verano florecen sólo bajo una 
iluminación diaria más prolongada. En relación a los requerimientos de luz se 
pueden distinguir tres grupos : plantas de día corto, de día largo y plantas que 
florecen siempre. 

La floración de las plantas de día corto (microhémeras) puede impedirse in
terrumpiendo las noches largas, mientras que esta interrupción estimula la flo
ración de las plantas de día largo (macrohémeras) (véase también Vernaliza
ción, pág. 275). 

El fotoperíodo no influye tan sólo sobre la floración, sino que lo hace tam
bién sobre el crecimiento de las plantas. 
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GARNER y ALLARD ( 1931) consiguieron mantener especies de Sedum y Cas
sia marylandica durante ocho años sin florecer a base de someterlas a fotoperío
do corto. Las plantas control con iluminación normal florecieron cada año. Las 
plantas en que se había evitado la floración durante ocho años pudieron volver 
a florecer de un modo al parecer normal en cuanto pasaron al fotoperíodo largo. 

Estas observaciones llevan a la conclusión de que la presencia y distribución 
de las plantas silvestres se ven influidas durante su período de crecimiento por 
el fotoperíodo, así como por las demás condiciones climáticas y edáficas. Los 
límites de distribución dependen de la producción de semillas y ésta, a su vez, 
de la duración del día en verano, que permite la floración y producción de semic 
llas capaces de germinar. 

El que una especie se pueda mantener en una región desfavorable para la 
floración depende de que la multiplicación vegetativa sea posible y de que las 
reservas nutritivas sean suficientes para permitir cada año el crecimiento. 

LEIBUNDGUT y HELLER ( 1960) han demostrado que el comportamiento foto
periódico es incluso bastante distinto en poblaciones diferentes de la misma es
pecie vegetal, que sean de distinto origen. 

Debe todavía investigarse hasta qué punto es esto cierto para distintos ecó
tipos de una misma especie y para saber si el comportamiento fotoperiódico 
puede considerarse como una característica sistemática. El estudio profundo de 
los mecanismos de la fotoperiodicidad acaba de empezar. Ha de aclararse to
davía la influencia de la misma sobre las relaciones fitosociológicas. 

3. Agua 

El agua es el medio que permite la circulación de los nutrientes del suelo 
y los hace así asequibles a la vegetación. El agua es el factor del hábitat que 
rriás influye sobre la constitución externa e interna de los órganos vegetales, cuyo 
conjunto determina la fisionomía de la vegetación. La humedad determina, en 
una primera aproximación, la ordenación de la vegetación dentro de los límites 
zonales determinados por las condiciones térmicas; · más en detalle; la conforma
ción y- ordenación local de las comunidades vegetales está sometida a ella. In
cluso pequeñas modificaciones en el suministro de agua se manifiestan inten
samente en la cubierta vegetal. 

La humedad como factor climático del hábitat viene definida por . la canti
dad, duración y distribución temporaria de las precipitaciones líquidas y sólidas, 
y por la humedad atmosférica del aire. 

La humedad del suelo debe tratarse en relación con los factores edáficos 1• 

a) LAS PRECIPITACIONES ATMOSFÉRICAS 

La economía hídrica de la vegetación exige el equilibrio entre la captación 
de agua y la evaporación, entre la absorción y la transpiración. Los requerimien
tos de agua se cubren principalmente por la lluvia y el rocío, que constituyen 
la precipitación de la humedad del aire en forma líquida. La escarcha y el 
granizo actúan ocasionalmente como perjudiciales para la vegetación. El papel 
de la nieve como importante factor configurador de la vegetación en las zonas 

1 H. WALTER en «Grundlagen der Pflanzenverbreitung, l. Standortslehre» , 1960 («Ba
ses de la distribución vegetal, l. Ciencia del hábitat»), trata del factor agua en general 
y de las condiciones de hidratura de las plantas de un modo muy documentado. 
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frías y templado-frescas de la Tierra se está considerando con acierto única
mente desde hace algunos decenios. 

a) Lluvia 

La distribución de las lluvias anuales , junto a las condiciones de tempera
tura, es más importante para el carácter general y la periodicidad de la vegeta
ción que la cantidad absoluta de lluvia. Cuanto más duradera e intensa sea la 
sequedad del clima, más se extremarán las plantas por adaptar su desarrollo 
principal a las épocas de lluvias. 

Contrastes de vegetación y precipitaciones. Los contrastes en el carácter de 
la vegetación se ponen claramente de manifiesto en Europa entre el clima con 
acusada periodicidad de los países mediterráneos y el clima con lluvia regular 
de la zona atlántica, con precipitaciones abundantes a lo largo de todo el año. 
En este último se presentan los bosques planifolios de hoja caduca, las praderas 
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FrG. 154. Periodicidad de la pluviosidad en los climas mediterráneo, atlántico y 
medioeuropeo. 

exuberantes siempre verdes, landas de ericáceas, matorrales de genísteas (Ulex, 
Sarothamnus, Genista), que asimilan continuamente gracias a la humedad cons
tante; en el caso del clima mediterráneo, con sus épocas de vegetación de pri
mavera y otoño, separadas por los períodos de reposos estival e invernal, predo
minan en cambio los colores apagados de la vegetación esclerofila y terofíti
ca (Fig. 154), Las épocas de lluvia de otoño y primavera van reuniéndose en una 
sola de otoño e invierno cuanto más oriental y más meridional sea la situación 
(Italia meridional, Africa septentrional). 

Cuanto más nos acerquemos a la gran planicie desértica afroasiática más se 
acentúa la sequía estival y las lluvias invernales serán más escasas , Más estre
cbamente unido estará también el inicio y posterior desarrollo de la vegetación, 
con el inicio y la duración: de las lluvias invernales. La producción de materia 
está determinada po_r_ la- cantidad de lluvia, e incluso H. WALTER (1930, 1960) 
há ·podido demostrar que en las zonas áridas del suroeste de Africa y de Austra
lia la masa vegetal de la misma forma vital y a igual temperatura disminuye 
proporcionalmente con las precipitaciones, 

En las zonas desérticas, en el límite de la vida, se mantienen algunos camé
fitos halófilos y algunos terófitos efímeros a lo largo de años en estado de la
tencia, y . sólo vuelven a la actividad súbitamente después de humedecerse por 
las lluvias. 
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Las altas cordilleras dispuestas perpendicularmente a los vientos portadores 
de la lluvia ofrecen los contrastes de vegetación más acentuados. La ladera llu
viosa capta las precipitaciones de condensación; en la ladera opuesta hay un 
mínimo de precipitaciones. La Limagne detrás de los Monts-Dores de Auvernia, 
la llanura de la Renania superior al oeste de los Vosgos, la vertiente oriental 
de las montañas escandinavas, o incluso Irlanda e Inglaterra orientales, son 
oasis de aridez relativa, situados a resguardo de la lluvia. Entre dos máximos de 
precipitación muy marcados se sitúa el fuerte mínimo correspondiente a los pro
fundos valles del interior de los Alpes, que se manifiesta en una vegetación xe
rofítica particular (Fig. 155). 

FIG. 155. Centros de aridez en el interior de los Alpes con límites elevados de vegetación 
(BR.-BL., 1961). 

- Islotes extremadamente secos. :::::·:.:-: Zonas menos acentuadamente secas. 

Bajo la influencia del hombre se han formado en el centro del eje de los 
Alpes pastizales de aspecto estepario, el Stipo-Poion carniolicae en el oeste y 
el Stipo-Poion xerophilae al este del Valais. Cualquiera que haya cruzado los 
Alpes al ir de Turín a Grenoble, o de Berna a Ivrea, recordará el brusco cambio 
de paisaje _que se presenta al entrar en la cuenca seca de la Maurienne o en el 
Valais. Del bosque planifolio rebosante de humedad con muchos epífitos de las 
regiones externas, correspondiente a los máximos de lluvias, se pasa a pobres 
plantaciones de pinos y un prado estepario, seco en su aspecto estival. 

La transición súbita desde las zonas del cedro y de la encina, con lluvia y 
nieve abundante en la ladera occidental del Atlas medio, a la estepa desértica 
muy soleada y calurosa del alto Muluya es imponente . Se atraviesan dos mun
dos en el intervalo de pocas horas. Los contrastes en la pluviisilva son aún más 
acentuados en el Himalaya, ya que allí actúan las diferencias de altitud como 
modificadores y las diferencias son de escala extraordinariamente grande. 

El mapa de vegetación del Nanga Parbat en el Himalaya realizado por 
C. TROLL (1939) permite formarnos una buena idea de estas relaciones. 

259 



Distribución de las lluvias y comunidades vegetales. Los puntos que reciben 
la misma cantidad de lluvia se unen mediante las líneas isohietas. En el estudio 
de la distribución de especies particulares significativas y de colonias vegetales 
se ha demostrado que los límites de las mismas dentro de pequeñas regiones 
de clima homogéneo coinciden sorprendentemente con determinadas isohietas. 
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FIG. 156. Area del Xerobrometum en el noreste de Suiza y suroeste de Alemania y distri
bución de las lluvias. A, zona del Xerobrometum rhenanum y suevicum; B, Xerobrometum 
raeticum; C, Xerobrometum subjurassicum (A, B, C, mínimos relativos de lluvia); D, zona 

del Mesobrometum en la región prealpina lluviosa (curvas de trazo fino y cifras de 
precipitación anual). 
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Las colonias sarmáticas con Carex supína, C. stenophylla, Adonis vernalis, 
especies de Pulsatilla, Astragalus austriacus, A. exscapus, etc., tan destacadas en 
el cuadro de vegetación centroeuropeo, y los pastizales xéricos de los Festuceta
lia vallesiacae permanecen limitados exclusivamente a las regiones secas, que 
reciben menos de 700 mm de lluvia anualmente. 

Algunas especies sarmáticas de los robledales y del Xerobromion tienen un 
valor indicativo semejante en el norte de Suiza o sur de Alemania. El Xero
bromion, con sus especies características acompañantes, se limita a las regiones 
con lluvias anuales comprendidas entre 700 y 900 mm. La asociación puede 
sobrepasar excepcionalmente la isohieta de 900 mm sólo cuando encuentra 
hábitats edáficamente favorables , en solanas secas sobre calizas jurásicas permea
bles. Más allá de esta línea se presenta en las proximidades de la vertiente 
norte de los Alpes el Mesobromion mesófilo en lugar del Xerobromion (véase 
figura 156). 
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Fw. 157. Distribución de las precipitaciones y la temperatura en Briarn;:on, valle de Durance, 
y en Leoben, valle del Mur (de BR. -BL., 1961 ). 

El Mesobromion penetra, en cambio, en el noroeste de Alemania, húmedo, 
en Bélgica y Holanda meridional hasta regiones que sólo tienen de 600 a 700 mm 
de lluvia anual, en las que, empero, la precipitación es sobre todo estival. Al 
lado de la cantidad de precipitaciones, sobre todo la distribución mensual de las 
lluvias, es la que decide el carácter de la vegetación. La humedad que está a dis
posición de la vegetación durante la época principal de desarrollo es decisiva. 
En la Europa media dicha época corresponde al verano. 

Carintia oriental y el valle vecino del Mur en Estiria sostienen un bosque 
planifolio frondoso, a pesar de que la lluvia anual es sólo de 700 a 800 mm, de 
los que caen, empero, de 1/6 a 1/8 en invierno y la mayor proporción en ve
rano; la cuenca de Coira recibe de 800 a 900 mm de precipitación, pero en 
verano cae menos de la tercera parte; en ella se dan bosques de roble pubes
cente y pinares de pino albar con Ononis rotundifolia y Astragalus monspessu
lanus, así como Xerobrometum con plantas de climas cálidos y secos, especies 
de Stipa, Fumana procumbens, Pulsatilla montana, etc. La figura 157 pone de 
manifiesto la fuer te diferencia entre lo regímenes de precipitación centro
europeo y submediterráneo en el interior de los Alpes. 
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Duración de las lluvias. Los datos sobre el tipo y duración de las lluvias 
son más difíciles de reunir que los que se refieren a la cantidad de precipitacio
nes, aunque constituyen una base importante para el conocimiento de las con
diciones de la vegetación. La misma cantidad absoluta de lluvias puede tener 
efectos ecológicos totalmente distintos, según llegue a la tierra en pocas horas 
en forma de chaparrones violentos o como una lluvia fina y durante largo 
tiempo. 

Las montañas del límite septentrional de la cuenca del Mediterráneo reci
ben cantidades enormes de lluvia (Valleraugue [350 m] , 1657 mm; Locarno 
[210 m], 1940 mm; Tolmezzo, 2420 mm; Crkvice, en la bahía de Cattaro, 
4640 mm anuales). La mayoría caen en forma de chubascos, que en ocasiones 
pueden desbordar los pluviómetros, de modo que ha de darse aproximadamente 
la cantidad de la precipitación. 

A. HoFFMANN (1955) recuerda los intensos chubascos de cuatro horas de 
duración el 25 de octubre de 1954, que supusieron 500 mm registrados en el 
pluviómetro de la estación forestal de Salerno, lo que corresponde aproximada
mente a la mitad de la precipitación anual total. Esto representa el valor má
ximo ei;i un día para Europa. Un máximo algo inferior, 400 mm, se registró 
el 26 de septiembre de 1907 en Lassalle (Cevennes meridionales). 

A pesar de estas precipitaciones muy abundantes, la vegetación de los Ce
venes meridionales presenta muchos rasgos de carácter xérico; matorrales muy 
extensos de Cistus y maquias esclerofilas de Quercus ilex recubren las laderas 
de las montañas hasta 800 m de altitud. Sin embargo, la otra vertiente, occi
dental, de los Cevenes, con cantidad de precipitación mucho menor, presenta 
bosques planifolios mesófilos y prados verdes y exuberantes. Allí se manifiesta 
poco la sequía estival, ya que el número de los días de lluvia es doble del de 
los valles mediterráneos y predominan las lluvias finas de prolongada duración. 

Acción de los aguaceros. Los aguaceros intensos pueden conducir a catás
trofes que en las zonas muy desforestadas, como en Salerno en octubre de 1954 
y en Cataluña en 1962, provocan pérdidas de miles de millones y cuestan cien
tos de vidas humanas. 

Irlanda constituye el caso contrario con sus lluvias persistentes, a las que 
debe su nombre de «isla verde». 

Los chaparrones intensos son desfavorables debido a sus efectos de erosión 
del suelo, arrastre de la tierra fina y embarramiento del suelo . La colonización 
de suelos erosionados hasta su substrato es muy difícil o imposible. Sobre los 
suelos erosionados pobres en humus germinan mal las semillas llegadas por 
acción del viento, y ya que las plántulas están sometidas no sólo al arrastre de 
tierras, sino también al calor intenso y a la desecación, son muy pocas las que 
alcanzan un desarrollo total. 

En las tierras semiáridas de antigua cultura situadas alrededor del Medi
terráneo son abundantes las laderas erosionadas pobres en vegetales y las laderas 
margosas aparecen desnudas con excesiva frecuencia en el paisaje (Fig. 158). 
Las características fisicoquímicas del substrato, muchas veces desnudo actual
mente, ofrecen unas dificultades casi insuperables a la repoblación directa 
con plantas leñosas, incluso en climas forestales. Las margas gris azuladas ap
tienses , los «lomos de elefantes» de los Alpes suroccidentales y del norte de 
Africa, las margas del mioceno, del eoceno (Fig. 158) y del pérmico del sur 
de Francia y de Cataluña son conocidas y temidas. El estudio de estos fenóme-
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nos de eros10n y los esfuerzos por contener la acc10n devastadora de las lluvias 
conducen necesariamente a distinguir y agrupar las principales especies y co
munidades vegetales importantes en el aspecto dinamo~genético, que o bien 
ofrecen resistencia a la erosión o bien facilitan el nuevo empradizamiento, si se 
interrumpe el pastoreo. 

Fw. 158. Lomos de elefante. Laderas margosas y erosionadas por la lluvia en Gap con 
restos del bosque de Pinus silvestris. (Foto BERSET y BR.-BL. ) 

Bosque y precipitación. NoIRFALISE (1962) estudia la influencia del bos
que en las precipitaciones. Se ha supuesto en múltiples ocasiones que la cober
tura de bosques aumenta las precipitaciones (BocHKov, 1958, cita valores del 
8 al 20 % ). NorRFALISE considera posible sólo un pequeño incremento; por el 
contrario, considera no despreciable el aumento de la condensación por forma
ción de nieblas. 

El agua de lluvia que fluye por los troncos de los árboles es la fuente de 
humedad más importante para la vegetación epifítica. 

Composición química del agua de lluvia. La composición química del agua 
de lluvia varía espacial y temporalmente . La influencia del mar se manifiesta 
en zonas muy adentradas de la tierra. GORHAM (195 7) estudió las variaciones en 
la concentración de iones en Rosscahill (Irlanda) a lo largo de un año y encon
tró variaciones considerables . El pH osciló entre 5 ,9 en enero y 7 ,6 en agosto. 

KLAUSING (1955) demostró la acción amortiguadora del agua de lluvia, que 
según él se debería al contenido en sustancias químicas (seguramente Al, Ca, 
S03, C02) . 
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TAMM (1 951) encontró en el agua de lluvia bajo poblaciones de árboles 
una cantidad considerablemente mayor de calcio, sodio y potasio que en terreno 
libre. M ADGWICK y ÜYINGTON (1959) realizaron investigaciones comparativas que 
demuestran la influen ia de la cubierta de árboles sobre la composición química 
del agua qu llega a los estratos inferiores. Todos los nutrientes medidos en el 
agua de lluvia dieron valores significativamente superiores bajo la cubierta del 
bosque que en terreno libre. 

Bajo la cubierta arbórea 
Terreno libre ... 

Sodio Potasio Calcio 

33 
19 

24 
3 

24 
11 

Magnesio 

10 kg/ha año 
4 

El contenido del agua de lluvia en sustancias químicas muestra un ritmo 
anual mucho más a enruado bajo la cubierta arbórea que en terreno libre. Va
ría poco de una e_pecie arbórea a otra, aunque las diferencias son claras entre 
poblacione de conífera y de árboles planifolios. El contenido de la lluvia en 
nutrientes durante la estación cálida es superior bajo los árboles planifolios que 
en los bo ques de coníferas, mientras que después de la caída de la hoja sucede 
al revés. De md modos, en invierno el bosque planifolio sigue recibiendo más 
nutrientes que el terreno libre. Esto se explica por el lavado de las ramas. 

Retención de la lluvia por la vegetación. Las plantas retienen y almacenan 
más de la mitad de la lluvia si ésta es poco intensa. La pradera de Andropogon 
furcatus retiene _/3 incluso en un chubasco intenso, y de una lluvia de una 
hora de dura ión retuvo un 4 7 % . Las pérdidas anuales de agua por retención, 
evaporación y transpira ión pueden ser tan elevadas en determinadas comuni
dades graminoid como en las comunidades forestales vecinas (CLARK, 1940). 

NorRFALI E (1959) ha demostrado que los bosques presentan grandes dife
rencias en la rec nción de la lluvia. La retención por el estrato arbóreo de un 
hayedo natural fue del 25 % en mayo y junio (1949), y la de una repoblación 
densa de abeto rojo fue de un 38 % de la precipitación al aire libre. Si la lluvia 
es débil (de 5 a 100 mm), se elevan estas cifras hasta 34,4 y 66,3%. 

Medida de la lluvia. Las medidas de los observatorios meteorológicos tie
nen la gran ventaja de que indican la distribución anual de las lluvias, y el nú
mero de días, biológi amente tan importantes, con precipitación superior a 1 mm. 
Estas medidas sólo pueden realizarse excepcionalmente en las comunidades ve
getales. Hay qu basarse normalmente en medidas comparativas de poca dura
ción en distintas comunidades , o bien en la colocación de colectores de lluvia 
(totalizadores) que indican la suma total de las lluvias a lo largo de un mes 
o un trimestre . En las montañas se les añade a estos colectores 6 kg de cloruro 
cálcico en disolución para evitar la congelación de las precipitaciones. Una pe
queña capa de aceite impedirá la evaporación. De este modo, bastará con un 
vaciado y una medida anual. Estos totalizadores son al mismo tiempo colectores 
del polvo atmosférico. Su colocación en lugares altos de los Pirineos y los Alpes 
ha permitido reconocer el hecho importante de que la suma de las precipitacio
nes en las montañas aumenta constantemente hasta grandes altitudes. 

Para medir las cantidades de lluvia efectivas que llegan a las comunida
des vegetales y los distintos estratos de vegetación en un período limitado, deben 
colocarse pluviómetros, en los lugares más distintos posible, dentro de comuni
c;lades vegetales concretas. En las comunidades pluristratificadas, cuyos estratos 
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superiores retienen una parte de las lluvias, deberán realizarse medidas a la al
tura del suelo y, si se considera indicado, también eri los estratos herbáceo, 
arbustivo y arbóreo para determinar la capacidad de retención de lluvia de los 
distintos estratos. 

{3) Rocío 

El rocío asegura el suministro de agua de las criptógamas, sobre todo en 
regiones con precipitaciones escasas. 

PLANTEFOL (1927) ha inve-tigado :;;:perimentalmente la captación de rocío 
por las almohadillas del musgo Hylocomium triquetrum. En agosto y septiembre, 
después de noches sin lluvia, observó un aumento del contenido en agua de la 
almohadilla hasta alcanzar 100% del peso seco, mientras que el contenido en 
agua del día anterior había sido sólo d l 20 y 30 % . El contenido en agua des
pués de un rocío abundante alcanzó un _:S:J ºó del peso seco en el piso subalpino 
de Lus-La-Croix-Haute y por la tarde del mismo día descendió a un 87 % . Es
tos valores muestran la importancia d 1 estrato muscinal como protector contra 
la evaporación del suelo. 

El rocío puede ser también imponante en la economía hídrica de plantas 
superiores. El buen desarrollo de una aso ia ión del Molinion de carácter me
dioeuropeo en la llanura de Fran ia meridional se apoya en el abundante rocío 
que se da en pleno verano cálido y =-co. Ror (1 937, pág . 177) observó después 
de noches estivales claras que el rocío depositado en las hojas alcanzaba un 
peso de un 30-50 % del correspondiente al fo llaje. 

La humedad atmo~féri a hasra las diez de la mañana fue de un 100% en 
el Molinietum mediterraneum; 1 m; de aire contenía por la mañana 7 g de 
vapor de agua, mientras que en el pastizal mediterráneo del Brachypodietum ra
mosi de la garriga ontenía 2,4 g; la relación al mediodía fue de 5,3 y 1,5 g. 

El rocío actúa en gran medida como protección frente a la evaporación, ya 
que limita la transpiración; además algunas plantas pueden captarfo directa
mente. 

El rocío es tanto más abundante cuanto más húmeda sea la capa de aire 
inmediata al suelo y cuanto más se enfríe el receptor de la humedad. No debe 
olvidarse este factor en las medidas del rocío. El rocío depende igualmente 
del tipo de comunidad vegetal. 

SzYMKIEWICZ (1936) resalta la importan ia del rocío para la vegetación epi
fítica tropical. VoLKENS (1887 ) ve en 1 r ío l fa tor que hace posible la vida 
de la vegetación invernal efímera del desierto de Libia . La importancia del rocío 
frente a la lluvia reside sobre todo en su regularidad . 

Tal como indicaba AULITZKY (1962), el rocío onduce frecuentemente a 
aumentos considerables de la temperatura n la zona cercana a la superficie 
del suelo, mientras que la lluvia se traduce en un dese nso de la temperatura 
en el suelo. Este aumento repentino de la temperatura no puede deberse a la 
acción de la nubosidad, viento o radiaciones. por lo que AuLITZKY considera 
que es provocado por el calor de condensa ión liberado al formarse el rocío. 

Medida del rocío. LEICK (1933) ha introducido n aparato medidor del ro
cío apropiado para las medidas en comunidades vegetales diversas. Consta de 
una plancha de yeso y tierra de diatomea~ de 1 O X 10 X 1 cm de tamaño, incltii
da en un marco de madera . El rocío se depo ita sobre la plancha y la humedad 
absorbida se determina con una balanza de precisión. Más tarde, en lugar de 
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la tierra de diatomeas se ha empleado porcelana porosa, que es más duradera 
y menos higroscópica . 

BUJOREAN (1923 ) describe un medidor automático de rocío. El rocío cae so
bre un disco de cristal de 200 cm2 y se conduce a un contenedor en el que se 
podrá leer la altura que alcanza. 

Las medidas del rocío dan resultados totalmente distintos en las diferentes 
comunidades vegetales, según cual sea la vegetación predominante; sin embar
go, son difícilmente comparables. En la isla de Hiddensee, en la Alemania sep
tentrional, medidas regulares de rocío han mostrado que éste puede alcanzar 
hasta un 15 % de la precipitación total (BERNICK, 1938). 

Niebla. Aún no esrá totalmente aclarado el papel que juega la niebla en el 
suministro de agua a las plantas. A pesar de que la niebla puede proporcionar 
hasta 40 y 50 mm en el desierto nebuloso de Namib en el suroeste de Africa, 
con más de doscientos días de niebla, la precipitación diaria con la niebla más 
densa no supera los 0,7 mm y sólo impregna uno o dos de los primeros cen
tímetros del suelo durante la noche . Por el contrario, la acción de la niebla sobre 
la vegetación es muy importante en la disminución de las pérdidas de agua por 
transpiración. Los líquenes son las únicas plantas de niebla verdaderas del 
Namib . 

La dependencia de la vegetación frente a la niebla se pone claramente de 
manifiesto en las montañas con una zona de nieblas bien definida. 

En Europa meridional (Cevenes, Pirineos Orientales, etc.) corresponde al 
piso del hayedo, en el noroeste de Africa a los bosques de Quercus canariensis 
( = mirbeckii) y Quercus maroccana y en las islas macaronésicas y en las Azores al 
bosque de laureles . La zona de nieblas se caracteriza por numerosas comunida
des vegetales específicas; líquenes epífitos y comunidades de musgos se des
arrollan al máximo (véase ÜCHSNER, 1933). Se presentan también comunidades 
de epifilos. La asociación de Calura calyptrifolia, descrita por ALLORGE (1938), 
es una comunidad de hepáticas epifilas limitada a la zona de niebla de las 
Azores. El área de distribución del bosque de abeto rojo en el alto Engadina 
sigue la banda de niebla que se extiende desde el paso de Maloja hasta Schla
rigna (véase también BR.-BL., 1948, pág. 19). 

Las nieblas , junto con la humedad atmosférica, actúan también disminu
yendo la capacidad de la vegetación para alcanzar mayores altitudes debido a 
que absorben luz. Las nieblas persistentes son también las responsables de que 
en Irlanda, húmeda y fría, se alcance ya el límite superior del bosque a 300 ó 
320 m y las colonias vegetales nórdico-alpinas lleguen hasta cerca de la costa. 

y) Nieve 

La importancia de la nieve, como factor del hábitat, aumenta en dirección 
a los polos y a las cumbres . En los climas templado-cálidos los árboles planifo
lios siempre verdes pueden sufrir rotura de ramas a consecuencia de ella, pero 
es apreciable como reserva de agua. En el piso alpino superior y en los países 
nórdicos, la nieve se convierte en un factor determinante que limita la expan
sión de la vegetación. 

La duración de la nieve es especialmente importante desde el punto de vista 
fitosociológico en los países nórdicos y en las altas montañas. Los ventisqueros 
musgosos (Polytrichetum sexangularis, etc.) son los que soportan la nieve du
rante más tiempo; de diez a diez meses y medio. Algunas comunidades de ar-
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bustos enanos (Loiseleurio-Cetrarietum) y de pastizales, como el Caricetum 
firmae o el Festucetum variae, a la misma altitud sobre el nivel del mar , so
portan la cubierta de nieve solamente durante unos pocos meses. En los Balca
nes dura ciento ochenta y cinco días en el monte bajo de Pinus mugus, ciento 
sesenta en el hayedo subalpino , ciento veinte en el bosque de hayas y abetos , 
ochenta en el hayedo montano y sólo de treinta a cincuenta días en el bosque 
de roble y carpe (KIRGIN en HoRVAT, 1961) . 

SCHROTER (1923 , pág. 113) ha tratado la acción de la nieve sobre la vege
tación en base a la bibliografía publicada en torno al tema. TH. C. E. FRIES 
(1913) , BRAUN-BLANQUET (1913) , NORDHAGEN (1936, 1943), KALLIOLA (1939), 
GJAEREVOLL (1949) , E. SCHMID (1956) y HORVAT (1961) dan información de
tenida sobre el mismo . 

ScHRÜTER agrupa los efectos del factor nieve según su utilidad o perjuicio 
para la vegetación. Distingue: 

Efectos favorables . Protección contra la desecación , el frío y la brotación 
temprana, favorecimiento de la flora de primavera, aumento de la temperatura 
solar por reflexión, acción como abono por el polvo que arrastra, suministro 
de agua al fundirse, superficie pulida y resbaladiza para la expansión de las 
semillas y mantenimiento del calor del suelo . 

WoEIKOFF (1889, pág. 14) midió en Petersburgo el 10 de marzo de 1888 las 
siguientes temperaturas, que ponen de manifiesto la disminución del frío a me
dida que aumenta la profundidad dentro de la nieve. 

Temperatura atmosférica , -17º C; superficie de la nieve, -15º C. En la 
nieve, a 5 cm de profundidad, -11 ,3º; a 12 cm, -9,2º; a 23 cm, -8,4º; a 
42 cm, -3,0º , y a 52 cm, -1,6º C. 

El Instituto Suizo de Investigación del Clima de Alta Montaña midió en 
Davos (1560 m), en el invierno de 1937 /38, las siguientes medias mensuales en 
la superficie de la nieve, y a 30 y 100 cm de profundidad: 

Diciembre Enero Febrero Marzo Abril 

Superficie de la nieve ... ... ... ... ... - 16,5 -10,7 -16,7 - 2,2 -1 ,6 ºC 
A 30 cm de profundidad en la nieve . . . 1,7 3,7 5,8 -1,0 º C 
Superficie del suelo a 1 m de profundi-

dad en la nieve . . . ... ... ... . .. .. . 0,6 0,6 0,2 -0,1 o º C 

El mínimo absoluto en la superficie de la nieve fue de -33,7º; a 50 cm de 
profundidad en la nieve fue de - 1,6°, y a 1 m, de - O ,6º . 

Como consecuencia de la fuerte irradiación, por la noche la superficie de la 
nieve puede enfriarse hasta 9º por debajo de la temperatura atmosférica me
dida a 1,5 m de altura (MICHAELI S, 1934) . 

Efectos desfavorables. Polvo para la abrasión eólica, formación de una 
«zona peligrosa» en la superficie de nieve (Fig. 195), acortamiento del tiempo 
de vegetación si la cubierta de nieve dura excesivamente , daños mecánicos, arran
camiento del césped, formación de suelos poligonales, favorecimiento de la soli
fluxión. 

A estos efectos desfavorables habría que añadir: la sequedad extrema sobre 
la cubierta de nieve en invierno, debido a la que la economía hídrica de las 
partes nuevas del vegetal que sobresalen por encima de la nieve se ve severa
mente afectada (MICHAELI S, 1934 ), deformación de las plantas leñosas por pre-

267 

i 



sión y ruptura de ramas, así como daños fisiológicos, esto es, disminución de la 
vitalidad, sobre todo de las plantas leñosas de gran tamaño; además de todo 
tipo de daños provocados por los aludes. 

LAKARI (1920) demostró una disminución del crecimiento anual y pérdida 
de la producción de piñas y semillas de picea en los bosques finlandeses como 
consecuencia de los efectos perjudiciales de la nieve. 

FIG. 159. Picea cf. Engelmanni en el límite del bosque en las Montañas Rocosas, 1200 m. 
Ramificación densa hasta la altura de la nieve, a partir de ahí la pierde en uno de sus 

lados. (Foto EGLER.) 

El favorecimiento de ciertos parásitos por la acumulación de nieve puede 
incluirse también entre los efectos perjudiciales: el hongo parásito Herpotrichia 
nigra (Sphaeriaceae) forma una red miceliana pardo negruzca y viscosa entre las 
ramas de Pinus mugo y funiperus nana en las hondonadas con abundante nieve, 
y puede determinar la muerte de poblaciones enteras, mientras que los arbustos 
situados en las proximidades, pero que no están tanto tiempo bajo la nieve, 
sufren muy poco o ningún daño. 

En las zonas finlandesas donde la nieve es perjudicial aparecen una serie 
de hongos parásitos (sobre todo especies de Fornes y Fomitopsis; también Tra
metes pini), siendo en ocasiones de efectos desoladores. 
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Los acúmulos excesivos de nieve, como los que se han medido ocasional
mente en los Alpes (hasta 18 m) han de deberse a la acción del viento. 

Temperatura atmosférica por encima de la nieve. La cubierta de nieve de
termina mayores oscilaciones en la temperatura de la capa aérea cercana al 
suelo. Estas oscilaciones son máximas muy cerca de la superficie de la nieve, 
por lo que las partes de la planta que sobresalen poco por encima de la nieve 
están muy expuestas a las heladas y en los árboles expuestos a las heladas se 
presenta por encima de la cubierta de nieve una zona muy pobre en ramas (fi
gura 159). 

De todos modos, puede participar también en este hecho la acción abrasiva 
de los cristales de nieve. 

Fw. 160. Estratificación de la temperatura por encima de la nieve del 25 al 27 de marzo 
de 1932. -- Temperatura atmosférica a 1 m de altura medida con el psicrómetro de 
aspiración. - - - Temperatura medida con el termómetro a O cm, - - - - - a 5 cm, ... . . a 
156 cm de altura. La línea clara en las abscisas indica la duración de la insolación (según 

MICHAELIS , 1934). 

Durante las horas soleadas del mediodía, la temperatura a 5 cm por encima 
de la nieve es algunos grados superior que a 1 m de altura, cuando se mide 
la temperatura atmosférica con el psicrómetro de aspiración; durante la noche 
se enfría mucho más. MrcHAELIS (l. c.) ha representado gráficamente la estra
tificación de las temperaturas por encima de la nieve durante algunos días de 
marzo (Fig. 160). 

b) HUMEDAD ATMOSFÉRICA 

La humedad atmosférica influye sobre las pérdidas de agua a través de la 
transpiración. Cuanto más seco sea el aire, mayor será la fuerza evaporante que 
extrae el agua por las aberturas estomáticas de los órganos que transpiran. 

Todos los factores del hábitat que determinan una disminución de la hume
dad atmosférica, como temperatura elevada, radiación intensa o fuertes vientos, 
contribuyen a aumentar las pérdidas de agua . 

Sin embargo, la humedad atmosférica actúa también directamente sobre la 
conformación y estructura de los órganos vegetales. Trabajos experimentales han 
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mostrado que el aire húmedo favorece el crecimiento y la formación de hojas, 
mientras que disminuye la de espinas, se hace más lenta la maduración de las 
flores y los frutos e inhibe la formación de pelos. 

Las plantas experimentales cultivadas en atmósfera húmeda se diferencian 
anatómicamente por una reducción de las capas de células del parénquima en 
empalizada y un agrandamiento de los espacios intercelulares del parénquima 
lagunar, limitación de los haces leñosos y lignificación retardada, agrandamiento 
de las células epidérmicas y de las células de la corteza y de la médula, for
mación de espacios intercelulares que en otras circunstancias no se presentan, 
retraso en la formación de súber y disminución del número de estomas. 

El aire seco actúa de modo contrario, inhibiendo el crecimiento ( ¡nanismo 
de la vegetación!) y favorece en gran manera la formación de revestimientos de 
pelos. Determina un gran desarrollo del sistema radical y acelera la formación 
de flores y frutos. 

Medida de la humedad atmosférica relativa. Climatológicamente se expresa 
la humedad atmosférica por el contenido absoluto del aire en vapor de agua en 
gramos o por la presión de vapor de agua en milímetros . Se determina también 
la humedad atmosférica relativa que indica la relación entre la presión de vapor 
de agua real y la máxima posible a la misma temperatura. 

La humedad atmosférica relativa disminuye, como la presión de vapor de 
agua, hacia el interior de las grandes masas continentales. 

TABLA 17. Disminución de la humedad atmosférica relativa y la presión de vapor 
entre 48,3 y 38,6º de lat. N . (Según HANN.) 

París Viena Elisabetgrado Lugano Ir gis 

-- - -

Humedad atmosférica relativa (en verano) % . 73 70 63 60 45 
Presión de vapor (media anual) en mm ...... 7,5 7,1 6,6 6,4 5,1 

No existe ninguna relación inmediata entre humedad atmosférica y cantidad 
de precipitaciones. No puede nunca deducirse de la ausencia de precipitaciones 
que la humedad atmosférica tiene que ser baja. Kola, en la Laponia rusa, recibe 
escasas precipitaciones (18 cm anualmente), pero posee una humedad atmosfé
rica relativa media del 80% . La costa austro-occidental de Marruecos, el domi
nio climácico del bosque de Argania, recibe unas precipitaciones anuales que 
normalmente no superan los 30 cm. Sin embargo, la humedad atmosférica re
lativa oscila entre 80 y 90%. Por otra parte, el Monte Generoso en el Tesina 
meridional recibe 176 cm de precipitaciones y la humedad atmosférica media 
es sólo del 64 % . 

La humedad atmosférica relativa puede medirse mediante el higrómetro de 
cabello, por todos conocido, o bien por e1 psicrómetro de aspiración de AssMANN. 

Existe también la posibilidad de una medida termoeléctrica (véase DIEM, 
1953) o la utilización de termistores (véase pág. 202}. 

ZOTTL (1953) utilizó el psicrómetro de AssMANN en sus medidas comparati
vas en las distintas- asociaciones de los Alpes bávaros, después de que el higró
metro de cabello se mostrase insuficiente. De todos modos, también el psicró
metro funcionaba mal en medidas realizadas a pequeña distancia y los resulta
dos son poco satisfactorios. 
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Las medidas del déficit de saturación y de la evaporación dieron resultados 
mejores. 

Déficit de saturación. Si se resta la tensión de vapor realmente existente de 
la máxima posible a una determinada temperatura, se obtendrá el déficit de sa
turación del aire. Se expresa en milímetros de mercurio. A una humedad atmos
férica relativa del 75 % a 15º C le corresponde una tensión de vapor de 12,73 mi
límetros X 0,75 =9,56 mm. El déficit de saturación es la diferencia entre la 
tensión de vapor máxima posible (1 2,73 mm a 15º C) y la real (75 % ), esto es, 
12,73 mm-9,56 mm=3 ,17 mm. 

FrG. 161. Cálculo del déficit de saturación del aire a 
partir de la temperatura y la humedad atmosférica re

lativa (según STOCKER, 1935). 

.J5 

,,,J,1 
:t: 

"' 50 
"C 
" Z5 
E' 
e: /i(J 
"' c:ZO - · 
·o 
·¡; 
<U 70 2 IS 
<U 

"' "' "C 8(} 
.o: 70 
-~ 

"' a so s 

E!:::::t::I......L...L_L_L_J 100 
O S !O lS ZO Z5 .JO .J5 l/fJ 

Temperatura en °C 

~ 
e: 

"' 
-~ 
<U 

~ 
"C 

<U 
"C 

"' E 

" :r: 

Si la humedad atmosférica relativa es alta, el déficit de saturación será pe
queño (a 100% igual a O). Se produce aridez cuando la presión de vapor atmos
férica absoluta se mantiene constante, pero la temperatura aumenta . Si, por 
ejemplo, la presión de vapor absoluta es de 9,2 por la mañana y la temperatura 
es de 10º, la humedad relativa es del 100% . Si a lo largo del día se mantiene 
igual la presión de vapor absoluta (esto es, no varía la cantidad de vapor de 
agua en el aire), pero la temperatura asciende a 30º, la humedad atmosférica 
relativa desciende al 29% y el déficit de saturación aumenta a 22 ,5 mm. La ari
dez se presenta, por tanto, sólo de día y es consecuencia del aumento de tempe
ratura (véase, por ejemplo, THORNTHWAITE, H andbuch der Pflanzen physiolo
gie, III, pág. 261) . 

De aquí resulta claro que países con humedad atmosférica relativa constan
temente alta puedan tener un carácter desértico. En el noroeste de Africa, entre 
Agadir y Cabo Jubi, reina siempre una humedad atmosférica alta, pero el ma
torral árido de euforbias cactiformes llega hasta la costa (Fig. 162). 

TABLA 18. Oscilación diaria del déficit de saturación del aire en junio de 1901 
en Pawlowsk (59,41' lat. N .) 

1 

1 

Hora ... ... ... ... ... ... ... 1 3 

l 
5 7 9 11 13 SI 17 19 21 

Milímetros ... ... ... ... . .. 0,3 1 0,4 1,2 3,3 6,1 
1 

7,2 8,6 S'8 7,7 5,2 2,3 
23 

0,8 
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Las medidas del déficit de saturación deberían referirse a las horas diurnas, 
ya que la transpiración estomática de las plantas superiores está muy disminuida 
por la noche. El déficit de saturación presenta también un máximo diario ma
nifiesto entre las ocho de la mañana y las seis de la tarde. 

Si se comparan los valores mínimos del mes más seco, se verá que los países 
polares, las montañas y las selvas lluviosas tropicales tienen el déficit de satura
ción menor, mientras que las estepas y desiertos cálidos y secos tienen el mayor. 
En el Schneekoppe de los Riesengebirge (1603 m) resultó tan sólo 1,7 mm du
rante el período de 1895 a 1904 a las catorce horas en el mes más seco (SzYM
KIEWicz) . 

FIG. 162. Asociación de Euphorbia resinifera y Acacia gummifera en Tanant, 
Mauritania. (Foto R. MAIRE.) 

HESLOP-HARRISON (1960) observó unos máximos de 19 a 21,5 mm en Ir
landa, de clima hiperoceánico, a finales de mayo en la superficie de las rocas 
calcáreas y al mismo tiempo un mínimo de 0,8 mm justo al lado, bajo un saliente 
expuesto al norte y cubierto por Adiantum capillus-veneris y Conocephalum co
nicum. 

e) EVAPORACIÓN 

La evaporac10n es proporcional al déficit de saturación. Está regulada por 
fos mismos factores que el déficit de saturación; éstos son: humedad atmosféri
ca, temperatura, yjento,' presjón atmosférka {altitud), insolación y radiación. 

De las investigaciones de lMPENS y ScHALCK (1962) acerca de la influencia 
de estos factores sobre la intensidad de la evaporación del aire se desprende 
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que ésta viene determinada principalmente por la radiación y que varía de modo 
páralelo a ella. Durante la noche actúan principalmente la fuerza del viento 
y el déficit de saturación. 

La influencia de la temperatura sobre la evaporación se comprende si se con
sidera la cantidad de agua que contiene 1 m3 de aire saturado con vapor de 
agua. 

Estas cantidades de agua para temperaturas sucesivas son, según WALTER 
y VoLK (1954), las siguientes: 

TABLA 19 

1 1 ! Temperatura °C -10 -5 o 5 10 15 i 20 25 ! 30 35 40 
--·----~---"--~ - ¡----' 
Agua en gramos ... ... 2,2 3,4 4,9 6,8 9,4 12,9 17,3 23,1 30,4 39,6 51,2 

La figura 163 niuestrá hasta qué punto actúa la temperatura como acelera
dor de la evaporación. 

Fw. 163. Relación entre _evaporac1on 
media mensual, intensidad del viento y 
temperatura en Lawrence, Kansas (se-

gún SCHULL, 1919) . 
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Sin embargo, no puede deducirse la pérdida total de agua por parte de la 
planta a partir de la medida de la evaporación, tal como vimos; de todos mo
dos, la transpiración está tan íntimamente ligada a la evaporación por relacio
nes de dependencia, que si no varía la abertura de los estomas pueden extraerse 
conclusiones acerca de la economía del agua en las comunidades vegetales a 
partir de los valores de evaporación en relación con las de precipitación. 

Medidas con el atmómetro. La climatología emplea con éxito una superfi
cie libre de agua de un perímetro determinado para las medidas de evaporación. 
Pero como una superficie de agua refleja la mayor parte de la radiación calórica 
y los cuerpos coloreados, como las plantas , la absorben, la radiación influirá de 
un modo muy distinto en la evaporación. Por ello, en los distintos casos se han 
introducido instrumentos de medida para evitar este hecho, buscando que re.
accionen frente a los factores externos de un modo semejante a como lo hace la 
planta. Esto es el atmómetro. 

273 
18 



El cuerpo evaporante es un vaso de arcilla porosa que se alimenta a partir 
de un recipiente de agua situada debajo. Si se evapora agua bajará el nivel del 
agua del recipiente; se puede leer la cantidad de agua evaporada directamente 
por la altura del nivel del agua. Se expresa en cm3 por hora o día. Los atmó
metros más utilizados son los introducidos por LIVINGSTON (1915) . Los han me
jorado SHIVE, JOHNSTON, LIVINGSTON y THONE (1920) y THONE (1924). 
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FIG. 164. Curso de la transpiración de Encelia farinosa (T) 
y evaporación de un atmómetro (V) el 25 de mayo, época seca 

(según SHREVE, 1923). 

El atmómetro mejorado de LIVINGSTON y THONE (Fig. 165) consta de una 
botella ancha con tapón de goma. La botella llena de agua se comunica a través 
de un tubo de vidrio con el vaso esférico que evapora el agua; existe un se
gundo tubo corto que sirve para volver a llenarlo con agua destilada. Al utili
zarlo se llena la botella hasta la raya a del tubo de llenado. La medida se realiza 
volviendo a llenar el atmómetro hasta la línea a. 

FIG. 165. Atmómetro de LrvrNGSTON-THONE, representación simplificada. 

Los tubos de comunicación deben cerrarse con mercurio para que no se pro
duzca un falseamiento de los resultados, ya que todos los vasos de porcelana 
captan humedad por la lluvia o el rocío y la conducen a la botella. Una capa 
de mercurio de 5 mm de espesor entre dos tapones de algodón permite el as
censo del agua destilada en la evaporación y, sin embargo, impide la penetración 
del agua desde arriba. 
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Los vasos esféricos de porcelana que realizan la evaporac10n están calibra
dos con respecto a otro llamado «normal» y se venden en el comercio. Junto a 
los vasos normales de colores claros de los atmómetros existen también otros 
negros que tienen una evaporación mayor como consecuencia de la mayor absor
ción de calor (radioatmómetros). 

La lectura del atmómetro debe realizarse bajo consideración del valor de ca
librado y reducción al vaso normal. Si el factor de calibrado es 0,70 y la eva
poración semanal es de 400 cm3

, el resultado de la medida sería: 

400X70 

100 
280 cm3 

El tamaño de los atmómetros impide su colocación en espacios pequeños, 
aunque Jos resultados obtenidos de la evaporación son, sin más, comparables. 

Las medidas con el atmómetro están especialmente indicadas para trabajos 
a largo plazo, mientras que las del déficit de saturación del aire indican oscila
ciones locales breves. 

La evaporación diaria de un pastizal en días secos de verano en el norte de 
Alemania es 1,14 mm, aproximadamente 1/3 de la evaporación de una super
ficie libre de agua (3,80 mm). Un suelo arenoso descubierto tiene una evapora
ción no superior a 0,26 mm. 

Medidas atmométricas en comunidades. FULLER (1914) realizó medidas de 
evaporación con el atmómetro junto al lago Michigan a lo largo de tres períodos 
de vegetación. Las curvas de evaporación de los distintos años muestran dife
rencias considerables; en 1910 cayó el máximo en pleno verano (julio/agosto), 
en 1911 y en 1912 en mayo. Las cantidades evaporadas y las oscilaciones de la 
fuerza de evaporación son características de las distintas comunidades vegetales, 
mientras que los máximos y mínimos de la curva se presentan generalmente al 
mismo tiempo en todas las asociaciones investigadas. 

El desarrollo de la vegetación en la zona de Michigan va de condiciones xé
ricas a medias, lo que se pone de manifiesto por el descenso progresivo de los 
valores de evaporación desde la comunidad inicial a la final, el bosque de hayas 
y arces. El bosque de hayas y arces climácico tiene una evaporación y oscilación 
mínimas, mientras que la asociación pionera de Populus deltoides en las dunas 
no sólo tiene la evaporación más intensa, sino que las oscilaciones son también 
mayores. 

La evaporación semanal media medida con el atmómetro en centímetros 
cúbicos durante tres períodos de vegetación, en relación con el desarrollo de la 
vegetación, dio la siguiente serie: duna con Populus deltoides (22,3 cm3) ~ duna 
con Pinus banksiana (10,4 cm3

) ~duna con Quercus velutina (11,0 cm3) ~ bos
que de Quercus rubra (8,8 cm3

) ~ bosque de Fagus grandifolia-Acer saccharum 
(7,0 cm3). 

El máximo de evaporación en mayo, antes de que el follaje de los árboles 
sea completo, supone un período crítico para el desarrollo de las plántulas. 

Las investigaciones de WEAVERS (1917, 1918) en zonas de pradera y de bos
que de ·washington, Idaho y _ ebraska dieron unos resultados muy expresivos. 
Sus curvas de evaporación complementan la caracterización de las asociaciones 
investigadas, concebidas éstas ciertamente de un modo algo amplio. Del des
arrollo en el mismo sentido de las curvas de evaporación en distintas asociacio
nes se desprende claramente la influencia dominante del clima general (Fig. 166). 
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Las necesidades cuantitativas de las distintas comunidades se expresan en la 
cantidad de evaporación de las distintas asociaciones. 

THONE (1923) ha realizado en Illinois medidas comparativas entre el atmó
metro esférico usual y el radioatmómetro negro. La diferencia máxima entre las 
medidas del atmómetro usual y el radioatmómetro, elevadas estas últimas por la 
radiación térmica, se da en la primera decena del mes de mayo; por lo demás, 
las variaciones en la evaporación son bastante paralelas en ambos atmómetros. 

De la relación entre el agua utilizable y la evaporación puede deducirse la 
sequedad relativa ( «relative xerophytism») del hábitat. Cuanto mayor sea la se
quedad relativa, más abierta es la cubierta del suelo, menor el número de plán
tulas de árboles y de plantas anuales que sobreviven al verano seco. 

Evapora -
ción cmJ Junio Julio Agosto Septiembre 

2. 9. 16. 23. 7. 11/. 21. 28. l/. '11. 18. 25. 8. 

FIG. 166. Curvas de evaporación de la pradera de Andropogon scoparius, del monte bajo 
de Corylus americana y del bosque de Tilia americana y Ostrya virginiana en Peru, 

Nebraska (según W EAVER). 

Atmómetro de Piche. El evaporímetro de Piche, tan utilizado por los me
teorólogos, es el que más se utiliza actualmente para medidas comparativas de 
la evaporación en distintas comunidades vegetales y estratos de vegetación. Cons
ta de un tubo de vidrio graduado, en cuya base se fija mediante un alambre un 
disco circular de papel de filtro de color verde de 3 cm de diámetro. Antes de 
utilizarlo, se perfora el disco con una aguja. El tubo de vidrio, lleno de agua, se 
fija al lugar de la medida de tal manera que ni siquiera vientos fuertes puedan 
moverlo. 

La lectura en el tubo puede precisar hasta 0,01 cm3 y lo mejor es realizarla 
cada hora o cada media hora. Para que las medidas sean comparables, es im
portante que todos los tubos tengan la misma abertura ( 1, 1 cm) y que se utilice 
el mismo papel de fil tro (papel secante normal verde, color en estado seco nú
mero 90 b [ 1 O Gc-GccS] ). 

Según KLAUS ING (1957) debe haber una relación casi constante entre la eva
poración del disco verde de Piche y la transpiración óptima de una hoja. Con 
el atmómetro de Piche se pueden realizar medidas rápidas en muchas comuni
dades vegetales vecinas. A efectos comparativos son muy útiles las curvas diarias 
que transcurren más o menos paralelas. 

Medidas de evaporación y atmómetro de Piche. La fuerza de evaporación 
del aire es una magnitud muy variable local y temporalmente, mucho más que 
la temperatura o las precipitaciones. No depende tan sólo de la humedad atmos-
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férica, sino también del movimiento del aire y de la radiación. Se recomienda 
realizar las medidas simultáneamente en los estratos principales de vegetación 
de comunidades vegetales bien constituidas, bien en lugares donde se encuentran 
varias comunidades próximas entre sí o a base de distribuirse el trabajo varias 
personas. El motivo de esta recomendación es que la magnitud de la oscilación 
de la evaporación y la transpiración varía con el estado del tiempo y son posi
bles muchas combinaciones. 

Fw. 167. Evaporación medida con el evaporímetro el 4 de julio en dis
tintas asociaciones de la garriga en Montpellier (cm3 por hora entre 
las 8 y las 20 horas). A, en el bosque bajo de Quercus ilex a 10 cm; 
B, en el mismo a 150 cm; C, en el Quercetum cocciferae a 20 cm; 

D, en el Brachypodietum ramosi a 10 cm. 

tr,50 6'.20 7,YO 8,YtJ 

A 8 C D 

La evaporación aumenta rápidamente de abajo a arriba en los días de vien
tos fuertes, incluso en el interior de los bosques y en primavera alcanzan ya, por 
ejemplo, en el estrato arbustivo superior (150 cm de altura) un valor cuádruple 
del correspondiente al estrato herbáceo a 5 cm. 

En los pastizales secos del Brachypodietum ramosi de Montpellier hay una 
evaporación doble a la del estrato herbáceo del bosque bajo de Quercus ilex 
en los días cálidos del verano (Fig. 167). Simultáneamente, la suma de tempe
raturas en el bosque bajo es sólo dos tercios de la del pastizal abierto (BRAUN
BLANOUET, 1936). 

ÜCHSNER (1933) ha estudiado a lo largo de un mes (agosto/septiembre) la 
evaporación diurna y nocturna en distintos hábitats epifíticos de un manzano. 
La evaporación diurna media menor (2,32 cm3

) se dio en la base del tronco con 
Drepanium cupressiforme, mientras que a 140 cm de altura en el Physcietum 
ascendentis de la parte norte se evaporó un promedio de 4,45 cm3• Durante la 
noche se comprobó también en todos los habitats arbóreos y en cualquier tiempo 
una cierta evaporación, aunque a veces fuese muy pequeña. 

Se ha utilizado muchas veces el atmómetro de Piche para la determinación 
de las diferencias entre la evaporación de las comunidades vegetales y sus estra-
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tos (véase STOCKER, FIRBAS (1931), VüLK (1931), BHARUCHA (1933), ADRIANI 
(1934) , MüLINIER (1934), SOROCEANU (1936), BRAUN-BLANQUET (1936), Gm
NOCHET (1938), TCHOU (1949), ZOTTL (1953), EGER (1958), TAGAWA (1959), 
etcétera). 

Como una persona aislada difícilmente puede realizar observaciones perma
nentes en las comunidades naturales, se ha intentado encontrar distintos cami
nos. Hay que conformarse por lo común con curvas diarias en días favorables 
en la época principal de vegetación o hay que dar mensualmente o para cada 
estación del año una curva diaria (medida en días muy claros), o bien sumas 
diarias semanales de la evaporación para cada estación del año. 

En cada caso se mide también la temperatura y con frecuencia también la 
humedad atmosférica. Las investigaciones simultáneas se refieren la mayoría de 
las veces a varias asociaciones y a través de ellas se obtienen valores compa
rables. 

Para la representación de los resultados se utilizan generalmente los histo
gramas. 

Si se ordenan las asociaciones según la fuerza de evaporación del hábitat, 
se obtiene una serie ascendente que conduce desde la clímax hasta las últimas 
etapas de degradación. 

QuANTIN obtuvo en el Jura meridional la siguiente serie: 

Evaporación media diaria en distintas asociaciones (12 semanas, distribuidas re
gularment~ en cuatro estaciones del año; según QuANTIN, l. c.): 

Querco
Carpinetum 

1,8 

Querco
Lithospermetum 

3,1 

Xerobromion 
(pastizal seco) 

4,3 

Erysimo
Kentranthetum 

(pedregal) 

4,5 cm3 

ZÜTTL ( 1953) ha realizado medidas de la evaporac10n en el Schachen, en 
los Alpes calcáreos bávaros a 1840 m, que demuestran el hecho citado por 
QuANTIN de que los valores de evaporación o la humedad relativa sobre el pas
tizal casi no difieren de los medidos en el pedregal. 

Si se compara la evaporación diurna de doce horas en pleno verano entre 
comunidades de pastizales o matorrales subalpinos en días poco o casi nada 
nublados y otros de la región mediterránea, se encuentran las siguientes dife
rencias: 

Schachen 
(1840 m) 

Montpellier 
(50 m) 

Media diaria de la evaporación 

Pastizal del 
Caricetum f irmae 

Pastizal del 
Brachypodietum ramosi 

13,2 

1,9 

Matorral del 
Quercetum cocciferae 

7,9 

Matorral del 
Mugo-Ericetum 

0,95 cm3 

Quercetum 
galloprovinciale 

7,3 cm3 

La media diurna de doce horas en las asociaciones de Montpellier (de me
diados a finales de julio) es, pues, siete veces superior a la correspondiente a las 
comunidades del Schachen (mediados de agosto). 

La evaporación del Arrhenatheretum de Güttingen en el estrato herbáceo 
superior durante todo el período de vegetación fue considerable, mientras que 
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en el estrato más cercano al suelo se midieron valores muy altos después de la 
siega y muy bajos cuando la hierba está más alta, tal como cabía esperar 
(EGER, 1958). 

Repetidas veces se han realizado medidas simultáneas de la evaporación con 
el evaporímetro de Piche y medidas de transpiración con la balanza de STOCKER
BUNGE (véase BR.-BL., 1936). 

KLAUSING (1957) ha desarrollado un atmógrafo de Piche que permite el 
registro continuo de la evaporación y que parece apropiado en las medidas de 
campo en distintas comunidades vegetales. 

Medidas de evaporación y silvicultura. En los tratados de Silvicultura se 
consideran muy poco las condiciones de humedad atmosférica en el interior de 
los bosques. Se encuentran datos comparativos generales respecto de la humedad 
atmosférica dentro y fuera del bosque en ScHUBERT (1917), STOCKER (1923), 
RUBNER (1953) y GEIGER (1960), etc. 

La fuerza de evaporación del aire adquiere gran importancia en la Ecología 
forestal, sobre todo en intentos de repoblación forestal · en regiones áridas, así 
como en la lucha entre bosque y estepa. Ya en el pastizal seco del Xerobrome
tum se buscarían inútilmente plántulas de haya e incluso las plántulas de roble 
en veranos secos mueren casi sin excepción. Unicamente el pino albar (Pinus 
silvestris) puede sobrevivir a períodos largos de sequía, incluso en su fase joven. 
La menor protección por parte de los arbustos varía, sin embargo, las condicio
nes de evaporación y con ello las posibilidades de desarrollo de las plántulas de 
árboles. 

Posibilidades de utilización del atmómetro de Piche. DE VRIES y VENEMA 
(1954) realizaron un control experimental cuidadoso de las posibilidades de 
utilización del evaporímetro. Llegaron a la conclusión de que la evaporación 
del evaporímetro, comparada con el consumo de agua de la vegetación, indica 
valores demasiado pequeños por acción de la radiación, y valores demasiado 
altos para el viento. Estos autores recomiendan, lo mismo que TAGAWA (1959), 
medir la intensidad de la radiación, la fuerza del viento, la temperatura atmos
férica y la humedad, simultáneamente con los datos del atmómetro de Piche. 

IMPENS y ScHALK (1962) han realizado medidas de este tipo. Dieron como 
resultado que la aridez se debía principalmente a la radiación, a la radiación 
solar, al déficit de saturación y a la velocidad del viento. 

Caso de que las medidas con el atmómetro se realicen en días sin viento 
y con estado del tiempo regular en distintas comunidades simultáneamente, pro
porcionan medidas comparativas suficientemente exactas y son más sencillas que 
los complicados métodos más correctos desde el punto de vista físico. 

La ventaja del atmómetro reside sobre todo en su fácil manejo, así como en 
que puede colocarse en muchos lugares y necesita poco espacio. 

Si se determinan las temperaturas de los termómetros seco y húmedo del 
psicrómetro de aspiración de AssMANN, podrán calcularse la temperatura atmos
férica, la humedad atmosférica relativa y el déficit de saturación (STOCKER). 

d) EVAPOTRANSPIRACIÓN 

El fitosociólogo considera sobre todo, junto a la economía hídrica de la 
planta en particular, la evaporación del conjunto de la comunidad vegetal, para 
la que ha introducido THORNTHW AITE el término de evapotranspiración. La pér-
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dida total de agua que supone una población se compone por. una parte de la 
transpiración de la planta ,y por otra de la evaporación del suelo. 

Según BERGER-LANDEFELDT (1953), en la Europa templada y durante el pe
ríodo de vegetación con pequeñas excepciones, la transpiración es la parte prin
cipal de la evapotranspiración, mientras que la evaporación tiene un papel se
cundario. La mayor parte de la precipitación vuelve a la atmósfera a través de 
la evaporación y la transpiración del bosque. Tres cuartas partes de las precipi
taciones caídas en Alemania se utilizan en la agricultura y la silvicultura y co
rresponden, por tanto, en gran parte a agua transpirada por las plantas. 

SPECHT (1957) ha realizado medidas comparativas de la evapotranspiración 
en el matorral australiano (de Banksia ornata, Xanthorrhoea australis, Casuari
na pusilla, Phyllota pleurandroides, Hibbertia stricta, etc.) y en distintos tipos 
de pastizal y ha encontrado diferencias sustanciales. 

· Filtro li~o· de' é obra , · -. · · - - ·, -- ' · - · 1, 
- %".Tubo de híerrd· 

· · 'g a lvanizado : ·~-

! ' ~-12'~ 

FIG. 169. Aparato para medir la evapotranspiración en los observatorios británicos 
(de GREEN, 1959). 

NOIRFALISE (1962) ha recopilado recientemente los resultados de las medi
das de la evapotranspiración. 

Se desprende -de todas las investigaciones que la evapotranspiración de un 
bosque supera a la de un pastizal. Este exceso es de un 14% según BUR
GER (1954), 9% según BocHKOV y un 6% según VALEK. 

La evapotranspiración parece especialmente importante bajo el clima atlánti
co, debido en parte a la retención de lluvia y en parte a la evaporación fisio
lógica. Comunidades forestales diferentes tienen una evapotranspiración muy 
distinta. 

Bajo el clima atlántico, la evapotranspiración de las coníferas plantadas es 
superior a la correspondiente al bosque planifolio natural. NoIRFALISE cree que 
la extensión de los ataques del hongo Fornes annosus, que provoca grandes daños 
en las plantaciones de Picea abies, está relacionada con este hecho. 

Respedo a los métodos de la medida de la evapotranspiración, remitimos a 
BERGER-LANDEFELDT (1955), quien realizó más de 70 000 medidas. Sus consi
deraciones _ponen de i:elieve las grarides dificliltades que se oponen a la medi
ción exacta de la misma. 

Los métodos de medida se discutieron en el Simposio de Ecofisiología de 
Montpellier (1962). BoucHET subraya que la evapotranspiración potencial sólo 
puede _tratarse como factor climático en un marco muy amplio, en superficies 
de algunas hectáreas. TuRc da una fórmula simplificada para su determinación. 
Según IMPENS ( 1962), sin embargo, daría unos valores demasiado bajos en 
un 10 ó 20%; IMPENS obtuvo los resultados mejores con la fórmula de THORN
THWAITE.-
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Para medir la evapotranspiración real hay que considerar ineludiblemente a 
la potencial, ya que sólo así se comprenderán las posibilidades verdaderas de 
evapotranspiración, determinadas por el déficit de saturación, el flujo energéti
co, la radiación y la ventilación (intercambio gaseoso y viento) (KLAUSING, 1959). 

· Los métodos de medida de la evapotranspiración y la transpiración potencial 
recomendados por KLAUSING pueden utilizarse también en climas áridos. Sin 
embargo, aún no se dispone de resultados en comunidades vegetales. 

1957 

5~1---• - TZ~5 O 
1
_ .• O ! Déficit 

•• de agua 
5 - - - _ ,_ 125 

Z Exceso· 
TO - - - - - : -· Z50 de agua 

15. -- - -- -- 375 Z4' 7Z !ZO di/las 
Pulgadas mm 

FIG. 170. Déficit y exceso de agua de mes a mes en 1957, sin considerar almacenamiento 
(según GREEN, 1959). . 

GREEN, del Servicio Británico de Conservación de la aturaleza (1959, 1960), 
introduce un método simplificado para medidas durante largo tiempo y para 
la valoración climática. Su método se utiliza en las estaciones de medida de la 
evapotranspiración de las islas Británicas (Fig. 169). 

En nueve observatorios se midieron los déficits y excesos de agua y se re
presentaron gráficamente (Fig. 170). 

Los mapas de déficits y excesos de agua de GREEN no son solamente apro
piados para la caracterización macroclimática de una región; podrían utilizarse 
también en la Fitosociología, pues las observaciones · continuas se -refieren a su
perficies determinadas de pastizales, en el supuesto de que se conociera el ca
rácter sociológico del pastizal en el que se han colocado los aparatos de medida. 
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Distribución de la humedad y relieve. Lo mismo que la temperatura y la 
luz, la distribución de la humedad está influida en gran manera por la configu
ración del suelo, lo que se manifiesta ya con ángulos de inclinación pequeños. 
Incluso la menor inclinación del suelo se refleja en la composición de la cubierta 
vegetal. 

En el interior casi plano de la Australia occidental árida, las capas de agua 
pueden ya entrar en movimiento en una dirección determinada con pendientes 
de sólo 1:2000 (WALTER, 1962). 

En las laderas de gran pendiente fluye la mayor parte de las precipitaciones 
tanto más deprisa cuanto menos la pueda retener la cubierta vegetal viva o 
muerta. 
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Altura en el tronco 

Fw. 171. Diferencias en la evaporación a distintas alturas 
y orientaciones en el tronco de Quercus stellata 

(según PESSIN). 

Las precipitaciones aumentan mucho en las montañas fropicales po1·que Ja 
atmósfera puede contener aIIí mucho más vapor de agua que bajo un clima 
templado. Cada pequeña elevación provoca un aumento en la precipitación. 

La parte de la montaña opuesta a la del máximo de precipitaciones recibe, 
a la inversa, un mínimo relativo de precipitación (véase pág. 259). 

Cuanto mayor sea la pendiente, desciende naturalmente con mayor facilidad 
la grava, e incluso el mismo suelo. 

El fluir del suelo, o solifluxión, se observa particularmente sobre un sub
suelo impermeable o helado, y se favorece por la helada y deshielo frecuentes 
del «estrato resbalante» superficial saturado con agua del deshielo. 

Epífitos y humedad. A pequeña escala, la distribución de la humedad se 
pone ya claramente de manifiesto en la disposición de las comunidades de crip
tógamas epifíticas en los árboles (véase OcHSNER, 1928; BARKMAN, 1958). 

PESSIN (1925) determinó las diferencias de evaporación en los distintos la
dos del tronco de Quercus stellata (Fig. 171); ÜCHSNER ordenó los epífitos del 
tronco de Populus nigra según los puntos cardinales y obtuvo el dibujo repre
sentado en la figura 100. 

Los líquenes foliáceos se limitan casi exclusivamente a la ladera norte (som
bra), la forma de Leucodon de los musgos a la sur (iluminación y sequedad) y la 
forma de Orthotrichum y de la hepática Radula en la oeste (lado de la lluvia). 
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BARKMAN (l. c.) considera con profundidad la dependencia de los epífitos y 
las comunidades epifíticas con respecto a la humedad, exposición e inclinación 
del tronco. Una asociación típica de los sitios por donde se escurre el agua, el 
Prasioletum crispae, se observó sólo con una inclinación del tronco de 87 a 94º. 

4. Viento 

El viento se convierte en el factor decisivo de la configuración de la vegeta
ción en las costas, en las amplias llanuras abiertas y en las crestas de las mon
tañas. 

Fuerza del viento. La fuerza del viento aumenta con la altura sobre el sue
lo (Fig. 172). Según HELLMAN (Meteor. Zeitschr., 32, 1915), la velocidad media 
del viento a lo largo de un año sobre un terreno abierto en Nauen a 2 m de 
altura fue de 3,29 m/s, a 16 m de 4,86 m/s y a 32 m de 5,54 m/s. 

~~~~--,-~--r~--,..-~---r-.-=-r-~,-~,-~,--
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Fw. 172. Curso diario de la velocidad normal del viento a distintas alturas sobre el nivel 
del suelo (según HELLMANN de GEIGER, 1950). 

En las costas azotadas por el viento en Irlanda meridional es de 7,4 m/s 
(Valentía), aproximadamente igual que en las cumbres de los Alpes: Santis 
(2440 m), 7,7 m/s; Sonnblick (3100 m), 7,5 m/s; el Pikes Peak (4308 m) re
gistra 9,2 m/s, y el Mount Washington (1950 m), de situación aislada, dio 15 m/s 
de media anual 1. 

Los valores extremos son enormes. En el Sonnblick alcanzan, por ejemplo, 
medias horarias de 58,l m/s; el anemómetro de Santis registró el 27 de enero 
de 1890 una media diaria de 32,3 m/s; entre las trece y las catorce horas, el 
viento alcanzó una velocidad de 46,1 m/s (máximo en Zürich, entre 1890 
y 1900: 24 m/s). Un viento huracanado de esta fuerza es capaz de romper o 
desarraigar árboles y de arrancar piedras de suelos helados y lanzarlas al aire 
(BR.-BL., 1913, pág. 53). 

Huracanes. Los huracanes muy fuertes acaban con las plantas y los vientos 
que actúan durante largo tiempo les confieren una forma especial. BROCKMANN
JEROSCH (1929) y RuNGE (1957, 1959) dan numerosos ejemplos en este sentido . 

1 El número de trabajos botánicos que tratan el problema del viento se ha multiplicado 
tanto que sólo podemos indicar aquí algunos de los más importantes: TH. C. E. FRIES (1913) , 
BRAUN-BLANQUET (1913, 1915), SKOTTSBERG (1916), KüHNHOLTZ-LORDAT (1923), SZYMKIEWICZ 
(1924), VISHER (1925), BROCKMANN-JEROSCH (1925, 1929), HAUMAN (1926), BURGER (1932), 
FRITZSCHE (1933), T AKAHASHI (1936), RIVALS (1950), GEIGER (1950), RUBNER (1953), RAA
BE (1957), EsKUCHE (1957), RUNGE (1957, 1959), HORVAT (1961), etc. 
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Los torbellinos son muy perniciosos para la vegetación. El tifón de los Mares 
del Sur del 13 de septiembre de 1934 azotó la costa oriental de Shikoku, Kobe, 
Kyoto y Osaka con una velocidad de 60 a 70 km/h. La estación meteorológica 
de Osaka indi ó 60 m/s y el anemómetro se rompió. El tifón dejó tras sí ciuda
des y bosques destruidos . Los árboles aislados fueron más resistentes que las 
masas fo restales enteras (TAKAHASHI, 1936). 

Frn. 173. Forma provocada por e1 viento en Cedrus atlantica en el Lalla Kheditscha, 
2200 m, Argelia. (Foto K. MÜLLER, excurs. BR.-BL.) 

El Servicio Meteorológico de Saint-Denis en la Reunión señaló el 26/27 de 
abril de 1948 un viento de 220 km/h durante poco tiempo. Los torbellinos a 
veces no tienen en estos casos más de 50 m de diámetro. Entre las especies 
arbóreas introducidas más resistentes a ser arrancadas de raíz destacan: Arau
caria cookii, Cinnamomum camphora, Cryptomeria japonica, Platanus acerifolia 
y Tecoma leucoxylon (RrvALS, 1950). 

La mayor intensidad del viendo medida hasta hoy en tierra es la de 260 ki
lómetros/h = 72 m/s, y sobre el mar, la de 325 km/h (RIEHL, Trap. Meteor., 1954). 

Acción mecánica del viento. La acción continua del viento durante largo 
tiempo es sobre todo la que determina la configuración de la vegetación. 
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Los daños que sufren los retoños y las yemas del lado que soporta la acción 
del viento son muchas veces paralelos a un mayor desarrollo de la parte prote
gida de su acción, de modo que se originan árboles, en forma de bandera, y ma
torrales recortados compactos y lisos, en forma de duna, característicos de las 
regiones muy ventosas (Fig. 173, 174 ). En los lugares montañosos sometidos a la 
acción del viento puede reconocerse su dirección principal, no sólo en la vege
tación arbórea y arbustiva, sino incluso en los pastizales (BR.-BL., 1913). 

FIG. 174. Olea europaea recortada por el viento entre Gorgese y Sagone. (Foto NÁBELEK, 
excurs. S.I.G.M.A.) 

La arena, la grava y los cristales de sal o de nieve actúan como polvo corro.~ 
sivo . y agudizan la acción mecánica del viento. 

Las crestas y poljes de la región costera croata están sometidos a la fuerte 
acción del Bora (viento en el Adriático); las coloniza una comunidad de camé
fitos rica en especies, ecológicamente bien definida y compuesta por Globularia 
cordifolia, Satureja subspicata, Carex humilis, Edraeanthus tenuifolius, Teucrium 
montanum y Crepis chondrilloides. Esta comunidad resiste bien la acción de 
este fuerte viento desecante (HORVAT, 1961). 
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La eros10n eólica es max1ma a una altura de pocos centímetros por encima 
del suelo o de la superficie de la nieve. Esta zona es muchas veces perjudicial 
para los árboles y los arbustos (Fig. 175). Las ramas sometidas al viento mues
tran muchas veces en la zona afectada los efectos de la arena o la nieve arras
tradas por el viento. Pierden la corteza en un lado o a todo su alrededor y en 

Dirección 
del viento 

.· .-\~r~.-)::~ :y~:~: -~] 
c. .·":·.' :; Altura de la cubierta 

· de nieve en invierno 

~~~<· · · 
FJG. 175. Picea en forma de bande
ra, en la parte afectada por el viento 
junto al límite del bosque en los 

Alpes y abrasión eólica. 

ocasiones se ven abrasionados. Incluso los arbustos en espaldera muy cercanos 
al suelo, como Dryas, Salices y Loiseleuria procumbens, así como las plantas 
en almohadilla, llevan señales de la erosión del viento. Los granos de arena y 
los cristales de nieve provocan unos cuadros de erosión semejantes, aunque la 
abrasión provocada por la arena es más profunda (Fig. 176). 

Las plantas fasciculadas nórdico-alpinas Elynea myosuroides y funcus trífi· 
dus, así como las pulvinadas, Androsace helvetíca, Silene acaulis, Saxífraga cae
sía, S. retusa, son muy resistentes a la abrasión por la nieve. En las crestas azo
tadas por el viento siguen creciendo, aunque roídas por un lado o por la parte 

FJG. 176. Acción abrasiva de la arena en el desierto. 1 Stipa tenacissima (atocha). Cresta 
rocosa en la región de dunas de arena al oeste de Biskra, Sáhara. Planta fascicular muerta, 
erosionada por la acción de la arena. 2 Andropogon laniger, planta fascicular erosionada 
por uno de sus lados, de los alrededores de Tolga, Sáhara. 3 Centaurea omphalotricha, 
pedazo retorcido que vegeta pobremente, erosionado en sus tres cuartas partes. Desierto 

rocoso entre Tolga y Biskra (según BR.-BL., 1913). 
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central más elevada, protegidas unilateralmente del viento por la parte muerta 
de la almohadilla (Fig. 177). Según HAYRÉN (Med. Soc. Fauna et Flora Fenn., 44, 
1918), las almohadillas de los musgos Hedwigia albicans y especies de Rhaco• 
mitrium en la región finlandesa insular son especialmente resistentes. Las po
blaciones de Rhacomitrium lanuginosum pueblan también las crestas de las mon
tañas azotadas por el viento marino en la Irlanda occidental. 

FIG. 177. Acción de la ventisca, nieve arrastrada por el viento, en lugares ventosos alto
alpinos. 1 Almohadilla de Si/ene acaulis erosionada unilateralmente. Flimserstein, 2670 m, 
en lugares ventosos y sin nieve, enero 1911. 2 Elyna myosuroides, césped marginal erosio
nado del puerto de Alpli, junto a Parpan, 2640 m, agosto 1910. 3 Androsace helvetica, 
almohadilla muerta en una mitad, en el Stazerhorn, cima rocosa sin nieve, 2500 m, mar
zo 1911. 4 Elyna myosuroides del Piz Lagalb, 2600 m, lugar expuesto al viento, febre
ro 1906. 5 Festuea glacialis, almohadilla semiesférica erosionada unilateralmente de la cum-

bre expuesta al viento del Pie de la Bernatoix, Pirineos, 2600 m, agosto 1907 
(según BR.-BL., 1913). 

287 



Acción fisiológica del viento. La acc10n fisiológica del viento se presenta 
siempre junto a la acción mecánica. La acción fisiológica desecante del viento se 
ha investigado experimentalmente en varias ocasiones, como, por ejemplo, por 
SORIANO (1953), que da también indicaciones bibliográficas. Si el suministro de 
agua es insuficiente o se ve retardado por congelación del suelo, después de un 
viento intenso aparecen las mismas manifestaciones de marchitez que en una 
intensa sequía. Los retoños jóvenes y jugosos se secarán, las hojas se vuelven 
amarronadas en las puntas y los bordes, allí donde la pérdida de agua es mayor 
y muchas se curvan o enrollan. 

La acción fisiológica del viento determina el límite polar de los bosques. 
Según KIHLMAN (1890, pág. 75) no es la fuerza mecánica del viento, ni el frío, 
ni el contenido en sales o la humedad atmosférica quienes limitan al bosque, 
sino que principalmente es la desecación de los brotes jóvenes ininterrumpida
mente durante meses en una estación en la que resulta imposible la recuperación 
del agua evaporada. Sin embargo, tanto en el norte como en la montaña la 
acción desecante fisiológica está siempre acompañada de la acción mecánica per
judicial del viento, precisamente en el límite de los árboles. En la vegetación 
arbórea se pone más intensámente de manifiesto la acción conjunta. 

Viento y límite del bosque. Es conocida la hostilidad frente al arbolado 
de las islas y costas marinas expuestas a la acción del viento. Según SKOTTS
BERG (1916)- y HAUMAN (1926), la ausencia de bosques en grandes regiones de 
Argentina meridional se debe a la fuerza persistente de los vientos. Ellos esta
blecen en -la Patagonia occidental y en la Tierra del Fuego un límite ~<maríti
mo» de los bosques, más allá del que sófo aparece un pobre matorral en almoha
dilla. MoRISSON achaca la pobreza de la Patagonia meridional y la imposibilidad 
de un des·árrnllo de la agricultura en ella, excepto en algunas barrancas prote
gidas, a la violencia destructora de los vientos del oeste y · suroeste. 

SzYMKIEWICZ (1~24), a base de sus éstudios climatológicos, llega a la con
clusión de que las regiones frías de la Tierra donde la velocidad media del 
viento a 10 m de altura sobre el suelo alcanza 6 m/s han de carecer de árboles. 

Los vientos fuertes acompañados de heladas son especialmente perjudiciales 
para los árboles. A ello se debe el peculiar recorrido del lindero del bosque 
paralelamente a la costa a ambos lados del estrecho de Behring y también en 
el Labrador. Ello explica también el descenso del límite del bosque en las cres
tas expuestas al viento en nuestras montañas medias, la Selva Negra, los Vos
gos, Auvernia y los Cevenes meridionales. Este límite del bosque determinado 
por el viento tiene como consecuencia que los grupos superiores de hayas en 
la Selva Negra alcancen casi la misma altitud (hasta unos 1450 m) que en los 
Cevenes meridionales, con una cresta de altitud semei1!nte, a pesar de que la 
primera se encuentra varios grados de latitud más al Norte. El monte alto en 
los Cevenes meridionales está bordeado en las crestas expuestas al viento por 
un cinturón protector de hayas rastreras, aunque hoy día esté interrumpido en 
muchos puntos (Fig. 178). 
- Los límites del bosque determinados por el viento son también caracterís
ticos de cumbres aplanadas de montañas aisladas en la Laponia sueca. A me
nudo se sitúan considerablemente por debajo del límite climático del bosque 
determinado por la temperatura. 

Erosión del suelo. En las regiones áridas, sobre todo donde una tala o pas· 
toreo excesivos han dañado a la vegetación, se produce la erosión superficial de 
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grandes áreas, de cuya extensión depende la riqueza de provincias enteras de la 
Argentina (HUECK, 1951). · 

Debido al laboreo intenso del suelo y bajo la influencia de vientos violentos 
y persistentes se han provocado en la Pampa central campos de arenas move
dizas casi totalmente estériles, que sólo pueden habitar algunas malas hierbas 
efímeras, como Kochia scoparia y Bassia hyssopifolia, entre otras (PARODI, l. c;), 
y que recuerdan a los «Scalds» de Nueva Gales del Sur. La superficie de estos 
suelos arcillosos está fuertemente cementada. En la repoblación de las superfi-

Fm. 178. Hayas rastreras que forman el límite del bosque en la cresta noroccidental del
Aigoual, Cevenes meridionales, 1500 m. (Foto E. FuRRER.) 

cíes erosionadas, casi sin plantas, juegan un papel importante los terófitos, entre. 
ellos nuestras Salsola kali y Spergularia rubra, y las de Australia, Eritrichium 
australasicum, Chenopodium atriplicinum y Melothria micrantha. El desarrollo 
subsiguiente puede acelerarse arando (BEADLE, 1948) . 

HuECK (1951) expone un método biológico muy particular de medida de la 
erosión eólica en la estepa de arbustos de Catamarca (Argentina). El cuello de 
la raíz de los arbustos xerofíticos de la estepa proporciona una estima de la pér
dida anual de tierra. De este modo se puede determinar bajo Larrea cuneifolia 
una pérdida media anual de 2,5 cm. El viento es el factor principal en la 
pérdida de' tierras y le sigue el agua con una importancia mucho menor. 

Las investigaciones de W. CHRISTIANSEN (1951) en la región litoral seca de 
Schleswig-Holstein muestran que también debe temerse la erosión eólica, inclu
so en las comunidades vegetales de la Europa media. Las comunidades .cercanas 
al Corynephorion son las más perjudicadas por la erosión por el viento. 
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Acción del viento en la alta montaña. La actividad erosiva del viento se 
pone muy especialmente de manifiesto en la alta montaña. 

La influencia perjudicial de la acción mecánica del viento por minado y des
composición del pastizal, sobre todo del Elynetum, Caricetum firmae y Loise
leurio-Cetrarietum, se pone de manifiesto en los lugares expuestos al viento que 
no aguantan la nieve en invierno. El viento, igual que el oleaje sobre el acan
tilado, aprovecha cualquier herida abierta en el pastizal para perforarlo y roerlo. 
Rompe la capa de tierra y descubre el sistema radical. Costras de líquenes se 
implantan sobre los fragmentos moribundos del césped, que, por último, mueren 
y se dispersan junto con la tierra fina. Si el viento continúa perforando y des
truyendo el pastizal llega a desaparecer el suelo. Si la acción del viento es 

. . . . . . . . . . . 
· .. : ~ . :- : . . . · .·:.· · · .., ... . . 

· . . · . 

. . • ' .... . 

~ Fesluca lillIIIIl he11a l 11 1 Koeleria J/a/I 
glaúBlis montana J/ar. l7um11/s 

FIG. 179. Destrucción del pastizal que 
forma círculos por acción del viento 
en la cresta del Puig d'Alp, Pirineos, 

2430 m (de BR.-BL., 1948). 

frontal se separarán pedazos de suelo (Windanrisse) (Fig. 180), y si el viento es 
lateral se formarán surcos alargados, de modo que la línea de la cresta aparece 
como arrancada por el arado. La reinstauración del pastizal es muy lenta y se 
inicia por espalderas de Dryas octopetala y Salix serpyllifolia, o bien por Carex 
rupestris, Loiseleuria procumbens o Polytrichum juniperinum, según el suelo 
y la altitud. 

Alectoria nigricans y A. ochroleuca son muy resistentes al viento; se consi
dera también Cetraria cucullata, C. crispa, C. nivalis y Thamnolia vermicularis 
resistentes al viento. Las cladonias son sensibles al mismo. 

Se pueden diferenciar algunas variantes del Loiseleurio~Cetrarietum según la 
distribución espacial de estos líquenes. Las variantes se ordenan en el terreno 
según su resistencia al viento (PALL-MA~N y MAFFTER, 1934; BR.-BL., PALLMANN 
y BACH, 1954). 

La asociación del Caricetum firmae, rico en Dryas, desaparece en los suelos 
esqueléticos calizos. El Elynetum, el Curvuletum elynetosum y el Curvuletum 
cetrarietosum, con abundancia de líquenes resistentes al viento (Thamnolia ver
micularis, Cetraria cucullata, C. nivalis, C. juniperina) , caracterizan las locali
dades extremas, sin nieve y expuestas al viento en las altas montañas. 

Las comunidades citadas anteriormente se corresponden con el Trifidi-Dis
tichetum, el Versicoloretum tatricum y el Caricetum carpaticum en el Tatra, bajo 
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las condiciones ambientales equivalentes (PAWLOWSKI, 1935, 1959; JENÍK, 1958); 
en Auvernia, entre 1700 y 1800 m, con el Chrysanthemo-Festucetum spadiceae 
(BR.-BL., 1926); en los Pirineos orientales, con el ElynocOxitropidetum foucau
dii (BR.-BL., 1948); en las Baleares, con las garrigas de Astragalus poterium 
(véase Fig. 72). 

En las crestas expuestas al viento en el alto Atlas (Djebel Ourgouz), a 
2500 m, hemos observado indicios de fuerte erosión por el viento en la aso
ciación de Festuca maroccána y Scutellaria demnatensis que recubre el filo de 
la cresta. 

Fw. 180. Erosión eólica en el Elynetum en el Piz Padella , 2500 m. (Foto J. KLIKA 
y BR.-BL.) 

Todas estas «comunidades sometidas al viento» están muy bien delimitadas 
espacialmente y florísticamente están bien separadas de las comunidades de pas
tizales limítrofes; su estudio ecológico comparativo constituiría, por tanto, un 
fructífero campo de trabajo 1 (Fig. 354). En ocasiones puede observarse en luga
res alpinos ventosos una zonación de la vegetación determinada por la distinta 
intensidad del viento. Junto a la acción directa del viento en el hábitat se da 
muchas veces una influencia indirecta sobre el hábitat por modificaciones en la 
constitución del suelo, de su fauna y de la circulación del anhídrido carbónico. 
Sin embargo, estas condiciones casí no se han estudiado todavía. El suelo de 
los rincones ventosos tiene un pH más elevado que el de los lugares limítrofes 
protegidos del viento, si las demás condiciones son iguales; es, por tanto, me
nos ácido (BR.-BL. y JENNY, 1926). 

1 BR.-BL. (1948) describe comparativamente los Loiseleurio-Cetrarietum alpígeno y pi
renaico. 
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Formación de dunas. Las dunas arenosas del litoral presentan cuadros de 
erosión eólica muy acentuados. KüHNHOLTZ-LORDAT (1923) los describió con pre
cisión por primera vez en la costa mediterránea francesa. 

A VAN DIEREN (1934) le debemos una importante aportación acerca de la 
formación organógena de las dunas . Diferencia entre «formas físicas de dunas», 
que se forman generalmente sin la colaboración de organismos vivos de las du
nas, Y las «dunas organógenas», cuya formación se debe a plantas vivas y sus 
comunidades, capaces de soportar el recubrimiento de arena. 

Fw. 181. Aspecto estival de la asociación de Ammophila y Medicago marina en Carnon, 
cerca de Montpellier; en primer plano, Echinophora spinosa y Euphorbia paralias. 

(Foto RüBEL y ÜHLINGER.) 

El Ammophiletum arundinaceae en el Mediterráneo (Fig. 181) y el Agropyro
Ammophiletum en la costa meridional del Atlántico europeo se cuentan entre las 
asociaciones de dunas que mejor soportan la acción abrasiva del viento y el re
cubrimiento de arena. 

Ambas asociaciones se sitúan en la cresta de la duna, la fijan y prosiguen 
su desarrollo con la constitución de la duna. Con algo más de protección le 
siguen el Crucianelletum mediterráneo, y junto al océano, el Helichryso-Artemi
sion crithmifoliae de Portugal. 

A estos primeros estadios de fijación de la duna le siguen las comunidades 
arbustivas siempre verdes, las poblaciones de Ephedra distachya en el Medite
rráneo y la asociación de Ulex latebracteatus y Cistus salviifolius en el norte 
de Portugal (BR.-BL., PINTO, RozEIRA). 

La formación de las comunidades de dunas del Atlántico Norte, del orden 
Elymetalia arenariae, es en principio semejante. 
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Las playas entre Sete y Agde están sometidas en un alto grado al movi
miento de las dunas y nos presentan unos cuadros caóticos de vegetación (fi
guras 182 y 184); otro tanto sucede en la costa del norte de Portugal. 

Bajo la influencia del viento se completa el transporte de las masas de arena 
a lugares de vegetación pobre en el interior. Si el avance de la arena es lento, 
la vegetación podrá muchas veces evitar el quedar enterrada, de modo que cre
cerá a través de la arena y la fijará. Los geófitos rizomatosos Agropyron y Ca
lamagrostis (sobre todo C. epigeios), así como Aristida pungens y Euphorbia 
gouyoniana del desierto norteafricano son fijadores de arena por excelencia. Gra
cias a que el vástago se va elevando al mismo tiempo que aumenta el nivel de 
la arena, colaboran en la formación de dunas y, desde el punto de vista geo
morfológico, actúan como edificadores (Fig. 183). 

Fw. 182. Fase final de la destrucción de una duna entre Sete y Agde. Erosión del suelo 
junto a Crucianella marítima. (Foto T. WRABER y BR.-BL.) 

Dunas móviles. Las dunas móviles, que se suceden unas a otras en largos 
trechos con algunas interrupciones, son muy peligrosas para la cubierta vegetal. 
El comportamiento de las comunidades vegetales naturales proporciona los me
jores puntos de apoyo para combatirlas. 

En la enorme región de dunas entre el cabo Sim y el cabo Ghir, en la costa 
del sur de Marruecos, se establece una sucesión característica de comunidades 
entre las dunas de 20 o más metros de altura. Su estudio ha conducido a la 
lucha racional contra la migración de las dunas. La franja de suelo recién 
abandonada por la duna móvil soporta un estadio inicial de Ononis tourne
fortiana, al que sigue la asociación más densa de Ononis angustissima, que es 
sustituida en último término por el matorral de Retama webbii. Sin embargo, 
antes de que este último alcance su desarrollo total, llega la duna siguiente y 
entierra los arbustos (Fig. 414, pág. 671). 

La fijación artificial de las dunas se inicia en el estadio de Ononis angu
stissima, que se implanta artificialmente sobre superficies de varios kilómetros 
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FIG. 183. Embriones de dunas y duna de la altura de un hombre con Aristida pungens, 
al oeste de Biskra, Sáhara. (Foto K. MüLLER, excurs. BR.-BL.) 

FIG. 184. Destrucción del Crucianelletum maritimae de las viejas dunas cerca de Agde. 
(Foto BR.-BL. y WRABER.) 

de ancho. Para ello se distribuyen ramas con semillas a lo largo del suelo y se 
clavan en la arena. Una vez se ha establecido el Ononidetum, se siembra la 
Retama o bien ésta aparecerá más tarde o más temprano de modo natural, sin 
necesidad de ayuda (BR.-BL. y MAIRE, 1924). 

PARODI (1947) ha descrito las temibles dunas interiores de Argentina. En 
parte están totalmente desprovistas de vegetación y en parte se encuentran co
lonizadas por fijadores, como Panicum urvilleanum (jaboncillo), Sporobolus ri-
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gens (unquillo) y el arbusto Plazia argentea (olivillo) de la familia de las com
puestas. Se presentan todos los estadios de transición entre las dunas desnudas 
hasta las fijas y colonizadas por hierbas graminoides. Si se daña el césped por 
un laboreo imprevisor e indisciplinado puede darse un retroceso y producirse 
una extensión del campo de dunas. 

Adaptaciones al viento. Lo mismo que la resistencia al frío o a . la sequía, 
la resistencia de las plantas contra la acción del viento es también una caracte
rística específica que se debe, al menos en parte, a adaptaciones morfológico
anatómicas. El crecimiento en almohadillas se considera una forma de protec
ción contra el viento fuerte y muchas veces es «engendrado» por su acción. Las 
plantas en almohadilla son características de localidades expuestas al viento: re
giones costeras, estepas desérticas, crestas de las altas montañas y región ártica. 

Fw. 185. Repoblación de Pinus mugo en el cervuna! de la cumbre del Aigoual, Cevenes 
meridionales, 1540 m, aniquilada por el viento y la ventisca. (Foto FURRER.) 

Las plantas en almohadilla no son sólo poco sensibles frente al viento, sino que 
también lo son frente a las oscilaciones térmicas y a la radiación intensa. Por 
ello no es fácil estimar la «resistencia al viento» de las plantas prescindiendo de 
la influencia de otros factores. Desde el punto de vista forestal sería valioso 
conocer la resistencia específica de las plantas leñosas frente al viento y su 
comportamiento con respecto al mismo en las cercanías del límite del bosque y 
del litoral marino. Así, se podrían evitar muchos fracasos en repoblaciones fo
restales. Como consecuencia de subestimar el factor viento han fracasado, entre 
otros, los intentos de repoblación a lo largo de varios años en la cumbre del 
Mont Aigoual y en el col de Trépaloux en los Cevenes meridionales (1520 a 
1560 m) (BR.-BL., 1915; Fig. 185). Pueden indicarse también otros muchos fra
casos semejantes en los Alpes. 

Acción del viento y comunidades vegetales. Cuanto más densa, cerrada y 
cuanto más alta crezca la cubierta vegetal, más efectiva será la resistencia de las 
comunidades frente a la acción de los vientos fuertes. 
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Las comunidades forestales y arbustivas siempre verdes proporcionan a su 
flora acompañante, gracias a los estratos arbustivo y arbóreo, una protección 
permanente frente al viento, aunque no sea absoluta, lo que es favorable esen
cialmente para las lianas. 

La mayor acción del viento como conformador de la vegetación depende de 
las corrientes continuas de viento y no de los efectos catastróficos de los hura
canes que rompen y arrancan las poblaciones arbóreas. Las montañas son el 
lugar donde este hecho se pone más de manifiesto, ya que la existencia de mu
chas comunidades vegetales depende totalmente de la protección frente al viento. 

FIG. 186. Límite del bosque de Quercus canariensis (mirbeckii) determinado por el viento 
en Kroumiria, Túnez. (Foto HUECK, excurs. S.I.G.M.A.) 

Condiciones extremadamente distintas se dan en lugares muy próximos entre sí 
y son más acusadas si el viento determina también la distribución de la nieve 
(figura 187). 

La altura y la duración de la nieve en un punto depende mucho más del 
viento allí- reinante que de las cantidades de nieve caídas. Los términos co
rrientes en los países alpinos, lugares ventosos sin nieve (Windecke), lugares 
protegidos receptores de nieve (Schneefang, Schneeloch, Gwachte) son ya un 
indicio de ello. Todos los inviernos son los mismos sobreplomados, crestas y ci
mas los que están bajo la acción del viento, y las mismas hondonadas y cantiles 
protegidos del viento los que acumulan las grandes masas de nieve. Las pobla
ciones arbustivas de Rhododendron, Vaccinium, Juniperus y también de Betula 
y Picea en los países boreales, junto a otras especies sensibles al viento y al 
frío, si llegan a vivir en los lugares expuestos al viento, señalan, con su aspecto 
tabular, la altura de la nieve en invierno. 

La vegetación de las localidades expuestas al viento es tan distinta de la de 
los lugares protegidos de su acción que, incluso si el aire está en calma, pueden 
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deducirse las condiciones del viento en cada localidad a partir de su vegetación. 
Estas relaciones de dependencia se han estudiado con detalle en Laponia y en 
los Alpes suizos. Las asociaciones de Parmelia !anata, Gyrophora proboscidea, 
Hierochloa alpina, Dryas octopetala, Diapensia lapponica y la de Loiseleuria pro
cumbens rica en líquenes, son características de lugares expuestos al viento en los 
países escandinavos (FRIES, 1913). 

El Loiseleurio-Cetrarietum, visiblemente rico en líquenes, pertenece a las co
munidades de arbustos enanos más resistentes al viento en los Alpes y en los 
Pirineos. Caracteriza los lugares ventosos que quedan pronto sin nieve y que 
incluso muchas veces permanecen sin nieve en pleno invierno. Se establece una 

FIG. 187. A la izquierda, cresta ventosa con poca nieve, y a la derecha, una acumulación 
de nieve en la cresta del Montseny, cordilleras litorales catalanas, 1700 m. 

(Foto PRESUTTO-ABELA.) 

especie de simbiosis entre los arbustos enanos y la cubierta de líquenes, ya 
que los líquenes protegen al arbusto enano y éste a su vez posibilita la fijación 
del liquen, puesto que sin él no podría concebirse la existencia de la cubierta 
de líquenes en los lugares ventosos. La muerte de la azalea alpina (Loiseleuria) 
lleva consigo ineludiblemente la desaparición de toda la población. 

Vientos lluviosos y vientos descendentes. Frente a la acción perniciosa de 
los vientos intensos y fríos se encuentra la influencia de los vientos cálidos 
locales, como el Foehn y los vientos descendentes semejantes. Aceleran el des
arrollo de la vegetación en primavera y la maduración de los frutos en otoño 
y posibilitan la existencia de plantas meridionales que necesitan calor en loca
lidades con un macroclima menos favorable. 

El Foehn cálido da a la vegetación de algunos valles de montaña en la ver
tiente norte de los Alpes una pincelada algo más meridional. Gracias a él 
se encuentran colonias termófilas , totalmente aisladas y características, en los 
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valles de Linth, Reuss y Hasli. En veinticuatro horas hace desaparecer una cu
bierta de nieve de varias pulgadas, alarga el tiempo de vegetación en otoño, fa
vorece el cultivo de cereales a altitudes elevadas y el cultivo de la vid y del 
castaño en algunos valles de la parte septentrional de los Alpes suizos. El Chi
nook es un viento que se comporta de un modo semejante en el Canadá; en un 
corto intervalo de tiempo eleva la temperatura desde -10º a más de 20º. 

El viento puede actuar como agente de formación de suelos por acumulación 
(formación de loes). Las colonias de especies calcícolas en la curva del Ródano 
en el bajo Valais deben su presencia a la formación subglacial de loes sobre 
las rocas silíceas pobres en cal. 
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Fw. 188. Influencia de los vientos lluviosos sobre la vegetación en el Monte Rosa 
(según BR.-BL., 1961). 

La influencia de los vientos lluviosos sobre el suministro de agua a la vege
tación es especialmente importante donde haya elevaciones del terreno trans
versales a la dirección del viento, que son las que captan las lluvias. Bajo 
estas condiciones se presentan grandes contrastes en un espacio mínimo. En casi 
ningún otro lugar de Europa reina un contraste de vegetación más acentuado 
que entre la cuenca de Zermatt, con sus bosques de alerces y cembros, campos 
de cereales y sus pastizales xéricos del Stipo-Poion carniolicae en la vertiente 
norte, y la ladera sur cálida italiana, separada tan sólo por el Monte Rosa. Esta 
ladera de Macugnaga, expuesta a los vientos lluviosos del Suroeste, mantiene 
hayedos, huertos de patatas y praderas húmedas (véase BR.-BL., 1961) (fi
gura 188). 

Las diferencias según la exposición y la altitud, válidas en general, tal como 
las dibujan GrACOMINI y FENAROLI (1958, Fig. 2), se invierten aquí en una 
distancia algo superior a 25 km. 

Diseminación por el viento. La importancia biológica de la diseminación, 
gracias al transporte por el viento, ha sido tratada profundamente por P. MüL
LER-SCHNEIDER (1955) y a él remitimos. 

298 



Los vientos que transportan el polen facilitan la fecundación de las plantas 
anemófilas y favorecen la expansión y migración de muchas plantas al incre
mentar el campo de diseminación de las semillas. Es frecuente que el transporte 
por el viento de semillas anemocoras alcance distancias de 10 a 20 km. Hemos 
encontrado semillas de Picea, Pinus silvestris, Larix, Alnus viridis y Acer pseu
doplatanus sobre campos de nieve mucho más arriba que los últimos pies y a 10 ó 
15 km de los árboles productores de semillas más próximos. En la repoblación 
de la isla volcánica de Krakatoa muchas semillas han tenido que recorrer de 
18,5 a 40 km sobre el mar (ERNST, 1907). 

Fw. 189. Salso/a kali como estepicursor en la estepa del Ebro. (Foto TüxEN, 
excurs. S.I.G.M.A.) 

Las esporas de las criptógamas vasculares que se presentan en Georgia del Sur 
han tenido que recorrer por el aire un camino desproporcionadamente largo, ya 
que debían provenir de las islas Malvinas o del continente suramericano en 
tiempo postglacial (véase SKOTTSBERG, 1912). 

En las regiones áridas, las infrutescencias o plantas enteras pueden ser trans
portadas a grandes distancias como estepicursores (Fig. 189). Es probable la di
seminación de esporas de hongos a distancias superiores a decenas de miles de 
kilómetros. 

La regularidad de los vientos reinantes en el momento de la maduración 
del fruto puede determinar en algunos lugares una tendencia de expansión y 
migración de las especies en la dirección del viento. CHRIST (1879, pág. 381) 
ha señalado este punto en sus estudios sobre inmigración de plantas alpinas raras 
en la región del Alpstein. En el sur de Francia la diseminación de las semillas 
de los pinos carrascos aislados se va principalmente en la dirección del viento 
dominante (mistral) y es en tal dirección que las semillas se alejan a mayor 
distancia del árbol que las ha producido. 

Mediante la dispersión de partículas del suelo que contienen nitrógeno, los 
vientos pueden favorecer la existencia de comunidades vegetales nitrófilas, o 
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bien determinarla directamente, tal como sucede en las comunidades epifíticas 
de líquenes . TAMM y TROEDSSON (1955) han podido demostrar hasta qué punto 
los componentes solubles (Ca, K, Na, P) arrastrados por el viento actúan modi
ficando el hábitat, especialmente cerca. de las carreteras. 

Medida del viento. Las curvas de G. HoLLMANN (según GEIGER, l. c.) apor
tan información sobre el aumento de la velocidad del viento con el aumento de 
la altura sobre el suelo . Con el aumento hacia arriba de la circulación del viento 
se incrementa también naturalmente la evaporación. 

Las medidas comparativas en terreno libre y en una población vegetal mues
tran la fuerte disminución de la intensidad del viento en el interior del bos
que (RUBNER, 1953). 

La fuerza del viento en metros por segundo se mide con anemómetros de 
los más diversos tipos. Para observaciones en el campo existen pequeños ins
trumentos transportables o incluso anemómetros de bolsillo comercializados 1

. Es
KUCHE (1957) obtuvo unas medidas sorprendentemente precisas con el anemó
metro de bolsillo de la cruz de cucharas. Para estimar la fuerza del viento se 
utiliza la escala de doce valores de BEAUFORT, en la que 1 indica un viento 
casi inapreciable (de 1 a 2 m/s) y 12 un viento huracanado (más de 29 m/s). 

Las diferencias en la fuerza del viento con la altura desaparecen cuando 
reina un temporal , ya que éste afecta también a la capa de aire cercana al suelo. 

5. Regiones climáticas 

Los esfuerzos por delimitar regiones macroclimáticas homogéneas han con
ducido a una serie de fórmulas con una base más o menos satisfactoria . Los 
valores obtenidos son función de un número de variables, cada una de las 
cuales es proporcional a la intensidad de uno de los factores climáticos más 
importantes. 

Combinación de precipitación y temperatura. A. DE CANDOLLE (1855) in
tentó ya una combinación de las condiciones térmicas y de humedad en su 
división fitogeográfica de la Tierra en la región de los hidromegatermos, xeró
fitos, mesotermos, microtermos y hequistotermos. 

Los climogramas de WALTER, reunidos en el Atlas mundial de climogramas 
de WALTER y LIETH (1960) aportan una clara representación de las combina
ciones de factores que caracterizan los macroclimas. 

Muchos investigadores han elaborado fórmulas climáticas. 
En DE PHILIPPIS (1937} y CURÉ (1945, 1950) se pueden encontrar revisio

nes completas y comentarios críticos. 
Parece como si ninguna de estas fórmulas pueda tener una aplicación uni

versal, aunque algunas dan en ciertas zonas una buena concordancia entre los 
valores calculados y la distribución real de la vegetación. 

HESSELMAN (1932) utiliza el índice de aridez (o humedad) de DE MAR
TONNE, que da unos resultados semejantes al factor de lluvia de LANG . . 

(
. P=precipitación anual en mm ) 
1 

T =temperatura media anual+ 10 • 

1 El anemómetro de bolsillo de Haag-Streit, Berna, da buenos resultados en las me
didas comparativas. 
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Su aplicación condujo a la siguiente ordenación de las regiones climáticas 
en Suecia: 

Subárida (índice de humedad 30), óland, partes de Gotland y una franja 
costera estrecha, regiones con podsolización nula o débil y con reliquias este
parias . 

Continental (índice de humedad de 30 a 34), sureste de Suecia, acumulación 
de plantas continentales. 

Región de transición (índice de humedad de 35 a 39). 
Subhúmeda (índice de humedad de 40 a 49) en el suroeste con irradiacio

nes subatlánticas y landas de Calluna; en Suecia central y septentrional, bosques 
de coníferas con una podsolización acentuada. · 

Húmeda (de 50 a 59) en localidades altas de las regiones subhúmedas, gran 
formación de humus crudo. 

Superhúmeda (más de 60) , suroeste de Suecia, con landas de Calluna y 
suelos turbosos solígenas, altas montañas con solifluxión y turberas de ladera. 

EMBERGER (1930) ha introducido en la región mediterránea el cociente plu
viotérmico con la siguiente fórmula climática: 

Donde P corresponde a la precipitación anual en milímetros, M a la media 
de las máximas del mes más cálido, m la media de las mínimas del mes más frío. 

EMBERGER subraya que su fórmula climática debe utilizarse en el marco de 
regiones de vegetación determinadas que sean climática y fitogeográficamente 
bastante homogéneas. 

Según la fórmula, distingue en la región mediterránea cinco tipos principales 
de clima o cinturas bioclimáticas: árido, semiárido, subhúmedo, húmedo y de 
alta montaña. El tipo mediterráneo de alta montaña se manifiesta principalmente 
en la Sierra Nevada y en el Gran Atlas. 

DucHAUFOUR (1948) ha representado gráficamente las curvas de igual co
ciente pluviométrico en el oeste de Francia. Su recorrido indica del modo más 
sencillo y exacto la influencia climática sobre la podsolización. 

El índice de evaporación calculado por SzYMKIEWICZ (1938) según la fórmu
la siguiente parece más complicado: 

• ( l ) 273+t 760 
i= p-p. ·---

273 p-pl 

En esta fórmula, p representa la presión media (mm), t la media de las 
temperaturas máximas, p la tensión de vapor en milímetros durante el máximo 
diario de temperatura y p1 la tensión de saturación de vapor a la temperatura t. 

El coeficiente de humedad calculado a través del índice de evaporación 
(suma anual de las precipitaciones dividido por la suma de las máximas men
suales del índice de evaporación) coincide bastante bien con algunas distribu
ciones. 

Así, los pastizales xéricos de la alianza del Xerobromion en Gran Bretaña 
van muy unidos a regiones con coeficientes de humedad bajos (de 9 a 14) y las 
reliquias ibero-hibérnicas a regiones con coeficientes muy altos (de 20 a 40). 
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El límite septenrrional del grupo de especies meridionales denominadas por 
PRAGER «inglesas» oin ide bastante bien con la curva de los coeficientes infe
riores de humedad (Fig. 191) . 

THORNTHWAHE (1 94 ) propone una clasificación de los climas según las pér
didas potenciales de agua de la vegetación (evapotranspiración). No se conside-
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- óO- FrG. 190. Regiones climáticas de Suecia 
(según HESSELMAN). 

ran las pérdidas efectivas por transpiración, sino la pérdida de agua en caso 
de suministro óptimo de agua. Sin embargo, el cálculo de esta transpiración 
potencial es extremadamente complicado, y el resultado obtenido es, por lo 
pronto y como cabía suponer, aproximado. 

En principio, con todas estas fórmulas, sólo puede tratarse de que concuer
den lo mejor posible con la disposición general de la vegetación en grandes espa
cios. Resulta dudoso que una misma fórmula sea válida para toda la Tierra. 
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Cuanto mejor coincida una fórmula con la distribución real de la vegetación y 
cuanto más extensa sea el área de su validez, tanto mejor será como criterio de 
control. 

El mejor criterio real y natural para la delimitación de las grandes unidades 
bioclimáticas y el mejor método para su representación gráfica son, sin duda, 
las propias comunidades vegetales. Los valores calculados de los tipos climáti
cos han de coincidir con los grandes complejos de vegetación. 

8 4- o 

FIG. 191. Coeficientes de humedad en Gran Bretaña (según SzYMKIEWICZ). 

Principales tipos de clima de la Tierra. 
cos principales propuestos por ScHMITHÜSEN 

(sin considerar los climas de altitud): 

Los siguientes doce tipos climáti
( 1961) responden a esta condición 

1. Clima lluvioso tropical siempre húmedo, clima ecuatorial, uniformemente 
cálido (Amazonas, Indonesia, Africa occidental). 

2. Clima lluvioso tropical periódicamente seco (Bombay). 
3. Clima seco tropical periódicamente húmedo (India, Asia oriental). 
4. Clima desértico tropical-subtropical (Sahara). 
5. Clima seco subtropical periódicamente húmedo (Europa meridional medite

rránea y Africa septentrional). 
6. Clima lluvioso subtropical (Canarias, Florida, sur del Japón). 
7. Clima desértico cálido templado (Asia central). 
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8. Clima . semidesértico, con escasas lluvias periódicas (Africa al sur del Saha
ra, desde el sur de Marruecos hasta Somalia, Karroo, Arizona, Afganistán 
[VOLK] ). 

9. Clima estepario periódicamente húmedo (Great Plains EE.UU., Rusia me
ridional). 

10. Clima oceánico templado con lluvias en todas las épocas (Norte de la pen
ínsula Ibérica, Francia oc~idental, Gran Breta.ña). 

11. Clima lluvioso templado continental (Europa media). 
12. Clima subártico y ártico, oceánico o continental (Norte del Canadá, Alaska, 

Groenlandia, Spitzberg). 

El tratamiento fitosociológico comparativo de las distintas regiones climáti
cas anteriores cae dentro del campo de la Fitogeografía. 

B) Factores edáficos 1 

Desde que se practica la agricultura el hombre ha tenido que aprender que 
entre las plantas y el suelo se establecen unas relaciones, que la misma planta 
no crece igualmente bien en diferentes suelos, que los distintos suelos no son 
igualmente apropiados para todas las plantas. La base de todas estas experien
cias es el suelo en conjunto, aunque quedaron algunas relaciones particulares 
sin aclarar. Así, el regadío y los abonos pertenecen a las prácticas agrícolas más 
antiguas . 

Los fitogeógrafos del siglo x1x intentaron aclarar las relaciones entre la ve
getación y el suelo. A. P. DE CANDOLLE (1838) atribuía la presencia y distribu
ción de las plantas a la existencia o ausencia de materia orgánica en el suelo. 
UNGER (1836) veía la causa sobre todo en la química del suelo y diferenció 
plantas calcícolas, argilícolas y silicícolas. Reconoció también la existencia de 
distintos grados de preferencia de las plantas por los suelos calizos o silíceos, 
lo que le condujo a la diferenciación de plantas exclusivas, preferentes e indife
rentes en relación con el suelo. Por el contrario, THURMANN (1849) consideraba 
decisivas las características físicas del suelo; diferencia suelos pélicos (arcillo
sos) y psámicos (arenosos). 

Los fitogeógrafos estuvieron durante decenios sosteniendo uno u otro de los 
puntos de vista y se llegó a interminables discusiones sobre hechos ya entonces 
conocidos. 

GOLA (1910) introdujo en la Geobotánica un criterio totalmente nuevo. Se
gún su punto de vista, la presión osmótica de la solución del suelo, con la que 
entra en contacto el sistema radical, es decisiva en las relaciones entre las plan
tas y el suelo. 

En los suelos con soluciones salinas diluidas, las particularidades dependen 
principalmente de los coloides del suelo; son los suelos geloides. Por el con
tario, en los suelos con disoluciones muy concentradas de sales son éstas las de 
mayor importancia; son los suelos haloides. GOLA distingue, según esto, especies 
pergelícolas, gelícolas, halícolas y perhalícolas. 

1 Por R. BAcH y J. BRAUN-BLANOUET. La parte de Edafología de este capítulo ha sido 
redactada por el Dr. R. BACH, profesor de Edafología en la Eidgenossische Technische 
Hochschule de Zürich. 
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Con ~l progreso 9e las _investigaciones resultó superflua la discusión de las 
teorías fjsicas y químicas del suelo, al igual que quedó superada la teoría osmó
tica. Ha aportado mucho a ello la Edafología, que se ha desarrollado en los 
últimos cien años como una ciencia independiente. 

La Edafología se enfrenta a los siguientes problemas principales, que son 
también importantes para los fitosociólogos: 

¿Cuáles son los distintos componentes del suelo? 
¿Cuál es la granulación de los componentes minerales? 
¿Cuál es la estructura del suelo, esto es, cuál es la disposición de los com-

ponentes del suelo? 
¿Qué procesos intervienen en la formación del suelo? 
¿Qué factores participan en la formación del suelo? 
¿Cómo deben clasificarse sistemáticamente los suelos? 

1. Componentes del suelo 

a) COMPONENTES MINERALES DEL SUELO 

Los materiales minerales de los que se compone el suelo proceden en parte 
de la roca madre y en parte se constituyen durante la formación del suelo. Por 
ello en el suelo se encuentran fragmentos de todos los tipos de rocas, desde 
eruptivas a sedimentarias y metamórficas. Las rocas se descomponen en minera
les aislados duiánte la meteorización y éstüs están sometidos a transformaciones 
químicas específicas en las que aparecen también nuevos minerales. 

TABLA 20. Lista de los minerales constituyentes de rocas y suelos 

l. Elementos 

e 
2. Halogenuros 

Grafito 

ClNa Sal gema 
ClK Silvina 
ClK · ClzMg · 6H20 Carnalita 
F2Ca Fluorita 

3. Oxidas 

Si02 
Ti02 
Al203 
Fe203 
FeTi03 
Fe3Ü4 

4. Hidróxidos 

Si02·nH20 
Fe(OH)3 
FeOOH·nH20 
Mg(OH)z 
Al(OH)J 
Al O OH 

2C 

Cuarzo 
Rutilo 
Corindón 
Hematites 
Ilmenita 
Magnetita 

Opalo, pedernal, ágata 
Limonita 
Goetita, lepidocrita 
Brucita 
Hidrargilita 
Diáspora 

5. Sulfuros 

SFe 
S2Fe 
S2FeCu 

6. Sulfatos 

S04Ca 
S04Ca·2H20 

7. Nitratos 

N03Na 

8. Fosfatos 

Pirro tina 
Pirita 
Calcopirita 

Anhidrita 
Yeso 

Nitra tina 

(P04)3Ca5(Cl, F, OH) Apatito, fosforita 

9. Carbonatos 

C03Ca 
C03Mg 
(C03)zCaMg 
C03Fe 

10. Silicatos 

Véase tabla 21 

Calcita, aragonito 
Magnesita 
Dolomita 
Siderita 
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En la tabla 20 se relacionan algunos minerales constituyentes de rocas y 
suelos (véanse GoLDSCHMIDT, 1954; WINOGRADOW, 1954; NIGGLI, 1949; 
BRAGG, 1937). 

Silicatos. (Véanse ILER, 1955; MARSHALL, 1949.) Los silicatos son los 
que se encuentran en mayor proporción. El sillar elemental de todos los silicatos 
es el tetraedro de Si04 con el Si en el centro y los 4 O en los vértices del te
traedro. Los tetraedros pueden unirse, teniendo entonces un vértice común. Se
gún el grado de unión de los tetraedros, se distinguen distintos tipos de silicatos 
(tabla 21). Algunos Si de los tetraedros pueden sustituirse por Al (aluminosilica
tos). Fe y Mg se unen en los silicatos en octaedros y a veces también el Al 
(silicatos alumínicos). Na, K y Ca se fijan normalmente en los huecos mayores. 

TABLA 21. Tipos de silicatos (véase N1GGLI, 1949) 

1. Ortosilicatos = Silicatos del tipo olivino 
Todos los tetraedros de Si04 estn aislados; ningún vértice común. 
Mg, Fe: olivinos; Al, Mg, Fe, Mn: granates sin cal; Al, Fe, Ca: granates cálcicos; 
Al: silimanita; Ti, Ca: titanita; Zr: zircón. 

2. Silicatos en cadenas = Metasilicatos = Silicatos del tipo de la augita (piroxenos) 
Cada tetraedro tiene un vértice en común con otros dos. Cadena unidad: Si20 64-. 

Mg, Fe: ortoaugita; Al, Mg, Fe, Ca: augita común; Fe, Na: egirina; Ca: wollastonita. 

3. Silicatos de cadena doble = Silicatos del tipo de la hornblenda (anfíboles) 
Cada dos cadenas de tetraedros están unidas en una cinta. Unidad de cinta: Si40 116-. 
Al, Mg, Fe, Ti, Ca, Na, K, OH: hornblendas; Al, Mg, Fe, Ca, OH: actínota. 

4. Silicatos en planos = Silicatos del tipo de las micas 
Cada tetraedro tiene tres vértices en común, cada uno con otro tetraedro distinto; los 
tetraedros forman un plano. Unidad de plano: Si40 104-. 

5. Silicatos tridimensionales = Silicatos del tipo del cuarzo y del feldespato 
Cada tetraedro tiene los cuatro vértices en común con otros tantos tetraedros. Unidad 
espacial: Si02 = cuarzo. En los feldespatos y sus representantes, el Si está sustituido 
en parte por el Al. Feldespato-K = ortoclasa; feldespato-Na = albita; feldespato-Ca = 
= anortita; feldespatos-Ca, Na = plagioclasas; representantes de feldespatos-K, Na (po
bres en ácido silícico): leucita, nefelina; zeolita: redes espaciales con grandes espacios. 

Minerales de la arcilla. Los minerales de la arcilia constituyen un grupo 
especial dentro de los silicatos (véanse MARSHALL, 1949; GrnsEKING, 1949; 
GRIM, 1953; JASMUND, 1955; RICH y THOMAS, 1961). 

Están formados por capas de tetraedros de ácido silícico (véanse silicatos es
tratificados o del tipo de la mica) y capas de octaedros de hidróxidos metálicos. 
Una o dos capas de tetraedros pueden perder agua y formar un paquete laminar 
con una capa octaédrica. Muchos paqu~tes laminares o planos están superpues
tos y forman en conjunto una sola plaquita de arcilla. Los paquetes o capas 
pueden estar algo desplazados y la distancia entre ellos puede ser constante o 
variable. Los cationes centrales de los tetraedros y octaedros pueden sustituirse 
isomórficamente por otros cationes en igual número de coordinación y aproxi
madamente el mismo tamaño; en los tetraedros, Si4+ por AlH ; en los octaedros, 
por ejemplo, Al3+ por Mg2+, Fe3+, Cr3+ , etc. En las redes de los minerales de la 
arcilla se encuentran frecuentemente irregularidades y espacios vacíos. 
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TABLA 22. Minerales de la arcilla y silicatos semejantes 

Componentes 

Lámina de tetraedros Si4010 = lámina T 
Lámina de octaedros M4,6(0H)12 =lámina O (M =metal) 
Al4(0H)12 = lámina de hidrargilita; Mg6(0H)12 = lámina de brucita 

1. Minerales en paquetes de planos TO 

Poca sustitución isomórfica ~ red prácticamente sin carga. Distancia pequeña y cons
tante entre los paquetes de láminas ~ red no hidratable e inaccesible en su interior. 

Al: Caolinitas (forma de hojas); haloisita (forma de tubos); 
Mg: Serpentinas (antigorita = forma de hojas; crisotilo = fibroso) . 

2. Minerales en paquetes de láminas TOT 
a) Sin sustitución isomórfica ~ red sin carga. Distancia entre los paquetes de láminas 

pequeña y constante ~ red no hinchable e inaccesible en su interior. 

Al: Pirofilita; Mg: talco; ambos foliáceos. 

b) Con sustitución isomórfica importante ~ red cargada negativamente. 

a) Sustitución muy regular. 
Sólo K+ como catión contrario entre los paquetes de láminas. Distancia entre 
los paquetes de láminas pequeña y constante ~ red no hinchable, inaccesible 
en su interior. Sin agua. 
Micas. Al, K: moscovita, sericita; Al, Mg, Fe, K: biotita. Todos foliáceos. 

f3) Sustitución poco regular. 
Cationes contrarios entre las láminas variables. Distancia entre los paquetes de 
láminas, una o dos capas de agua. 
Vermiculita, hojas delgadas hasta montones ver¡niformes superpuestos. 

y) Sustitución poco regular. 
Cationes contrarios entre los paquetes de láminas K+ y otros. Distancia peque
ña y constante entre los paquetes de láminas ~ red no hinchable y difícilmente 
accesible en su interior. Considerable contenido en agua. 
!lita, foliosa. 

8) Sustitución irregular. 
Cationes contrarios entre los paquetes de láminas variables. Distancia variable 
entre los paquetes de láminas ~ red hidratable, accesible en su interior. Con
tenido en agua alto y variable. 
Montmorillonita, hojas finas, mal delimitada, irregulare.s (nontronita en forma 
de bastón). 

3. Minerales con paquetes de láminas TOT y O alternantes 

Sustitución isomórfica dentro del paquete de láminas neutralizado ~ red sin carga. 
Distancia variable ~ red hinchable. 

Clorita, en pequeñas escamas. 

4. Minerales con planos T y bandas O 
Sustitución isomórfica principalmente en la lámina O ~ red cargada negativamente. 
Cationes contrarios variables. Red espacial con tubos de tamaño definido ~ red no 
hinchable, pero accesible en su interior. 

Atapulgita, fibrosa. 
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a 

b 

FIG. 192a y b. Fotos de arcillas al microscopio electrónico. a, caolinita; b, atapulgita 
Aumento aproximado, 10 000. (Foto MüLLER y KEIM.) 
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De estas características resulta un gran número de minerales de arcilla dife
rentes; algunos de los más importantes están indicados en la tabla 22. 

Los minerales de la arcilla se cuentan por diversos motivos entre los mine
rales más importantes del suelo. Los silicatos primarios se transforman en mu
chos suelos en minerales de la arcilla debido a la meteorización. Las arcillas 
no forman nunca grandes cristales; generalmente son inferiores a 2 fL (0,002 mm). 
Tienen forma de placas, bastoncillos o tubos (Fig. 192). Debido a su forma y 
a que son delgadas, poseen una superficie específica enorme. Gracias a su es
tructura poseen un gran número de grupos activos. Los minerales de la arcilla 
influyen por ello en gran manera sobre la economía iónica, la estructura y los 
balances del agua, aire y calor, la consistencia y directamente también sobre la 
formación de humus en el suelo. Sin embargo, sus efectos son diferentes según 
el tipo de arcilla. 

b) COMPONENTES ORGÁNICOS DEL SUELO 1 

Humus total. En él se cuentan todos los componentes orgánicos del suelo, 
incluyendo los organismos vivos (microorganismos, pelos radicales), que son tan 
pequeños que prácticamente no se pueden separar del suelo. Los organismos 
muertos, cualquiera que sea su tamaño, pertenecen en todo caso a la materia 

\ orgánica del suelo. 

División de la materia orgánica. Se denominan sustancias humínicas o hu
mina los compuestos orgánicos típicos del suelo, y los otros, sustancias no 
humínicas. 

No ha de extrañarnos que prácticamente todos los compuestos que se en
cuentran en el suelo se presenten también en los seres vivos, puesto que la ma
teria orgánica del suelo procede originariamente de los seres vivos y éstos se 
descomponen y transforman lentamente (véanse DEUEL, 1958, y ScHEFFER y 
ULRICH, 1959). 

Se saben aún pocas cosas seguras acerca de la constitución de las sustancias 
humínicas. Actualmente predomina la opinión de que se trata de distintos tipos 
de polímeros, en parte compuestos aromáticos polifuncionales con diferentes 
grados de polimerización. Convencionalmente se divide las sustancias humí
nicas en: 

Acidos fúlvicos: solubles en ácidos y álcalis. 
Acidos humínicos: solubles en álcalis, pero insolubles en ácidos. 

Caracterización general de la materia orgánica. De un modo general pue
de caracterizarse la materia orgánica del suelo del siguiente modo. Es una mez
cla amorfa de compuestos muy diversos que participan de un modo no este
quiométrico: 

de peso molecular pequeño hasta muy alto, 
de esféricos a filamentosos, 
inertes o de mono a polifuncionales. 

1 Revisiones bibliográficas de: SCHEFFER y ULRICH, 1959; KONONOWA, 1958; BROAD· 
BENT, 1953; WAKSMAN, 1936. 

309 



En la materia orgánica se encuentran, entre otros, los siguientes grupos 
funcionales: 

>C=C< 

::::e-OH 
>C=O 
-COOH 
-NH2 

Enlaces dobles, alifáticos, aromáticos y eventualmente conju
gados; 
Grupos carbinólicos, alcohólicos, fenólicos, enólicos; 
Grupos carbonílicos, aldehído, cetona, quinona; 
Grupos carboxilo; 
Grupos amino . 

Grupos y compuestos con acción fisiológica específica (factores de crecimien
to e inhibidores, antibióticos). 

La materia orgánica del suelo puede por ello realizar las reacciones más 
diversas: 

Reacciones de valencia secundaria: adsorción. 
Reacciones iónicas: intercambio iónico. 
Transporte de protones: reacciones de acidificación. 
Formación de complejos y de quelatos. 
Transporte de electrones: procesos redox. 
Condensaciones, polimerizaciones. 

Por ello, la materia orgánica influye sobre: 

la formación del suelo: meteorización, acumulaciones, estructuración; 
las características del suelo: economía iónica, hídrica, térmica y del aire, 

consistencia, etc. 

La materia orgánica supera a los minerales de la arcilla en superficie espe
cífica y en el número de los grupos funcionales. Es por ello de importancia 
máxima para el suelo y las plantas, a pesar de que su porcentaje con respecto 
al total del suelo sea pequeño. 

2. Granulación del suelo 1 

Por granulación se entiende la proporción en peso en que participan en el 
suelo las distintas fracciones de_ partículas minerales de diámetro determinado. 

La Sociedad Internacional de Edafología ha aceptado la propuesta de ATTER

BERG (1912) de clasificar las fracciones según los diámetros indicados en la 
tabla 23. 

Junto a esta clasificación existen otras muchas que en parte están recono
cidas oficialmente en algunos países. Las perspectivas de una unificación van 
siendo cada vez más difíciles, porque en algunos países se dispone ya de un 
enorme material numérico que después de una unificación ya no sería inmedia
tamente utilizable para comparaciones. 

Unicamente la diferenciación entre esqueleto del suelo y tierra fina, con 
límite en un diámetro de 2 mm, se ha abierto paso prácticamente en todas partes. 

1 _Revisiones bibliográficas: Dr GLERIA y colaboradores, 1962; BAVER, 1956; Wrna
NER y PÁLLMANN, 1938. 
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TABLA 23. Clasificación de las fracciones granulométricas 
según ATTERBERG 

Designación 

Pedruscos ........... . 
Grava .............. . 
Gravilla .............. . ..... . 
Arena gruesa ..... . ...... .. . 
Arena fina ................. . 
Limo ................. . .. ...... . 
Arcilla ..... .... ...... .. .... .. . 

Diámetro de los granos en mm 

20 
2 
0,2 

>200 
-200 

0,02 
0,002-

< 

20 
2 
0,2 
0,02 
0,002 

La mayoría de los suelos consta de una mezcla de varias fracciones. Para 
las mezclas existen también distintas clasificaciones y denominaciones, como, 
por ejemplo, limo arcilloso. Los suelos con un elevado contenido en arcilla se 
acostumbran a denominar limosos: limo arenoso, arcilla limosa, etc. (véase, 
por ejemplo, Soil Survey Manual, 1951, o FREI, 1953). 

Para una comprensión a nivel internacional es imprescindible indicar en to
das las publicaciones los datos cuantitativos, así como la delimitación de las 
fracciones y el porcentaje de cada una de ellas. 

Determinación de las fracciones. Para determinar las fracciones hay que 
disgregar primero el suelo en partículas aisladas, esto es, dispersarlo. Se entien
de por partícula a aquellos gránulos que no pueden subdividirse más por los 
métodos habituales de dispersión. 

La disgregación mecánica no es suficiente en general. Materiales adherentes, 
como cal, humus y eventualmente hidróxidos u óxidos férricos deben eliminarse 
por procedimientos químicos. Las partículas de arcilla que coagulan en los sue
los grumosos, o sea aglomerados, pueden dispersarse de los acomplejantes me
diante sales de Li o Na. Estos intercambian los iones polivalentes coagulantes 
de la estructura intercambiadora de las partículas de arcilla por iones alcalinos 
dispersantes. Del mismo modo, una reacción alcalina eleva la dispersión. 

Las fracciones groseras, esto es, el esqueleto, la arena gruesa y la arena fina, 
se separan en un tamiz. Las fracciones más finas se fraccionan en base a su 
distinta velocidad de sedimentación en el agua (ley de STOKES). De los muchos 
métodos (véase BAVER, 1956) se utiliza generalmente para análisis finos el mé
todo de la pipeta y para análisis en serie el método del areómetro. Para las 
fracciones muy finas se necesitan centrífugas. 

Los diagramas triangulares son usuales en la representación del fracciona
miento. Sin embargo, con ellos sólo pueden considerarse tres fracciones, mien
tras que generalmente en el análisis se obtienen más. Por ello, en muchos casos 
no sirven los diagramas triangulares . 

En las curvas de distribución y sumación de las fracciones pueden represen
tarse tantas fracciones como convenga. Acostumbra a colocarse el tamaño de 
las partículas en escala logarítmica en el eje de abscisas (Fig. 193). 

Importancia de la granulación. La granulación del suelo influye generalmen
te sobre la vegetación de un modo indirecto. Así, el volumen total de un suelo 
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poblado por vegetación será menos aprovechado cuanto más grosera sea su 
granulación. El esqueleto del suelo provoca una disminución del volumen útil 
para las raíces. 

La superficie específica de las partículas del suelo es de una importancia 
decisiva en la mayoría de los casos. Esta se refiere al peso o al volumen y es 
inversamente proporcional al diámetro de las partículas. Así, al ir disminuyendo 
el tamaño de las partes en que se divide un cubo de 1 cm3 de volumen, irá aumen
tando su superficie específica (tabla 24). 

TABLA 24. Superficie específica de 1 cm>, dividido en cubos de distinto volumen 

Arista del cubo 
a=cm 

1 
10-1 cm=l mm 
10-4 cm=l µ, 

Número de cubos por 1 cm' 
n=a- 3 

1 
1():\ 
1012 

Superficie específica 
O= n · 6a' cm' 

=6 · ,,-1 cm' 

6 cm2 
60 cm2 

60 000 cm2 

Cuanto mayor sea la superficie de las partículas, mayor será su capacidad 
de intercambio iónico y su capacidad de sorción del agua y de anelectrólitos. Al 
aumentar la superficie, lo hacen también las posibilidades de interacción entre 
las partículas del suelo, la consistencia y la grumosidad del suelo aumentan. 
Por último, la meteorización química es tanto más activa cuanto mayor sea la 
superficie en que las partículas minerales pueden ser atacadas. 

Cuanto menores sean las partículas de un suelo, más finos serán los poros 
entre ellas, mayor la capacidad hídrica y mayor la fijación del agua. En cambio, 
serán menores la permeabilidad y la aireación. 

Como consecuencia de su alta consistencia, los suelos de grano fino son 
más difíciles de trabajar y por eso muchas veces se les llama suelos pesados. 
Debido a su elevado contenido en agua, necesitan para calentarse significativa
mente más calorías; se calientan, pues, más lentamente, y por ello se llaman 
muchas veces suelos fríos. Con el concepto de «suelo ligero» va unida la idea 
de un suelo cálido, seco y pobre en nutrientes. 

Granulación del s:uelo y vegetación. La importancia de la granulación del 
suelo para la vegetación se reconoció ya tempranamente y THURMANN (1849) 
la puso ya de relieve en su clasificación de los suelos y las plantas (véase pá
gina 304). En la tabla 25 se dan algunas relaciones entre la granulación del 
suelo y la vegetación. 

Los suelos de las comunidades iniciales de los pedregales calcáreos (Thlas
pietalia) tienen partículas extraordinariamente gruesas, también son groseros los 
suelos de los pastizales xéricos del Bromion, que especialmente en la parte meri
dional de la Europa media ocupan a menudo el lugar de bosques destruidos 
del Quercion pubescenti-petraeae. Este es también el motivo por el que la gra
nulación del pastizal secundario del Bromion sea tan próxima a la del Quercion 
pubescenti-petraeae. La menor proporción de polvo y arcilla en el Xerobromion 
se debe al lavado por la lluvia. 

Los suelos de los pastizales xéricos mediterráneos tienen una granulación 
muy distinta a la de los correspondientes de la Europa media. En cambio, la 
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TABLA 25. Granulación del estrato superficial del suelo (rizos/era de las hierbas) en 
comunidades de distintos órdenes en Europa media y meridional (según BR.-BL., 

BHARUCHA, GUINOCHET, PAWLOWSKI, ÜUANTIN, SoROCEANU) 

"'"' a o"' 
:: § ~ 

~ 
a a 

"" ..... o ... a a N a Tamaño de las partículas ="" a o 
B ~:6 .Sl a N N o .9~ 
" ... " '"'º 6 .. ..,_. a c. ... ~N .. .. "'º ' ::I a,) t1' N :S ro z k"' " .. o 

N o "' N 

Thlaspietalia 
(Pedregales calcáreos) 
Erysimo-Kentranthetum 

(Jura meridional) ...... ...... ...... 9 43,2 36,5 8,3 7,1 4,8 
Berardietum lanuginosae 

(Alpes del SW.) ... ... ... . .. ... ... Medio 84,0 4,2 5,3 2,8 3,7 

Brometalia erectii 
(Pastizales xéricos del Jura meridio-

nal) 
Xerobrometum ... ... ... ... ... .. . .. . 10 28,3 32,6 14,0 14,0 10,5 
Mesobrometum ... ... ... ... ... ... . .. 6 24,3 32,5 19,4 13,5 10,3 

Thero-Brachypodietalia 
(Pastizales xéricos de la región medi-

terránea) 
Brachypodietum ramosi ..... .......... 3 1,8 0,7 15,3 48,2 34,0 
Brachypodietum phoenicoidis . .. .. . .. . 6 - 3,2 9,7 52,6 33,0 

Rosmarinetalia 

Deschampsietum mediae (Pastizales 
temporalmente higrófilos sobre sue-
los cálcicos margosos en Montpel-
lier) .. .. .......................... 1,0 10,0 39,0 50,0 

Salicornietalia 
(Vegetación halófila junto al Medite-

rráneo) 
Arthrocnemetum . . . .. . .. . .. . .. . .. . .. . 0,5 34,5 65,0 
Salicornietum fruticosae .. . .. . .. . .. . .. . 2,5 26,0 71,5 
Salicornietum herbaceae .............. . 4,5 25,0 70,5 

Salicetalia herbaceae 
(Ventisqueros de los Alpes) 
Salicetum herbaceae (humus, 19%) ... 4,5 6,0 24,0 29,5 18,0 
Polytrichetum sexangularis 

(humus, 30%) .................. ... 9,0 10,0 . 16,0 22,0 14,0 

Quercetalia pubescenti-petraeae 
(Jura meridional) 

Querco-Buxetum .. . .. . .. . .. . .. . ... ... 7 17,2 31,9 15,6 18,2 16,9 
Querco-Lithospermetum ... .. . .. . ... 8 18,6 25,2 14,9 21,2 19,8 

Quércetalia ilicis 
Quercetum ilicis galloprovinciale 

(Languedoc) ... ... ... ... .. . ... ... 6 2,3 6,4 19,8 38,7 32,8 
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granulación en el Brachypodietum ramosi y en el Brachypodietum phoenicoidis 
es semejante, pues predomina la fracción pulverulenta. Aquí entra en juego la 
formación del suelo determinada por el clima, ya que ambas asociaciones, pero 
sobre todo el Brachypodietum ramosi, son estados de degradación del bosque 
climácico. Una comparación con el suelo del Quercetum ilicis muestra la seme
janza en la granulación del suelo de las comunidades correspondientes. 

El suelo del Deschampsietum mediae es muy rico en partículas finas y, por 
tanto, muy poco aireado; sus condiciones ecológicas fueron descritas por BRAUN
BLANOUET y PAWLOWSKI (1931). 

Los suelos fangosos de las lagunas litorales del Mediterráneo tienen un con
tenido máximo en arcilla; en ellos las partículas groseras faltan por completo. 
Estos suelos compactos son también muy pobres allí donde disminuye el conte
nido en sales. Sin embargo, el número de especies aumenta rápidamente en cuan
to el suelo se mezcla con partículas más gruesas (enriquecimiento en restos de 
moluscos, restos vegetales en putrefacción, arena de dunas, etc.). Las raíces de 
las plantas de estos suelos poco aireados son siempre muy superficiales y como 
máximo alcanzan entre 5 y 10 cm. 

TABLA 26. Granulación del _suelo en un perfil autóctono de tierra roja en Montpellier 

Grava Gravilla Arena gruesa Arena fina Arcilla 
(superior (0,2 a (inferior 

Tamaño del grano a 20 mm) (20 a 2 mm) (2 a 0,2 mm) 0,02 mm) a 0,02 mm) 

% % % % % 

trA1 (5 cm) (rizosfera de las 
hierbas) ...... .... ....... .. .. 6,5 3,5 25,7 33,1 31,2 

trB1 (100 cm) (rizosfera de los 
arbustos) ... ... . .. ... 2,2 0,0 20,0 44,4 33,4 

trB2 (400 cm) (sólo hay pocas 
raíces de Quercus ilex) . . . . .. 0,0 0,1 3,4 40,6 51,4 

Mientras que el estrato superior de partículas más gruesas y aglomeradas es 
favorable para el crecimiento vegetal, los estratos más profundos tienen una com
posición mucho menos favorable debido a la acumulación de componentes arci
llosos que los hacen duros e impermeables. Si el horizonte paleógena trB2 llega 
a la superficie por causa de la erosión o por laboreo, se endurece y forma una 
masa de consistencia pétrea. 

En los suelos alóctonos de los valles de los ríos en la llanura, las diferencias 
en la composición granulométrica de los horizontes del suelo son menores (véase 
tabla 27) y los componentes más gruesos no existen o, si se presentan, son in
dicio de inundaciones catastróficas. La arcilla sólo está en una pequeña pro
porción (límite de las fracciones como en la tabla 26). 

En los suelos de ribera en las estribaciones septentrionales de los Alpes varía 
el fraccionamiento de un substrato a otro, según la velocidad del agua que ha 
depositado este estrato. MüLLER (1958) da unas cifras para sendos perfiles exis
tentes bajo Salicetum albo-fragilis, Equiseto-Alnetum, FraxinocUlmetum y Pru
no"Fraxinetum en el curso medio de los ríos suizos. La tabla 28 reúne las cifras 
para las dos primeras comunidades. 
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TABLA 27. Composición granulométrica en un perfil del Populetum albae en dos ríos 
litorales junto a Montpellier (según Tcttou, 1949; véase también Fig. 194) 

Grava Gravilla Arena gruesa Arena fina 
1 

Arcilla 

Horizonte 
Mos- Lez Mos- Lez Mos-1 Lez Mos- Lez Mos- Lez 
son son son son son 
-- - - - - -- - - - - ---- - - --

5 cm ..... . ......... - - - - 11,7 14,4 68,8 66,9 19,5 18,7 
15 a 20 cm .. . .. .... - - - - 12,4 15,5 66,3 62,8 21,3 21,7 
50 cm .... ........ - - - - 45,6 41,2 27,1 36,5 27,3 22,3 
Inundación a partir 

de 75 a 80 cm ... 46,0 35,5 5,0 7,4 23,1 20,1 14,5 18,6 11,4 18,4 
AG (120 cm) ... ... - 5,4 - 1,2 36,0 37,2 22,4 24,4 41,6 31,8 

Un estudio cuidadoso de los estratos en los suelos de ribera da como resul
tado que el tamaño de las partículas desciende en cada estrato de abajo a arriba, 
correspondiendo a la disminución de la velocidad de la corriente al retirarse la 
inundación. Al volver a aumentar debido a inundaciones posteriores se volverá 
a arrastrar totalmente algún estrato o parte de él. 

Acumu lación 
unida a la 

inundación 

FIG. 194. Perfil del Populetum albae de Montpellier (Tcttou, 1949). 

Los suelos de ribera muestran diferencias en la compos1c10n granulométrica 
en un perfil longitudinal del río. En el curso alto con grandes pendientes pre
domina la erosión y los suelos de ribera son pedregosos o de grava. En el curso 
medio se equilibran la erosión y la sedimentación; los suelos son de partículas 
de tamaño medio. En el curso bajo, con poca pendiente, predomina la sedi-
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TABLA 28. Composición granulométrica de distintos horizontes del suelo bajo un Salicetum 
albo:fragilis y un Equiseto-Alnetum en el curso medio de ríos suizos 

(según M. MüLLER, 1958) 

Proporción de las fracciones en % (diámetro de las partículas en mm) 
Profundidad, 

cm 

1 1 

2-1 1-0,2 0,2-0,l 0,1-0,05 0,05-0,002 < 0,002 

Salicetum albo-fragilis 

0-10 0,9 2,8 2,8 72,3 21,2 
30-40 2,4 18,7 30,9 37,7 10,3 
40-45 6,0 24,5 32,5 28 ,5 8,5 
70-80 0,2 1,3 14,7 64,8 19,0 
95-105 2,2 31,5 25,1 31 ,8 9,4 

Equiseto-Alnetum 

10-20 3,0 2,8 21,2 59,0 14,Ü' 
40-50 53,5 33,5 6,0 4,0 3,0 
60-70 0,3 85,0 10,5 

1 

1,2 1,5 1,5 
80-90 6,2 52,7 4,1 29,5 7,5 

mentación y los suelos son de partículas finas. A lo largo del perfil longitudinal 
de un río pueden alternar varias veces las condiciones de curso alto, medio 
y bajo. 

3. Estructura del suelo 1 

Se entiende por estructura del suelo la ordenación espacial y la unzan entre 
sí de las partículas sólidas del suelo. La estructura del suelo se determina indi
rectamente por el sistema de poros, que dependen del tamaño y la ordenación 
de las partículas. 

La estructura del suelo puede estudiarse en etapas de nivel distinto de evo
lución del suelo. En el caso de las partículas de arcil~a y humus, la forma y 
densidad de los coágulos se deberá sobre todo a la orientación de las partículas. 
La coagulación de los coloides es una premisa para la formación de grumos, 
entre los que quedan incluidas también partículas mayores. Los grumos se 
reúnen frecuentemente en agregados de grumos (Fig. 195}. 

En el suelo maduro se define un perfil del suelo formado por horizontes que 
corresponde a un suelo concreto que ocupa una extensión determinada en el terre
no. Al estudiar la estructura se considera normalmente el material del suelo den
tro de un horizonte determinado. 

Las principales formas de estructura del suelo son: 

1. No agregado (estructura en granos aislados). Las partículas se presen
tan en disposición compacta. Los suelos arcillosos forman en este estado una 
sola masa coherente, tienen una estructura masiva. Los suelos de grano más 
grueso tienen, sin embargo, una estructura suelta. 

1 Revisiones bibliográficas; véase ALTEMÜLLER y FRESE, 1962; Dr GLERIA y colabo
radores, 1962; BAVER, 1956; KUBIENA, 1938. 
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2. Agregado (estructura agregada). Las partículas se reúnen . en agregados 
de forma y tamaño más o menos estable y entre los agregados se establecen es
pacios vacíos mayores. 

Las estructuras de los agregados se dividen según la forma y la ordenación 
de los agregados. Por ejemplo, la clasificación procedente de los Estados Uni
dos (Soil Survey Manual, 1951) se ha extendido mucho (véase Fig. 196): 

Constituyentes 

Partículas 

Esqueleto del suelo 
Arena fina 
Coloides 
Formadores de humus 

Estructura primitiva 

~' Estructura 
~ elemental 

Estructura bien 
desarrollada 

Part ículas múltiples 

Agregados de partículas 
múltiples 

Horizonte del suelo 

1 
Aglomerados 

- 1 
Agregación 

de aglomerados · 
.?:_=." 

1 
FIG. 195. Constituyentes y estructura del suelo (según E. FREI , 1944). 

Forma de placas. Los agregados son mucho más planos que altos. Agregados 
orientados horizontalmente. Sobre todo en el horizonte Az de suelos decapitados 
y podsolizados. 

Forma de prismas. Los agregados son mucho más altos que anchos. Superfi
cies verticales bien desarolladas. Anguloso. 

Prismáticos. Cabezas planas. Se encuentran especialmente en los hori
zontes en que se acumula arcilla. 

Coíumnares. Cabezas redondeadas. Sobre todo en suelos de tipo so
lonetz. 
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Forma de bloques. Agregados más o menos isométricos. Superficies planas o 
comprimidas por los agregados contiguos. 

Bloques. Superficies planas, aristas agudas. Por ejemplo, en el horizon
te A1 de las rendzinas . 

Bloques de cantos redondeados. Superficies irregulares. Aristas redon
deadas en parte. Por ejemplo, en el horizonte Az de las tierras pardas. 

~ o () o 
~ o o 

Placas Gránulos 

~ [jJ 
Bloques de can tos agudos 

¡- ---
1 

1 

00® 
CJ 
Agregados 

.QlJ 
Bloques de 

ángulos desgastados 

Prismático Columnar 

Fw. 196. Representación esquemática de las formas de los agregados. 

Forma esferoidal. Agregados más o menos isométricos, poliédricos o redondea
dos. Las superficies de los agregados muestran frecuentemente impresiones de 
los agregados contiguos. 

Granuloso. Agregados poco porosos, semejantes a perdigones. Por ejem
plo, en horizontes Ar de algunos suelos áridos. 

Grumoso. Agregados porosos. Por ejemplo, en el horizonte A1 de tie
rras negras. 

Según el tamaño de los agregados se diferencian entre muy fino, fino, medio, 
grueso y muy grueso; los límites varían con la forma de los agregados. 

Se diferencian grados de agregación según lo marcada que sea la forma de 
los agregados y según su estabilidad: débil, media o fuerte. 

FREI (1950) diferencia las siguientes formas estructurales: estructura primi
tiva, estructura con revestimiento, microagregados, macroagregados, estructura 
aglomerada y esponjosa. Las formas de estructura en agregados pueden estar poco, 
medio o muy desarrolladas . 
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Para la formación de los agregados se necesitan en primer lugar sustancias 
cementantes que reúnan las partículas gruesas. Como tales actúan, entre otros, 
las sales alcalinas y el yeso (formación de costras en los suelos salinos), el car
bonato cálcico (por ejemplo, muñecas de loess), el ácido silícico (en algunos 
suelos de los trópicos cálidos) y los hidróxidos de sesquióxidos (Ortstein de los 
podsoles). BAVER (1956) encontró una correlación positiva elevada entre el con
tenido en arcilla y la aglomeración del suelo y otra aún más estrecha entre ésta 
y el contenido en humus. Por último, debemos citar la «construcción viviente» 
por colonias bacterianas, hifas de hongos y filamentos de algas y haces de raíces , 
aunque estos organismos los consideraremos en la formación del humus. 

En el mantenimiento de la estructura participan tanto fuerzas de enlace se
cundarias (por ejemplo, en la adsorción de polisacáridos neutros sobre superfi
cies de minerales) como fuerzas de valencia principal. Así, los minerales de 
arcilla pueden fijar proteínas por enlace iónico, los sesquióxidos fijan ácidos 
húmicos por enlaces complejos y pueden darse también enlaces covalentes entre 
compuestos orgánicos. Las fuerzas reticulares actúan en la cristalización. 

El tipo de componentes del suelo y el proceso que provoca la agregación 
son los que determinan el tamaño y la forma de los agregados. Así, las concre
ciones de origen puramente químico son casi siempre redondeadas, lo mismo 
que los excrementos de los animales del suelo (el horizonte Ai de la mayoría 
de los suelos se compone de excrementos de animales). En la fragmentación de 
masas coherentes de suelo por contracción o por hinchamiento debido a la hi
dratación y a las roturas por el hielo, por las raíces o por el laboreo, se forman 
agregados angulosos (fragmentos) . · 

Investigación de la estructura del suelo. La estructura del suelo puede con
siderarse únicamente en muestras de suelo intactas o poco estropeadas. Por ello, 
las muestras deben tomarse cuidadosamente con cilindros cortantes o instrumen
tos semejantes y transportarse sin ninguna otra manipulación mecánica. 

En el campo se investiga morfológicamente a simple vista o con lupa la 
estructura del suelo. La técnica del corte delgado, desarrollada principalmente 
por KuBIENA (1938), proporciona puntos de vista muy valiosos (véase ALTE
MÜLLER y FRESE, 1963). 

El microscopio electrónico nos permite descubrir la estructura a nivel co
loidal. 

Por lo general, las fracciones de grumos que permanecen estables frente a 
cualquier influencia, se estudian por métodos mecánicos, como son el tamizado 
seco o húmedo, el método de sedimentación y lavado, el humedecimiento, la 
determinación de la permeabilidad al agua, el enfangamiento y la resistencia 
a la presión. La porosidad se estima determinando el ascenso capilar, la capa
cidad hídrica y de aire, así como el potencial capilar y la permeabilidad al 
sonido. En todos los métodos el resultado depende mucho de los tratamientos 
previos de la muestra. Allí donde se utilice agua no podrán sumergirse en ningún 
caso directamente en ella las muestras, porque el aire queda encerrado al pe
netrar el agua, provoca una sobrepresión y rompe los agregados. 

Importancia de la estructura del suelo. La estructura del suelo influye prin
cipalmente sobre la vegetación de un modo indirecto. Junto con la granulación, 
es decisiva para las posibilidades de ocupación por las raíces (accesibilidad de 
agua y nutrientes, fijación), para las economías hídrica, calórica y del aire, así 
como para la actividad biológica. 
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Estructura del suelo y vegetación. LEUTENEGGER (1950) ha investigado la 
grumosid[!d bajo_un Salicetum albo-triand'rae (=S. albo-fragilis), tres representan
tes del Querco-Carpinetum aretosum, dos del Querco-Carpinetum luzuletosum 
y dos del Querco-Betuletum en la meseta suiza. Las comunidades se encontraban 
sobre suelos de ribera, tierra parda mediana o totalmente desarrollada y sobre 
tierra parda poc9 o muy degradada. La proporción de grumos con diámetro su
perior a 0,5 mm es pequepa _ en el suelo de ribera y en los otros suelos hasta 
la profundidad en que contienen humus la proporción es de media a elevada. 
Por debajo se encuentran principalmente agregados finos de diámetro inferior 
a 0,5 mm, y tanto más cuanto mayor sea el contenido en arcilla. 

MüLLER (1958) ha comparado suelos de ribera del Salicetum albo-fragilis, 
del Equiseio-Alnetum y del Fraxino-Ulmetum en base a cortes delgados. Las 
saucedas, que llegan en el perfil transversal del valle hasta muy cerca de la 
ribera, son las que sufren inundaciones con mayor frecuencia. En ellas, el hori
zonte húmico está desarrollado al mínimo y tiene una estructura primitiva o es
ponjosa poco desarrollada. El bosque de Fraxinus y Ulmus ocupa la posición 
superior y su horizonte húmico muestra una estructura esponjosa bien desarro
llada. El bosque de Alnus se encuentra entre ambos desde el punto de vista 
topográfico y también eri cuanto a la estructura. 

4. Economía iónica del suelo y alimentación de los vegetales t 

a) NUTRIENTES DE LAS PLANTAS 

Se consideran nutrientes de las plantas todos aquellos elementos nécesa
rios para un normal desarrollo de las mismas. Según los conocimientos actuales 
hay que incluir: 

c carbono K potasio Zn zinc 
H hidrógeno Ca calcio Mo molibdeno 
o oxígeno Mg magnesio B boro 
N -nitrógeno Fe hierro Na sodio 
p fósforo Mn manganeso Cl cloro 
s azufre Cu cobre Si silicio 

En la planta se encuentran junto a estos elementos otros que no son impres
cindibles y que incluso pueden ser perjudiciales. Las necesidades de los distin
tos nutrientes varían de una planta a otra, lo mismo que en una misma planta 
a lo largo de su desarrollo. La diferenciación entre nutrientes principales y oligo
elementos, o entre macro y micronutrientes no puede establecerse de un modo 
absoluto. Muchas veces se consideran nutrientes sólo a aquellos que se toman 
del suelo, esto es, todos menos el C, el H y el O. _ 

Los compuestos orgánicos constan de C, H, O , N y S. La mayor parte 
del C se toma en forma de C02 del aire y unas cantidades pequeñas también en 
forma de compuestos orgánicos del suelo. Los órganos aéreos y subterráneos 
captan agua. Nitrógeno y azufre se toman como sulfato y nitrato, o bien amonio. 

P, B y Si se absorben igualmente como aniones ácidos complejos; en las 
plantas establecen sobre todo enlaces éster con moléculas orgánicas. 

1 Revisiones bibliográficas: MENGEL, 1961 ; WINOGRADOW y TRENEL, 1958; TISDALE y 
NELSON, 1956; MILLAR, 1955; ScHARRER, 1955; ScHEFFER y WELTE, 1955; THOMPSON, 1952; 
TRUOG, 1951; HOAGLAND, 1948. 

321 
21 



K, Na, Mg y Ca se incorporan como simples cationes. Se utilizan sobre todo 
en la neutralización de ácidos orgánicos, como reguladores de la presión osmó
tica del jugo celular y con ello de la turgencia, así como reguladores del grado 
de hidratación de los tejidos. Aparte de esto, el Mg es un componente impor
tante de la clorofila. 

Fe, Mn, Cu, Zn y Mo se toman como simples cationes o quelatos y el Mo 
como ion molibdato. Los metales pesados son principalmente componentes de 
los enzimas. 

Presencia en el suelo. Los nutrientes de los vegetales en el suelo se en
cuentran disueltos en pequeña cantidad en el agua; en este estado son muy 
fáciles de absorber. En forma disuelta están además expuestos al lavado y a 
perderse para la planta (véase pág. 637) . 

Los nutrientes pasan a la disolución sobre todo a partir de las sales, relati
vamente solubles, y de los coloides del suelo, que constituyen la fracción capaz 
de intercambio. Estos nutrientes son bastante fáciles de absorber. 

Los materiales formadores de humus (restos de organismos aún no descom
puestos) constituyen una reserva de nutrientes que se va agotando relativamen
te despacio; a largo plazo los nutrientes provienen de los minerales que se 
meteorizan lentamente. 

Absorción de nutrientes por la planta. Las raíces toman los nutrientes con 
el agua del suelo, y junto a esto hay quizá también un intercambio de contacto 
(JENNY y ÜVERSTREET, 1938; JENNY y GROSSENBACHER, 1963) directamente en
tre la raíz y las partículas del suelo. De todos modos, ambos procesos no pueden 
separarse de un modo claro. 

El mecanismo de la absorción de cationes se ha investigado de un modo par
ticularmente intenso. En un primer paso los iones pueden difundirse libremente 
en determinadas zonas de la raíz, el llamado espacio libre, con lo cual se esta
blece un intercambio iónico con las superficies del espacio libre. En un segundo 
paso se transportan los nutrientes al interior de las células, interviniendo en este 
paso muchas veces moléculas transportadoras especiales de carácter orgánico. La 
captación de alimentos la realiza la planta activamente; la planta tiene una 
cierta capacidad de selección, pero no de exclusión. 

Las distintas etapas del suministro de nutrientes puede representarse me
diante un esquema (Fig. 197). 

Recientemente se ha demostrado que de las células de los pelos radicales 
salen filamentos plasmáticos que llegan directamente al medio nutritivo. 

Ley de la relatividad. Para el grado de acción de cada uno de los nutrien
tes debe ser válida la ley de la relatividad (MITSCHERLICH-LUNDEGARDH) que sus
tituye a la ley del mínimo (LIEBIG) tantas veces citada en otros tiempos. LuN
DEGARDH ha formulado la ley del siguiente modo: 

«El efecto relativo de un factor ,es tanto mayor cuanto más cerca del mí
nimo se-encuentre este factor en relación con los demás. La acción relativa des
ciende continuamente al aumentar la intensidad del factor y se aproxima al 
valor nulo cuando el factor se halla en la zona de máximo.» 

Interacciones entre los nutrientes. Las clásicas investigaciones de LOEB (1906) 
han mostrado que ciertas sales, como el cloruro sódico, pueden ser por sí solas 
tóxicas para la planta; sin embargo, si se añade magnesio o calcio a la disolución 
de cloruro sódico, desciende o se elimina totalmente su acción nociva. El calcio 
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se comporta de un modo semejante frente a las sales de magnesio y frente al 
potasio (véase ROBERT, 1915). Naturalmente, la concentración de las soluciones 
juega un papel importante en esta desintoxicación. 

Efecto tóxico. El efecto venenoso de una sustancia es siempre cuestión de 
su concentración o de la cantidad absorbida, y además está en relación con las 
demás sustancias. El exceso de una sustancia es siempre pernicioso. Este exceso 
puede encontrarse muy bajo en algunas sustancias -son las sustancias conoci
das comúnmente como venenos-; en otras, y según las circunstancias, puede 
encontrarse muy alto, así, por ejemplo, en los nutrientes principales Ca y K. 

Nutrientes 

Disponibles 
inmediatamente 

Rápidamente 
disponibles 

Lentamente 
disponibles 

Raíz 

Espac io interno 

Espacio libre 
Transporte activo 
y pasivo 

h' ' Ca" 11 ' 11' Solución del suelo Difusión 

¡ t 1 ¡ ¡ 
0 0 o : : 

o ¡ o 
o 

o o 1 e 
o o 

o o e 

Coloide del suelo 

e intercambio 
de iones 

Difusión 
Solución del suelo e intercambio 

de iones 

Mineral 
difícilmente 
soluble 

Hidrólisis 

FIG. 197. Representación esquemática del suministro de cationes a la:s raíces de las plantas. 

El agricultor conoce también el efecto perjudicial de grandes cantidades de 
cal. Según CHAUZIT (citado en RussELL), Vitis vinífera empieza a sufrir verda
deramente en cuanto se le suministra un 35 % o más de cal. Las concentraciones 
altas de Ca a un pH neutro o básico actúan también como nocivas sobre ciertos 
hongos (por ejemplo, Citromyces). 

Lo mismo que la clorosis cálcica aparece en la vid, en el castaño, en Calluna 
y en otras especies, en la soja se manifiesta la clorosis férrica si hay siquiera 
un ligero exceso de hierro en el suelo. El aluminio es a veces venenoso en sue
los muy ácidos; ello se debe a que por debajo de pH 5 aumenta rápidamente 
su solubilidad. Por el contrario, la alfalfa, el trébol común y la avena no se 
dañan por el aluminio a pH superior a 5 (MAGISTAD, 1925). Los suelos con 
un contenido elevado en cinc tienen generalmente una vegetación escasa, que 
en la Europa occidental se incluye dentro de un orden especial (Violetalia ca
laminariae). Si el contenido en cinc alcanza el 9% sufrirá la cubierta vegetal 
(JAOUEMART, 1958). Un contenido elevado de cobre en el suelo es también per
judicial para las plantas superiores (BESCHEL, 1959). Deben compararse también 
a este respecto las consideraciones de KrNZEL (1962) basadas en ILJIN. 

Determinación del contenido en nutrientes de un suelo. Esto es una cues
tión muy crítica, ya que los requerimientos nutritivos son muy distintos de una 
especie a otra, varían con el estado de desarrollo de la planta y oscilan en de
pendencia con los demás factores ambientales, sobre todo del suministro de agua 
y la temperatura. 
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La capacidad de absorción de las plantas varía de un modo semejante y la 
cantidad de nutrientes captados no refleja de ninguna manera las cantidades 
presentes. 

En algunas determinaciones los nutrientes son absorbidos por las plantas a 
partir del suelo. Este método requiere mucho tiempo. Para ahorrar tiempo y di
nero se ha sustituido en muchas ocasiones por métodos puramente químicos. 
El problema principal reside en la extracción de los nutrientes a partir del suelo. 
Como medio de extracción se utilizan: agua, ácidos (ácido carbónico, ácido cí
trico, ácido láctico, ácido clorhídrico, etc.) y también disoluciones salinas. Una 
vez disueltos, se determinan los nutrientes por los métodos analíticos habituales. 

b) INTERCAMBIO DE IONES 1 

Se denomina intercambio iónico al fenómeno según el cual los iones adsor
bidos por un cuerpo pueden ser sustituidos por otros. Por ejemplo: 

arcilla-Na++c1- K+ -+ arcilla-K++cl- Na+ 

Los c~erpos con carga eléctrica negativa muestran un intercambio catiónico, 
los de carga positiva tienen un intercambio aniónico. La capacidad de intercam
bio catiónico de las arcillas reside en los grupos de ácido silícico y en el exceso 
en cargas negativas que resultan de la sustitución en una red cristalina neutra, 
por ejemplo, de cationes tetravalentes de silicio por cationes trivalentes de alu
minio, o bien de éstos por cationes bivalentes de magnesio. La capacidad de 
intercambio catiónico del humus se debe a los radicales de ácidos orgánicos, por 
ejemplo, grupos carboxilo y grupos OH fenólicos. Los grupos aminos determi
nan, por el contrario, una capacidad de intercambio aniónico. 

Capacidad de intercambio. Se denomina capacidad de intercambio a la suma 
de los iones intercambiables y se expresa normalmente en miliequivalentes por 
gramo o por 100 g. Los intercambiadores tienen una capacidad de intercambio 
diferente según su dispersión y estructura (véase Fig. 198); por ejemplo, para 
una arcilla caolinítica puede ser de 10 meq/100 g, para una arcilla montmorillo
nítica de 100 meq/100 g y para un humus de 500 meq/ 100 g, tratándose en los 
tres casos de la capacidad de intercambio catiónico. Junto a ella el humus mues
tra también un cierto intercambio aniónico. En los suelos aparecen además de 
las arcillas de estructura estratificada y el humus, las llamadas arcillas alofánicas, 
con una capacidad de intercambio igualmente importante. Son geles de sesqui
óxidos y de ácido silícico que se forman en el proceso de meteorización y que 
recubren a los minerales como un «revestimiento forastero » ( = alofana) . 

Leyes de intercambio, sustancias que intercambian. Para el intercambio ió
nico son válidas unas leyes. Todas ellas se pueden deducir de sustancias modelo 
sencillas. Los iones monovalentes (Na+, K+, Nfü+) se fijan más débilmente que 
los bivalentes (Mg2+, Ca2+) y por ello son desplazados por estos últimos; por 
su parte, los iones bivalentes se fijan más débilmente que los trivalentes (Al3+). 
Dentro de un mismo grupo del sistema periódico (columna) los iones menores 
(arriba), y, por tanto, más hidratados, son los que se adsorben más débilmente 
(Li+<Na+<K+). La composición del complejo de intercambio depende además 

1 Revisiones bibliográficas; véase DEUEL y HUTSCHNEKER, 1955; KELLEY, 1948. 
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de la concentración de cada ion en la disolución circundante y de la afinidad 
específica de los iones por los grupos activos del intercambiador. La estructura 
del intercambiador también es importante. 

Estas reglas son válidas para los procesos de intercambio en los suelos. Por 
ejemplo, una fuerte adición de Ca2+ por encalado conduce a una expulsión de 
los iones K+, NH4+ y Mgz+; éstos se solubilizan y se absorben fácilmente por las 
raíces, pero pueden también lavarse con facilidad. El suelo se empobrece así 
rápidamente en estos nutrientes importantes para la planta. Por otra parte, un 
suministro abundante de iones K+ por un excesivo abonado líquido conducirá 
a que el suelo se sature preferentemente con este ion y se empobrezca en los 
demás nutrientes. 

Cristalina Amorfa 

(¡) ~ o 1 ·~ 
No hinchable 

No accesible en su interior 
Cao!inita Agata 

G (J) 0 

No hinchabfe 
-"''------"'-------"<llL-_ __c® Accesible en su interior 

,~--"'--------"'-----..1:':)+) !lita Permutit.a 

(±) 0 g 

Fw. 198. Representación esquemática de intercambiadores catiónicos de distinta estructura. 

Grado de saturación. El nivel de acidificación viene expresado por el lla
mado grado de saturación (S % ). Este indica en tanto por ciento la proporción 
de cationes básicos en el conjunto del complejo de cationes intercambiables: 

suma de los cationes básicos s % -------------~·100% 
capacidad de intercambio catiónico 

Se habla, por tanto, de un intercambiador muy saturado cuando los cationes 
básicos (iones alcalinos y alcalinotérreos) predominan con mucho sobre los 
iones H+ en el complejo de intercambio; de uno poco saturado o insaturado 
cuando predominan los iones H+. 

Las bases lavadas o asimiladas por la vegetación en condiciones húmedas 
sólo se recuperan en parte a través de la descomposición de la hojarasca y la 
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meteorización de los minerales. La consecuencia es un enriquecimiento en 
iones H+, esto es, una acidificación creciente de la parte superior del suelo. El 
intercambio de bases tiene aquí como consecuencia una modificación profunda 
de las características físicoquímicas del suelo, que naturalmente se refleja en la 
vegetación (véanse págs. 24 y 593) . 

Significado del intercambio iónico. En el suelo el intercambio iónico tiene 
lugar: 

1. Entre las partículas del suelo y la solución del suelo, esto es, el agua 
del suelo en la que siempre hay iones disueltos. 

2. Entre la solución del suelo y las raíces vegetales. 
3. Entre las raíces y las partículas del suelo por intercambio de contacto. 
4. Entre las partículas del suelo entre sí por intercambio de contacto. 

La mayor importancia del intercambio iónico en el suelo reside en que los 
iones liberados en la meteorización y en la humificación no están expuestos in
mediatamente al lavado, sino que son adsorbidos en gran parte y quedan así 
a disposición de las plantas. Los intercambiadores de iones son los verdaderos 
almacenadores, sobre todo de los nutrientes catiónicos. Permiten también que 
hasta un cierto grado pueda abonarse en tiempo anterior a aquel en que hace 
falta el abono. 

e) ACIDEZ DEL SUELO Y VEGETACIÓN 1 

Acidos en el suelo. Según la concepción de BRONSTED, aún habitual hoy 
día, los ácidos son sustancias que pueden ceder hidrógeno, los llamados dadores 
de protones. 

En el suelo se encuentran los siguientes ácidos: 

1. Acidos inorgánicos sencillos, como el carbónico, el sulfúrico, el nítrico y 
el fosfórico. Estos llegan en parte al suelo con el agua de lluvia y en parte se 
forman en el suelo durante la meteorización, la transformación de la materia 
orgánica o por intercambio iónico entre la disolución salina y los coloides ácidos 
·del suelo. 

2. Acidos orgánicos sencillos, como acético y cítrico. Estos son en parte 
excretados por las raíces y en parte provienen de la descomposición de la ma
teria orgánica muerta. 

3. Minerales de la arcilla y arcillas alofánicas no saturados. 
4. Compuestos húmicos no saturados de elevado peso molecular. 

La constante de disociación Ks es la medida de la fuerza de un ácido: 

[H+] =concentración de los protones disociados, 
rx-J =concentración de los «restos ácidos», 
[HX] =concentración de las moléculas del ácido sin disociar. 

1 Revisiones bibliográficas : véanse Dr GLERIA y colaboradores, 1962; JENNY, 1961 ; 
ELLENBERG, 1955. 
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Cuanto más pequeño sea Ks más débil será el ácido. Los ácidos fuertes ClH, 
S04H2, etc., están disociados prácticamente en su totalidad y Ks ya no se puede 
calcular. 

Por el contrario, la concentración de un ácido no es ninguna medida de su 
fuerza, lo mismo que tampoco lo es el pH (véase más adelante). También las 
moléculas de agua están en parte disociadas. Independientemente de las sustan
cias disueltas o suspendidas en el agua, su producto iónico, esto es, el producto 
de las concentraciones de H+ y OH- en el agua se mantiene constante a una tem
peratura determinada. A 25º C es, por ejemplo, [H+J [OH-]= 10-14

, La concen
tración de H+ en agua pura es igual a la de OH-: [H+J= [OH- ]= vl0:._14 = 10-1• 

La adición de un ácido eleva la concentración de H + y disminuye la de OH-. 
La adición de una base disminuye la concentración de H+ y eleva la de OH- . 

S6RENSEN introdujo, para expresar la concentración de iones hidrógeno, el 
llamado valor de pH; es igual al logaritmo cambiado de signo de la concen
tración de iones hidrógeno. Un pH 7 significa, por tanto, lo mismo que 
[H+]= 10-1• Las disoluciones ácidas tienen un pH inferior a 7 y las soluciones 
alcalinas un pH superior a 7. 

Valores de la acidez del suelo. Si se mide la concentración de H+ en una 
solución del suelo se considerarán únicamente los H+ disociados de los ácidos 
en el suelo. Se habla de la acidez actual, o simplemente del pH de la solución 
del suelo. 

Sin embargo, si se neutraliza se incluirán también los H+ no disociados, y 
tanto más cuanto mayor sea el pH al que se realice la determinación (acidez de 
titulación). 

Convencionalmente se designa, por ejemplo, acidez total a la cantidad de H + 
·que se puede titular con hidróxido de,· bario hasta un pH de 8,2: 

~elo 1 ~+Ba(OH)2 ~ 1 suelo \ Ba+2H20 

Si se añade al suelo una sal de hidrólisis alcalina, por ejemplo, acetato cál
cico, se sustituirán parte de los H+ por Ca2+ y el acético así formado puede ti
tularse con sosa. 

) suelo 1 ~+Ca-acetato ~ \ suelo / Ca+2H-acetato (acético) 

H-acetato+NaOH ~ Na-acetato+HOH 

La cantidad de H + así obtenida se denomina acidez hidrolítica. 
En la determinación de la llamada acidez de sal neutra se sigue fundamen

talmente el mismo proceso, sólo que en este caso se detectarán menos iones 
hidrógeno que en la acidez hidrolítica porque el pH de la disolución es inferior. 

En la determinación de la acidez de sal neutra en un suelo mineral muy 
ácido se consume muchas veces más sosa que la empleada para neutralizar 
los H +. Este hecho se debe al intercambio de Al3+ por FeH y su precipitación 
como hidróxido; se habla por ello de la acidez de intercambio. 

~~ ~p+ +4ClK ~ ~~/ 4K+ClH+CbAl 

ClH +NaOH ~ ClNa+HOH 
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ChAl sólo puede existir en condiciones muy ácidas; se descompone en la 
neutralización, para lo que se emplea una cantidad equivalente de NaOH: 

ChAl+3NaOH -7 3C1Na+Al(OH)3 

A la acidez hidrolítica y a la de sal neutra se las llama frecuentemente tam
bién acidez potencial. 

En Ecología Vegetal se mide la mayoría de las veces el pH. Para ello existen 
un gran número de métodos, y en cada uno hay que mantener unas condiciones 
standard. Los resultados obtenidos por distintos métodos no pueden compararse 
directamente entre sí. Hoy día se da como buena y está muy extendida la medida 
con el electrodo de vidrio en una disolución normal de ClK en la proporción 
suelo: disolución= 1: 2,5. Antes de la medida debe dejarse secar el suelo al aire. 
La mayoría de los datos del pH en la bibliografía fitosociológica se basan, sin 
embargo, en medidas en suspensiones acuosas. 

Amortiguación. Una disolución tampón o amortiguadora es un sistema quí
mico capaz de mantener constante su pH a pesar de que se le añadan ácidos 
o bases. Los suelos pueden mantener también constante su pH en la mayoría 
de los casos dentro de ciertos límites. Como tampón ácido actúan en el suelo 
los ácidos débiles y las sales de ácidos débiles con bases fuertes, así como la 
arcilla y el humus. 

El poder tampón de la arcilla y del humus se basa en el intercambio iónico: 

j humus j K+ClH ~ j humus I H+ClK 

ácido 
fuerte 

ácido 
débil 

Los suelos de humus neutro están bien tamponados, tanto frente a la adición 
de ácidos como de bases ; los suelos cálcicos están muy bien tamponados frente 
a los ácidos. El poder tampón debido a la cal se basa en la neutralización del 
ácido añadido: 

.71 
C03Ca + CIH ~ ChCa + C02 + H20 

Importancia de la acidez del suelo para las plantas y las comunidades ve
getales. Los organismos inferiores son los más sensibles frente a la acidez de 
su entorno. Algunos bacterios patógenos pueden cultivarse sólo sobre medios 
con un pH muy determinado. ULEHLA (1923) demostró que las células apicales 
de algunas algas (Cladophora, Basidiobolus) se lisan cuando son trasladadas a 
un medio ácido. MELIN (1924) ha demostrado hasta qué punto es decisivo el pH 
para la vitalidad de los hongos de las micorrizas y con ello también para el 
desarrollo de los árboles aciculifolios. Según FrscHER (1925), los daños que 
produce a la patata Actinomyces chromogenus a pH 8 son intensos, a pH 7 ,2 
débiles y a pH 6,8 son casi nulos; según WAKSMAN (1922), a pH entre 5,2 y 5,0 
el hongo desaparece. 

Según trabajos de investigadores holandeses, las leguminosas, la remolacha 
y la col son muy sensibles frente a la acidez del suelo, y la avena, cebada y trigo 
frente a la basicidad. Se ha demostrado, en cambio, que muchas plantas viven 
bien en condiciones muy ácidas si disponen de nutrientes suficientes. 
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El efecto perjudicial de la acidez se basa frecuentemente, según parece, en 
acciones indirectas o efectos secundarios (HEWITT, 1952). Como causas directas 
se consideran: 

1. Deficiencias en nutrientes catiónicos fácilmente asimilables en la dota
ción de intercambio del suelo, en la que predominan los iones hidrógeno. 

2. Deficiencia en fosfato asimilable, porque con Fe3+ y Al3+ es difícil
mente soluble y precipita; estos cationes se liberan abundantemente a pH fuer
temente ácido. 

3. Baja disponibilidad de algunos oligoelementos. 
4. Deficiencias en nitrógeno debido a detención de la nitrificación. 
5. Actividad biológica baja de organismos favorables para el suelo, sobre 

todo de las lombrices; con ello una renovación más lenta de los materiales y 
una peor estructura del suelo. 

Fw. 199. Poder tampón de distintos suelos 
frente a ácidos y bases (según RoBINSON). 

~ l-l-_¡_-1---1---1-1 -+ +-+¡ l-i:n-+~ "4-+--r1_~. ~o-+1 ~ 

H 1 / -1 Arena 

tt ~~e--r -r¡·--
1 ! 1 / 1 

!O ' ->---l----+---11---+--+--+I I / Liml arc ii\oso _ 

g ~ 1 / lA1í 1 

~ ._l, l.-t--t---l-+---1--+-4--+-,~C-<----i---+;-j 
v 1 1 ¡ 1 / i/ Hor iz on te A -
· ¡ 

1 
/ ¡ ,¡podsolizado) 

~ 71--i-l--1-i -t--+--+-l-+IBt1'-1"'-t--r-T/-11Ti/ ---t--\ 

Muchas especies y comunidades vegetales aparecen sólo en una zona deter
minada de pH, con un óptimo más o menos acentuado. Véase la tabla 29. 

Las comunidades basífilas extremas se encuentran especialmente en las re
giones cálidas y secas. En los suelos arcillosos de Egipto con Cyperus laevigatus, 
MoNTESIR (1938) ha medido valores de pH entre 9,2 y 9,4. La estepa de Bra
chiaria del Sudán crece en suelos con un pH medio de 9, 1. Los suelos de com
posición variable junto al Río Salado (Argentina) dieron en toda la zona de per
files profundos unos pH de 8 hasta 10. En Europa se citan comunidades extre
madamente basífilas en el lago de Neusiedl. 

Las comunidades de turbera son muy acidófilas. SJORS (1948) da los valo
res de pH de 3,6 a 3,7 para el anmoor con Scirpus éaespitosus y Sphagnum 
cuspidatum con y sin Scheuchzeria palustris. Las turberas inglesas con Eriopho
rum vaginatum, Scirpus caespitosus y Deschampsia flexuosa dieron un pH de 2,8 
a 3,0 para un contenido bajo en bases (GORHAM, 1953). 
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TABLA 29. Amplitud de plantas y comunidades vegetales respecto al pH 

Es¡:ecies y comunidades vegetales 

Acidófilas . .. . . . . . . .. . . . . . . . . .. 
fuertemente acidófilas . . . . .. 
medianamente acidófilas ... .. . 
débilmente acidófilas ........ . 

Neutrófilas .... ... .. ........... . 
Basófilas . . . . . . .. . . . . . . . . . . . .. 

débilmente basófilas . . . . . . . .. 
fuertemente basófilas ........ . 

Indiferentes . . . . . . .. . . . . . . . . .. 

Reacción del suelo 

ácida 
muy ácida 
medianamente ácida 
débilmente ácida 

neutra 
alcalina 

débilmente alcalina 
fuertemente alcalina 

pH 

< 6,7 
<5,2 

5,3-6,0 
6,1 - 6,7 
6,8 -7,2 

>7,3 
7,3 -8,0 

> 8,1 

En el Querco-Abietetum (FREHNER, 1963) se han medido hasta valores de 
pH de 3,1. Según MATTICK (1932), la mayoría de los líquenes dendroides y fo
liosos tienen su óptimo en una zona de pH fuertemente ácida, mientras que la 
mayoría de los líquenes crustáceos del suelo colonizan los que son básicos y 
tienen ahí también su pH óptimo (máximo: Dermatocarpon miniatum, pH en-

FIG. 200. Curva experimental y teórica de la 
amplitud de variación del pH correspondiente 
a Carex curvula. 125 muestras de los Alpes 
centrales y orientales (BR.·BL. y JENNY, 1926). 

tre 8 y 8,4) . Los pH inferiores (2,5 a 2,9) se han medido en líquenes dendroides 
del género Cladonia, aunque todos los valores óptimos se encuentran por en
cima de 3,5. 

El podsol del Querco-Betuletum rico en Leucobryum glaucum tiene también 
una reacción muy ácida. 

La figura 200 muestra una curva basada en 125 muestras de suelos lo más 
distintos posible, situados sobre substrato calcáreo y silíceo, tomadas de los 
Alpes suizos, italianos y del Tirol en la rizosfera de Carex curvula (de 5 a 10 cm 
de profundidad). El óptimo de pH de la especie se encuentra entre 5,4 y 4,6; 
Carex curvula es, por tanto, una planta marcadamente acidófila, cuyo compor
tamiento concuerda con el desarrollo de la vegetación. En la zona de pH óptimo 
de la especie la acidez parece ser secundaria para la vitalidad de Carex curvula; 
sin embargo, en las zonas extremas se convierte en un factor importante. 

BucHLI (1936) y ELLENBERG (1948) tratan profundamente el valor indicador 
de las malas hierbas de los cultivos. 
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La amplitud y la zona de pH óptimo del suelo para una comunidad son casi 
siempre más estrechas que las de las especies dominantes, siempre que se man
tenga la homogeneidad de las superficies inventariadas. Las comunidades vege
tales son, por tanto, mejores indicadores de la reacción del suelo que las especies 
por sí solas. A pesar de que la amplitud del pH aumente algo con el número 
de los representantes investigados, tal como indica la experiencia, se alcanza 
generalmente pronto el límite. Véase tabla 30. 

TABLA 30. pH óptimo y amplitud de pH en el horizonte A1 de distintas comunidades 

Asociación de Koeleria glauca y furinaea 
(Alemania meridional, VoLK, 1937) ... 

Corynephoretum (Alemania meridional, VoLK, 1931 ) 

Brachypodietum phoenicoidis 
(Francia meridional, SOROCEANU, 1936) . . . . .. 

Schoenetum nigricantis (Suiza, ZoBRIST, 1935) 

Molinietum mediterraneum 
(Francia meridional, ZITTI, 1938) . . . . . . . . . .. . 

Loiseleurio-Cetrarietum 

pH 7,1 (7,5) a (7,9) 8,3 

pH 4,7 (4,5) a (4,9) 6,4 

pH 7,2 (7,6) a (8,0) 8,3 

pH 7,0 (7,2) a (7,4) 7,6 

pH 7,2 (7,4) a (7,6) 7,8 

(Alta Engadina, PALLMANN y HAFFTER, 1933) . .. . .. ... ... ... pH 3,5 (4,1) a (4,6) 5,2 

En las comunidades de prados determinadas o muy influidas por el hombre, 
la importancia del factor pH se ve más o menos encubierta generalmente por 
influencias bióticas. Sin embargo, KLAPP (1930) encontró también en la vegeta
ción pratense que, partiendo de las comunidades vegetales, se puede deducir 
mejor el pH del suelo que a partir de las especies aisladas. La dependencia es 
clara sobre todo bajo condiciones extremas. 

Las variaciones en el pH del suelo determinan muchas veces, o por lo me
nos influyen apreciablemente, en los cambios de vegetación (sucesión) (véase 
página 593). 

La curva de pH es apropiada para representar esta sucesión (Fig. 201). 
Las intersecciones de las curvas de pH de las asociaciones en las zonas de 

máximo y de mínimo son sociológicamente de gran importancia, ya que es ahí 
donde se establece la competencia entre la comunidad dominante y la que va 
siendo cada vez más favorecida por la modificación del pH. En la curva anterior 
se ve que la competencia entre el Elynetum y el Caricetum firmae se establece 
en suelos de pH 7 a 6,5 y entre el Caricetum curvulae y el Elynetum a pH 
de 5,5 a 5,2. En estas zonas de máximo y mínimo del Elynetum es el pH el 
factor decisivo (véase Fig. 248, pág. 415). 

El pH varía frecuentemente de un modo rápido con la profundidad en el 
suelo. Las especies de raíces profundas, esto es, los árboles, absorben, por tanto, 
sus alimentos con frecuencia de suelos con pH muy distintos. Debe tenerse 
siempre en cuenta de todos modos que las plántulas y plantas jóvenes ven limi
tada la absorción de alimentos al estrato superior del suelo. Pero precisamente 
en el estrato superior del suelo (1 a 5 cm) el pH está influido por las especies 
vegetales dominantes, o bien por sus desechos. A medida que aumenta la pro
fundidad el pH está menos influido por la hojarasca y pasa a ser preponde
rante la influencia climática (humedad) y la del substrato rocoso. 
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Si se considera cualquier perfil de un suelo en su conjunto se aprecia clara
mente la influencia climática sobre el pH. 
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Fw. 201. Curvas de variación del pH correspondientes a la sucesión Mariscetum serra
ti ~ Molinietum coeruleae en la meseta del noreste de Suiza (según ZoBRIST, 1935). 

El pH del suelo aumenta generalmente con la profundidad en los climas 
húmedos, porque los estratos superiores del suelo son los más lavados, esto es, 
los más pobres en cationes básicos activos. En la hojarasca reciente, aún poco 
lavada, el pH es frecuentemente algo superior que en el estrato inferior a ella. 
Sobre un substrato calcáreo se da generalmente un cambio repentino del pH, 
sobre todo entre el estrato de humus y el suelo mineral, tal como puede obser
varse en la tabla 31. 

¡e% Al% C/# JJ/-1 

.J(J t-- l,.J ~ Z.5-
M~ 

Z(J- ! t-- ZtJ o--

J,1 -

J{l Cl,J - !..f -
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7 z J ;¡ ! z 3 ;¡ ! z .J " 7 z J ¡t 

FIG. 202. Humus y pH en el suelo de comunidades de bosques planifolios en la Europa 
media: 1 Pruno-Fraxinetum, 2 Querco-Carpinetum luzuletosum, 3 Querco-Betuletum, 

4 Querco-Betuletum molinietosum (según LEMÉE y col.). 

332 



TABLA 31. Perfil del pH de algunas asociaciones forestales y arbustivas 

Rhododendro-Vaccinietum 
Media de ocho perfiles en los Alpes centrales (PALLMANN y HAFFTER, 1953) 

Ao 
4,1 

o.e. luzuletosum 
(202 medidas) 

o.e. aretosum 
(258 medidas) 

A¡ 
4,0 

Az 
4,5 

Medidas 

bA1 

5,3 

6,1 

B 
4,8 

e 
5,1 

(podsoles férricos alpinos) 

Ouerco-earpinetum 
en la meseta suiza (ETTER, 1943) 

bA2 bB BC y 

5,1 5,2 6,2 (tierras 

6,3 6,7 7,2 (tierras 

Ouercetum ilicis galloprovinciale 
Media de ocho perfiles del sur de Francia (BR.-BL., 1936) 

Ao 
5,9 

Ao 
5,5 

A1 
7,4 

trB1 
7,7 

trBo 
7,8 

(tierras rojas) 

Ouercetum galloprovinciale pubescentetosum 
Media de diez perfiles del Languedoc (BR.-BL. y KIELHAUSER) 

bA1 

6,7 
bA2 
6,2 

BC 
6,0 

(tierras pardas ligeramente podsolizadas) 

e 

pardas) 

pardas) 

Oscilaciones anuales del pH. Suelen ser relativamente pequeñas, con excep
ción del estrato de mantillo (Ao), cuyo pH puede estar sometido a grandes osci
laciones como consecuencia del proceso de descomposición del follaje . 

En el Populetum albae del sur de Francia (Fig. 203), el pH del agua co
rriente y freática depende de las precipitaciones. Al máximo de lluvia le corres
ponde el pH más bajo (TcHou, 1949). 

p)I 

7,5 

7.11 

,/ 

I 

' 
mm 
15{} 

1{//J 

50 

Fm. 203. Precipitaciones mensuales y pH del agua corriente y de la capa freática en el 
Populetum albae de Montpellier (de TcHOU, 1949). 
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El aporte de agua influye también sobre el pH del suelo; los valores máxi
mos se dan en verano (Fig. 204). Las variaciones mensuales del pH de la hoja
rasca en los perfiles de dos bosques de los Fagetalia, según DIEMONT (1938), 
están representadas en la figura 205. 
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FIG. 204. Curvas del perfil del pH en el Populetum 
albae de Montpellier en distintas estaciones (de 

TCHOU, 1949). 

El pH del agua presenta claras relaciones con el contenido en ácido carbó
nico, de modo que un mismo río puede presentar diferentes valores de pH en 
el agua estancada o corriente. Mientras que en los remansos no se dan variacio
nes de pH a lo largo del día, éstas pueden ser significativas en los rápidos (fi
gura 206). 

Las variaciones en el pH del agua están muy influidas por la asimilación de 
carbono por parte de las plantas acuáticas flotantes. En un estanque danés, po-

Fw. 205. pH de la hojarasca en el Fagetum 
allietosum (A) y en el Querco-Carpinetum dry

opterietosum (B) en el NW. de Alemania 
(según DIEMONT, 1938). 
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blado por poblaciones continuas muy espesas de Elodea, descendió lentamente 
el pH de 8,8 a 10 cm de profundidad en el agua, hasta 6,8 en el limo a 50 cm 
de profundidad (!VERSEN, 1929). 

Al disminuir la intensidad de la luz, desciende la actividad asimiladora, y 
en el fondo las hojas están muertas. 

El poder amortiguador del suelo favorece la estabilidad de las comunidades 
vegetales y retarda las variaciones en la vegetación determinadas por el pH. La 
vegetación ha de estar ajustada a oscilaciones considerables del pH en los sue-
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los de poder amortiguador bajo; la amplitud de pH de los habitantes de estos 
suelos es muy amplia; el factor pierde importancia electiva. 

El poder amortiguador de los suelos de diferentes comunidades vegetales 
puede ser muy distinto, tal como se ha demostrado en los Alpes (BR.-BL. y 
JENNY, 1926). El de mayor poder amortiguador fue el suelo húmico carbonata
do de pH 7 ,2 bajo un Caricetum firmae, algo menor el suelo del Elynetum, 
con pH de 5,5, y todavía menor el suelo de un Caricetum curvulae, con un 
pH de 5,3. Los podsoles bajo el Rhododendron-Vaccinietum se mostraron mal 
amortiguados . 

PH 
7,S ~---------------, 
?,~ 
7,J . 
7,2 
7,1 
7,0 
6,9 
6,8 
6,7 • 
6,6 

Rápido 
......... .,.,,..-------........ ...... ...... 

....._-- .................. .,,.,,.,..../ .......,_ 

Remanso 
6,J ...... . . .......... .......................... . . , .. ................ . 

6,~ 

6,J 
6,2 
6,1 -

6.0 2 4 6 8 . 1[J 12 1.5 18 21 21/ Horas 

Fw. 206. pH de aguas corrientes y estancadas en un río a distintas horas del día 
(según COWLES y SCHWITALIA, 1923). 

ZüBRIST (1935) trata muy detalladamente el poder amortiguador de distin
tas comunidades de turbera baja. ELLENBERG (1939) ha deslogaritmado las cifras 
de pH y ha expresado la acidez en mgH/litro para conseguir una representación 
gráfica del poder amortiguador. De este modo se manifiestan más las diferencias 
en la concentración de iones H. 

Las curvas del poder amortiguador del suelo de tierra roja de la garriga 
mediterránea con Brachypodium ramosum muestran que estos suelos están débil
mente amortiguados frente a los ácidos y algo más frente a las bases (BHARU
CHA, 1933). 

d) NUTRIENTES DEL SUELO Y VEGETACIÓN 

Aquí deben tratarse sobre todo las relaciones entre las disponibilidades de 
nutrientes del suelo por una parte y la vegetación por otra. Sin embargo, no 
podemos profundizar mucho en la significación fisiológica de cada uno de los 
nutrientes; MENGEL, 1961; ScHEFFER y WELTE, 1955, y HoAGLAND, 1948, por 
ejemplo, realizaron revisiones acerca de este tema. Nosotros nos limitamos a 
aquellos elementos que han demostrado ser especialmente importantes en rela
ción con cuestiones fitosociológicas. 

Calcio. El calcio constituye un elevado porcentaje de la corteza terrestre 
sólida. En los silicatos primarios se encuentra sobre todo en las plagioclasas bá
sicas y además en las augitas corrientes, en la dialaga y algo menos en las horn-
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blendas. Conforme a esto, entre las rocas magmáticas son especialmente ricas 
en Ca la augerira y la hornblendita, el gabro, la diabasa y el basalto, la diorita, 
la porfirüa y la andesi ta, la cuarzodiorita y la cuarzoporfirita. Las rocas calizas 
son muy ri as en Ca, pues pueden contener más de un 99% de C03Ca (por 
ejemplo, el mármol d 1 Alb de Suavia, las calizas del Malm y cretácea del 
Jura), el y _ 1 Ü4(a · 2H20 ), así como la dolomita ((C03)2CaMg) y la marga 
(roca ar illo:a ri a en cal) . Los fosfatos de Ca, entre ellos el apatito, son mine
rales de Ca imporrames. El Ca se encuentra también en la dotación de inter
cambio d los oloid : del suelo. En los suelos de rendzina puede ascender su 
proporción a más de un 90 % . 

El Ca del ye: . muy soluble, es fácil de asimilar por las plantas, y le sigue 
el de la rocas arbonatadas , que después de captar ácido carbónico se disuel
ven bien en forma de bi arbonatos y el Ca pasa a la dotación de intercambio 
de los coloid = del suelo . 

No existe ninguna relación entre las necesidades de Ca de las plantas y su 
presencia en suelos on distintos contenidos en Ca (véase también BHARUCHA y 
SATYARRAR.-\Y_.\.: ·. 195-1). Muchas plantas absorben mucho más Ca que el que ne
cesitan. El ex e50 lo excretan en forma de sales insolubles, en especial oxalato 
cálcico. De los daros de análisis recopilados por ILJIN ( 1937) puede deducirse 
que las espe i s al ícolas preferentes y exclusivas contienen cantidades sustan
cialmente mayor- :: de Ca que las especies que lo rehúyen, si bien en ambos 
grupos se prescnran grandes diferencias. 

Así, Alyssum saxatile contiene 21,5 mg de Ca por cm3 de jugo celular, 
mientras que es/ería coerulea, especie también calcícola exclusiva, sólo contie
ne 1,2 mg. Aunque sólo se haya investigado un pequeño número de especies 
acusadamente al uugas, se sabe que Agrostis canina contenía 1,23 mg y Callu
na, 1,11 mg de Ca. Hay también especies que al parecer regulan su contenido 
en Ca, ya que en los substratos más diversos almacenan unas cantidades bas
tante constan es. 

Un exceso de Ca supone en algunas plantas una inhibición en la absorción 
de potasio; má_ aún, puede ser perjudicial por inhibir el desarrollo normal de 
los procesos füiológicos . 

Efectos indirectos del calcio. El Ca influye en gran manera sobre las con
diciones fisicoquímicas del suelo y, por tanto, indirectamente sobre la vegeta
ción. ·Actúa sobre la floculación de los coloides del suelo, por lo que favorece 
la formación de agregados, la circulación del agua, la aireación y mejora las 
condiciones térmicas del suelo. 

Los suelos ricos en carbonato cálcico tienen siempre una reacción más o me
nos neutra o alcalina, ya que el C03Ca neutraliza los ácidos. Pero el aumento 
del contenido en cal no provoca ningún aumento de la alcalinidad, ya que la 
reacción no depende del contenido total en carbonato, sino de los iones en 
solución. 

Un suelo del Schoenetum ferruginei, cuyo pH fue de 7 ,3, tenía un conteni
do en C03Ca del 0,1% , y otro, también de pH 7,3, tenía un contenido del 86,3% 
(ZOBRIST, 1935). 

La reacción neutra proporciona las condiciones vitales más favorables para 
los organismos del suelo (bacterias, lombrices, etc.); favorece pues los procesos 
de transformación química en el suelo (actividad biológica). 
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Especies calcícolas 1
• Aquel que llega a Europa meridional desde la Europa 

medía y septentrional comprobará maravillado que algunas especies calcícolas en 
tierras septentrionales prosperan también en suelos pobres en cal o sin ella. Así, 
algunas de las especies citadas como calcícolas exclusivas por EKLUND (1946) en 
Finlandia, como Androsace septentrionalis, Fraxinus excelsior y Veranica becca
bunga, dejan ya de serlo en Suiza, y otras especies, como Carex distans y Bra
chypodium silvaticum, entre otras, se encuentran más al Sur, también en suelos 
sin cal. En este caso se trata de especies basófilo-neutrófilas que en los países 
nórdicos encuentran el pH apropiado sólo sobre cal, pero que en el Sur lo 
hallan también en suelos sin cal. 

Si se asegura la reacción neutra o básica, muchas de estas especies prosperan 
también sobre suelos silíceos prácticamente desprovistos de calcita (véase tam
bién BRENNER, 1930; ISSLER, 1938). VüLK (1935) explica la presencia de Pul
satilla vulgaris, Anemone silvestris e Hippocrepis carnosa sobre un substrato sin 
calcita junto a Wurzburgo por la reacción neutra o básica del suelo. Así mismo, 
los esfagnos, considerados como «calcífugos» parecen ser más sensibles a la ba
sicidad que a los iones Ca (en baja concentración; PAUL, 1908; MEvrus, 1921); 
ILJIN (1925) pudo demostrar que Vincetoxicum officinale es una planta que so
porta muy bien los iones Ca, pero que es muy sensible a la alcalinidad. 

Las plantas xerofíticas van más ligadas a los suelos cálcicos en su límite 
septentrional, sólo porque éstos les proporcionan unas condiciones físicas favo
rables (calentamiento, suministro de agua, aireación). Desde FLAHAULT (1893) 
se ha mencionado mucho esta circunstancia (véase, entre otros, ANDERSSON y 
HESSELMAN, 1910; DucHAUFOUR, 1960) y sólo desde este punto de vista puede 
hablarse de una sustitución del suelo cálcico por factores físicos. 

FLAHAULT (1893) da una lista de especies consideradas como calcícolas ex
clusivas en el norte de Francia y que en los Cevenes se han encontrado también 
en suelos pobres en cal. Las especies calcífilas de MELTZER y WESTHOFF (1942) 
en Holanda, aparecen también en Europa meridional sobre suelos sin cal. 

De un modo semeja~nte se comportan las especies de tan gran importancia 
sociológica Fagus silvatica, Quercus pubescens y Bromus erectus, que en los 
países meridionales viven sobre cualquier suelo (cálcicos, neis ácidos y granitos) 
y sobre suelos pobres en cal forman poblaciones extensas. Sin embargo, Bromus 
erectus se cuenta ya como planta calcífila en la Europa media y debido a la 
estrecha concordancia entre la presencia de calizas cretáceas y la distribución 
del haya en Inglaterra y otros lugares algunos autores han concluido que existe 
una dependencia directa del árbol con respecto a las .características químicas 
del substrato. 

Parece que no se presenta el caso contrario, que especies calcícolas de Eu
ropa meridional puedan medrar en suelos sin cal más al Norte. 

Sobre las rocas dolomíticas ((C03)2CaMg) y de yeso (S04Ca • 2Hz0) ricas 
en Ca, se encuentra también una vegetación calcífila. La vegetación propia de 
las dolomitas se tratará con más profundidad en la página 355. Sobre las rocas 
silíceas ricas en Ca, gabro y basalto, se encuentra una vegetación calcífila en los 
primeros estadios de la formación del suelo, pero estos suelos se acidifican más 
deprisa que los suelos formados sobre calizas, dolomitas o yesos. 

TERAO (1961) estudia las plantas calcífilas del Japón. 

1 Bajo «cal» se entiende normalmente C03Ca (carbonato cálcico, calcita). Sin embargo, 
«cal» se aplica también a Ca2+. Así, los mineralogistas hablan, por ejemplo, de feldespatos 
sódico cálcicos, y los fisiólogos de requerimientos de cal en las plantas. Por desgracia, en 
algunos trabajos no está claro lo que se entiende por cal. 
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Resumiendo: 
Las especies calcícolas exclusivas requieren un substrato rico en Ca para su 

vitalidad normal; las calcífilas preferentes prefieren, por algún motivo, un 
substrato cálcico. 

Las especies calcífugas son en parte especies que se ven perjudicadas o que 
ven inhibido su desarrollo por un exceso de Ca, y en parte son especies aci
dófilas que sólo crecen sobre suelos ácidos. 

FIG. 207 . . Fase inicial del Caricetum firmae (Seslerion coeruleae) que predomina en el 
Munt la · Schera, Parque Nacional Suizo, 2600 m, sobre un pedregal calcáreo. (Foto TREPP.) 

Com.unidades calcícolas. Lo mismo que de especies, puede hablarse tam
bién de asociaciones calcícolas. En sentido estricto son calcícolas muchas comu
nidades de regiones áridas, de los países nórdicos y de las montañas: el Xero• 
bromion de la Europa media y occidental, el Elynion de los Fjeld nórdicos, el 
Seslerion coeruleae, el Caricion ferruginei, el Festucion scopariae, así como los 
Thlaspietalia rotundifolii de los Alpes y los Pirineos, el Caricion davallianae de 
Europa media, el Potentillion caulescentis de Europa media y meridional y mu
chas otras. 

La asociación de Cratoneuron commutatum y Arabis bellidifolia en distintas 
variantes pertenece a los acompañantes constantes de las fuentes frías, ricas en 
cal de los Alpes y los Pirineos. 

En las regiones semiáridas se encuentran también muchas especies y comu
nidades vegetales que sólo se presentan sobre suelos ricos en cal, o sólo en los 
que no tienen cal. Ligados a suelos sin cal están, por ejemplo, el Cistion ladani
feri que cubre grandes extensiones, así como el Tuberarion guttatae de los mis
mos países, excepcionalmente rico en especies. 
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Por el contrario, el Therobrachypodion, el Aphyllanthion, el Rosmarin~Eri
cion, el Ononidion striatae, etc., de Europa meridional son totalmente calcícolas . 
Todas estas comunidades son indicadores excelentes del contenido en cal de los 
suelos. 

Aún más calcícolas, si cabe, son ciertas comunidades de criptógamas. Mo
TYKA (1926) ha descrito una serie de comunidades de líquenes en el Tatra (aso
ciación de Lecanora lamarckii, subasociacíón de Verrucaria calciseda, asociación 
de Lecanora reuteri, entre otras) y también ED. FREY (1959) señala la división 
tajante entre asociaciones de líquenes calcícolas y calcífugas. En todas las re
giones calcáreas se encuentran comunidades semejantes, las cuales llegan hasta 
las cimas de los Alpes. 

FIG. 208. Extensa rnaquia de Cistus ladaniferus como «fire climax». Sobre suelos 
descalcificados en la Serra Arrábida, junto a Lisboa. (Foto LETSCH.) 

Ya que gran número de comunidades vegetales prosperan exclusivamente 
sobre suelos muy ácidos, que están prácticamente sin cal, las comunidades aci
dófilas serán siempre también calcífugas. Por el contrario, en las regiones semi
áridas se dan comunidades calcífugas, pero no acidófilas, que soportan una 
reacción neutra o débilmente alcalina. 

Se presentan unas mezclas sorprendentes de especies calcícolas y calcífugas 
en un espacio muy pequeño cuando pequeños terófitos enraízan en el estrato 
superior de humus sin cal, de pocos centímetros de grosor, de un suelo cálcico, 
así, por ejemplo, en el /asioni-Festucetum vallesiacae de Valais (BR.-BL., 1961). 

Especies y comunidades precipitadoras de cal. La cal disuelta en el agua 
en forma de bicarbonato precipita si hay una disminución en el ácido carbónico; 
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las plantas lo desprenden. Algunas plantas acumulan grandes cantidades de car
bonato cálcico en sus almohadillas y entre sus vástagos. 

En las fuentes ricas en cal son especialmente musgos: Bryum gemmiparum, 
Gymnostomum calcareum, Eucladium verticillatum, Cratoneuron commutatum, 
C. falcatum, etc., que forman almohadillas y tapices incrustados de C03Ca. Aso
ciaciones formadoras de tobas son las de Adiantum capillus-veneris y Eucladium 
de Europa meridional y el Caricetum brachystachidís de los Alpes. 

Según MAGDEBURG (1932), comunidades de algas ordenadas en estratos par
ticipan en la precipitación biógena de cal en cuevas. Participa el Haplosiphone
tum pobre en especies, que construye toda la toba esquelética y un Chroococce
tum con Chroococcus turgidus y especies de Aphanothece, Gloeocapsa y Gloeo
thece. 

Según JAAG (1945) todas las algas que consumen C02 son seguramente ca
paces de precipitar cal. 

Las caráceas juegan un papel importante como formadores de toba lacustre. 
Chara no puede vivir sin suministro de Ca (VouK, 1929). Chara crinita, en las 
aguas salobres estancadas, es la que almacena cantidades extraordinarias de car
bonato cálcico. Constituye el estrato inferior de diversas comunidades palustres 
del sur de Francia y allí puede acumular anualmente hasta 850 g de C03Ca por 
metro cuadrado de superficie. Suelos tan sobrecargados de cal sólo pueden ser 
habitados por un número limitado de comunidades vegetales basífilas (Schoeno
Plantaginetum crassifoliae, varias asociaciones del funcion maritimi, todas las 
comunidades de Cladium mariscus y algunas ricas en Schoenus nigricans). 

La vegetación acuática macrofítica y las comunidades planctónicas reaccio
nan también intensamente frente al contenido en cal del agua. La asociación 
calcífuga oligotrófica de Isoetes echinospora (con Isoetes echinospora, l. lacu
stris, Subularia, etc.), una joya de los lagos de los Vosgos y de la Selva Negra, 
no se encuentra en las aguas duras, ricas en cal, de las regiones prealpinas y 
no vuelve a aparecer hasta el pie meridional de los Alpes en el Tesina (sin 
Subularia). 

Magnesio. El magnesio, como el Ca, es uno de los principales constituyen
tes de la corteza terrestre. El Mg se encuentra en los silicatos primarios, sobre 
todo en el olivino, la biotita, las augitas y las hornblendas. Entre las rocas mag
máticas, la peridotita es la que tiene el mayor contenido en Mg (40%); la augi
tita, la hornblendita y el gabro y el basalto tienen también un elevado contenido 
en Mg y algo menor la sienita y la diorita. La serpentina y el talco son minerales 
secundarios de la arcilla ricos en Mg, y las cloritas contienen también relativa
mente mucho Mg. La dolomita (C03)CaMg está ampliamente extendida. 

En los silicatos el Mg está unido octaédricamente y esta unión es significa
tivamente más estable que la del Ca. La dolomita es menos soluble que la cal
cita; la magnesita (CÜ3Mg) es más soluble, pero carece prácticamente de impor
tancia. El Mg se encuentra a disposición de las plantas, sobre todo en la dota
ción de intercambio; algo menos asequible es el que está unido a los formado
res de humus. 

Los suelos salinos de las regiones áridas contienen en parte cloruro o sulfato 
de magnesio. 

Los síntomas de deficiencia en Mg en las plantas aparecen sobre todo por un 
exceso en K. La acción tóxica del Mg se ve disminuida sobre todo por el Ca. 
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Vegetación serpentinícola. WHITTAKER (1954) ha resumido los problemas 
concernientes a la vegetación de las serpentinas. Según TscHERMAK-BECKE, la 
serpentina contiene por término medio: 

43,5 % MgO, 40,5% Si02, 13% H20 

En muy pequeñas cantidades aparecen: Alz03, MnO, Na20 y KzO. El Ca está 
casi siempre en cantidades variables, lo mismo que el Zn y el Cr. 

Por ello, los suelos serpentínicos soportan, junto a especies indiferentes, otras 
muchas calcícolas preferentes y exclusivas (en los Alpes, Trisetum distichophyl-

o o 
r ·>.·::: ·:J Sa/icelum herbaceae 

l!"'"\"':I Elynetum (En Ja cumbre) 

iODilol . 
~ Caricefum curvul ae 

Fw. 209. Asociaciones acidófilas sobre serpentinas en el Ochsenkopf, en Parpan, Alpes 
suizos, 2400 m (según BR.-BL. y JENNY, 1926). 

lum, Cerastium latifolium, Ranunculus parnassifolius, Oxytropis montana, Rho
dodendron hirsutum, Doronicum grandiflorum, Leontopodium alpinum, etc.). 
También es posible una sustitución de los iones Ca por iones Mg. 

A lo largo de su desarrollo , los suelos serpentínicos bastante desarrollados, 
arcillosos, con su estrato superior acidificado, van siendo asiento de una cubierta 
vegetal acidófila (Fig. 209). 

En las altas montañas faltan los especialistas de la serpentina. Según BJORK
:>tiA!'i (1 937), la vegetación de las magnesitas de las montañas del norte de Suecia 
oin ide también con la de los terrenos calizos. 

Los especialistas en serpentinas desaparecen también en localidades inferio
r<~- al ini iarse la formación del suelo y muy pronto se instala el pastizal seco 

ro :poncliente al sinecosistema. En Kraubath es ésta una asociación particular 
que penen e al S ipo-Poion xerophilae, el Armerio-Potentílletum arenariae, ca
rac<~riz.ado r Dorycnium germanicum, Armeria elongata, Silene otites y Achil
lea coUina y donde do ·nan Koeleria gracilis, Potentilla arenaría y Festuca ovi-
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El estrato superior del suelo está acidificado, mientras que los estratos in
feriores son casi siempre alcalinos. 

KRAusE y Luowm (1957) estudian la vegetación de los suelos serpentínicos 
de Bosnia, PICHI-SERMOLLI (1948) la de Italia media y LAMMERMAYR (1927, 
1928), EGGLER (1955) y BR.-BL. (1961), entre otros, la del valle del Mur en 
Es tiria. 
. Las verdaderas plantas especializadas en suelos serpentínicos en la Europa 
media se observan siempre limitadas a suelos brutos y grietas de rocas. Se pue
de diferenciar una alianza serpentinícola (Asplenion serpentini). 

En Gulsen junto a Kraubath (Estiria) se hallan reunidos sobre unos pocos 
metros cuadrados del acantilado de serpentina casi perpendicular: 

+ .2 Nothochlaena marantae 
+ .2 Asplenium adulterinum 
+ .2 Asplenium ruta-muraria 
+ Sempervivum hirtum 
+ Sedum telephium 

+ Koeleria gracilis 
+ Alyssum montanum 
+ Erysimum silvestre 
+ Potentilla arenaria 
+ Genista pilosa 

Esta asociación de Nothochlaena y Sempervivum hirtum puede calificarse 
como una comunidad serpentinícola típica. Un análisis de estas serpentinas dio 
un 37,09% de MgO y un 1,32% de CaO. 

VoN Soó (1959) cita también asociaciones pertenecientes a la alianza del 
Asplenion serpentini en Moravia y Panonia. 

Como plantas serpentinícolas características pueden considerarse únicamente 
las que se limitan exclusivamente a la serpentina (y la magnesita). A ellas per
tenecen los helechos Asplenium adulterinum y A. cuneifolium extendidos de un 
modo muy discontinuo sobre una gran parte de Europa. 

En la mitad sur de la Europa media hay además algunos especialistas en 
serpentinas que deben considerarse como neoendemismos (Dianthus capillifrons, 
Sempervivum pittonii, S. hillebrandtii), mientras que más al Sur, en Yugoslavia, 
no sólo se encuentran pequeñas razas sistemáticas, «serpentinomorfosis» de plan
tas de prados y bosques, sino también algunas especies serpentinícolas bien de
terminadas, que indican un origen antiguo. Deben mencionarse especialmente 
como reliquias la boraginácea Halacsya sendtneri y Potentilla visiani (grupo 
Tanacetifoliae) que en Europa está totalmente aislada desde' el punto de vista 
morfológico. 

La asociación de líquenes Aspicilietum ochraceae, descrita por KRAUSE y 
KLEMENT (1962), en Bosnia y de la isla de Eubea, es exclusiva de las serpenti
nas. Como especies características citan: Aspicilia ochracea, Caloplaca festiva, 
Aspicilia verruculosa, A. crusii, Placodium subcircinatum, Rhizocarpon sphae
ricum. 

Los suelos de serpentinas son muy pobres en nutrientes. El contenido en cal 
y las coloraciones oscuras proporcionan, sin embargo, condiciones térmicas fa
vorables, por lo que la vegetación serpentinista incluye con cierta frecuencia 
especies termófilas meridionales para la región en cuestión, que deben conside
rarse en parte como relictuales. 

Así, el bonito helecho sureuropeo Nothochlaena marantae tiene su avanza
dilla septentrional en Europa sobre suelos de serpentinas en Gurhofgraben 
junto a Melk cerca del Danubio y junto a Mohelno en el suroeste de Moravia. 

Sin embargo, no son las condiciones físicas del suelo las que determinan la 
singularidad de la vegetación de las serpentinas, sino que se debe en primer lu-
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gar a la mayor proporc10n de Mg con respecto al Ca (Mg : Ca> 1) en la roca 
y quizá también al relativamente alto contenido en Zn y Cr. Un contenido ele
vado en Mg no tiene ningún efecto si al mismo tiempo el contenido en Ca 
también es elevado. 

Las verdaderas plantas serpentinícolas almacenan grandes cantidades de Mg. 
En efecto, las cenizas de la variedad de Biscutella laevigata de Gurgraben con
tienen un 28% de Mg y Asplenium cuneifolium un 31,22% (EBNER, citado en 
KRETSCHMER, 1931), mientras que las de Ilex aquifolium, por ejemplo, sólo 
dan 12,34% (CANALS, 1920). 

La mayoría de las plantas serpentinícolas perennes tienen un sistema radical 
enormemente desarrollado, mientras que las partes aéreas del vegetal son más 
bien raquíticas y muchas veces florecen y fructifican mal. 

Vegetación dolomitícola. La dolomita es un cuerpo cristalino mixto de 
C03Ca y C03Mg, más difícilmente soluble que el C03Ca, que presenta esencial
mente vegetación del mismo carácter que la caliza compacta. La acción de los 
iones Ca parece tener una influencia predominante en los substratos dolomí
ticos. La cuestión de si las especies dolomíticas -las hay sin ninguna duda
requieren en cantidades importantes Mg asociado con Ca para su desarrollo, 
o si se mantienen sobre los suelos dolomíticos por otros motivos, tiene que 
quedar sólo planteada. 

Gran número de especies dolomitícolas pueblan las sierras españolas, los 
Cevenes meridionales y los Alpes meridionales. En algunos casos puede expli
carse la limitación a un substrato dolomítico debido a que se trata de reliquias. 
No pocas de estas plantas son reliquias endémicas de edad terciaria, que se pre
sentan en áreas muy limitadas (Armeria . juncea, Saxifraga cebennensis, Hiera
cium stelligerum, Kernera auriculata de los Cevenes, Asplenium seelosii, Ker
nera alpina de los Alpes calcáreos meridionales). Son pobladores exclusivos de 
suelos brutos de rocas o pedregales. Tan pronto como se inicia la humificaeión 
sobre la roca dolomítica o sobre la arena de meteorización, el suelo pierde sus 
caracteres específicos y sus horizontes superiores no se diferencian prácticamente 
de 105' de humus mull, ricos en bases, propios de los suelos cálcicos. Sin embargo, 
en las regiones húmedas los suelos dolomíticos se acidifican también lentamente 
y se instaura finalmente en ellos una vegetación calcífuga acidófila. 

SENDTNER (1854) subrayó ya la presencia de «plantas silicícolas» sobre subs
tratos dolomíticos. En el trabajo de BR-BL. y JENNY (1926) pudo aclararse la 
causa de este hecho. 

Comunidades vegetales de los suelos dolomíticos brutos son, entre otras, la 
asociación de Potentilla caulescens var. cebennensís y Saxífraga cebennensis pro
pia de las grietas de las rocas y las facies del Tirol meridional de la asociación 
de Androsace helvetíca (BR-BL., 1915, 1926); también la asociación muy bien 
delimitada y vivamente coloreada de Armería juncea, especie endémica, acom
pañada de Arenaría capitata, Alyssum, montanum, var. psammeum, eté., muy ca
racterística de los «Causses» del sur de Francia y el Phleo-Sedetum anopetali 
de las arenas dolomíticas del Bajociense y Batoniense en el Languedoc. 

Como especialistas dolomitícolas muy típicos se presentan además algunas 
comunidades de organismos adheridas a las rocas. Según MüTYKA (1926), la do
lomita, las calizas y las margas del Tatra albergan asociaciones de líquenes muy 
distintas. La vegetación liquénica de la dolomita es mucho más escasa y pobre 
en especies que la que se desarrolla sobre caliza, tal como muestran también 
las investigaciones de DIELS (1914) en las dolomitas del Tirol meridional. Ade-
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más, la vitalidad de las especies está muy disminuida sobre las dolomías. Ello 
debe estar relacionado con el tipo de meteorización de la roca; según MoTYKA 
el quimismo es decisivo. Las asociaciones liquénicas de las dolomitas en el Tatra 
son la asociación de Thelidium cf. aenovinosum exclusiva de las rocas dolomí
ticas rezumantes y la asociación de Opegrapha saxicola, que quizá se presenta 
también sobre calizas. 

Asociaciones dolomitícolas típicas son las comunidades de algas epi y endo
líticas de las grietas de dolomitas en el Tirol meridional, descritas por primera 
vez en detalle por DIELS (1914). En las paredes verticales del Schlern aparecen 
estas comunidades de criptógamas claramente estratificadas según sus requeri
mientos de luminosidad. La superficie de la roca está recubierta por un Scyto• 
nemetum en el que dominan Scytonema crassum y otras especies de Scytonema 
en extensiones hasta de 0,5 mm de largo. Bajo la cubierta de Scytonema se en
cuentra un Cyanocapsetum, que debe considerarse previo y premisa del Scyto
nemetum. El Cyanocapsetum forma las «líneas de tinta» características de las 
paredes dolomíticas (véase también pág. 171). JAAG (1945) encontró también fre
cuentemente la misma comunidad en rocas dolomíticas y calizas de los Alpes 
suizos y del Jura. 

Junto a las comunidades epilíticas o superficiales, que soportan una ilumina
ción intensa y una gran desecación, se presentan también poblaciones típica
mente endolíticas de algas que pe,netran hasta 8 mm en el interior de las finí
simas fisuras, invisibles a simple vista. Muy cerca de la superficie de la roca 
se componen de Trentepohlia de color anaranjado y más al interior, donde la 
luminosidad es muy débil, de formas de Gloeocapsa pequeñas e incoloras, que 
al romper la roca con el martillo aparecen como bandas verdes. La cuestión de 
la dependencia de estas asociaciones de algas con respecto al carbonato mag
nésico como substrato requiere aún una demostración más precisa. 

Hierro. La proporción de hierro en la cubierta exterior de la Tierra es aún 
mayor que la del Ca. Los minerales primarios y las rocas magmáticas ricas en 
Mg, son también generalmente ricos en Fe, especialmente en Fe2+. La nontronita 
es un mineral de arcilla que contiene Fe3+. El hierro se presenta también en óxi
dos, hidróxidos y sulfuros (véase tabla 20). 

En la meteorización de los silicatos es liberado el hierro. En los suelos con 
avenamiento normal se forman hidróxidos férricos prácticamente insolubles: 
limonita, lepidocrita y goetita, que al aumentar el avenamiento se convierten 
finalmente en óxido férrico: hematites. Los compuestos de hierro dan al suelo 
las coloraciones amarillentas hasta rojas o -en unión con el humus- marrones. 
En los suelos húmedos anaeróbicos aparecen las sales ferrosas, por ejemplo, sul
furo, fosfato (vivianita) y carbonato, que, lo mismo que la cal, se solubiliza en 
forma de bicarbonato. El Fe se encuentra también en la dotación de intercambio 
de los coloides del suelo, a los que está fuertemente ligado. El Fe forma con 
las moléculas orgánicas unos quelatos muy estables; éstos son en parte solubles 
y en parte insolubles. 

Las plantas toman hierro en forma de Fe2+ y Fe3+ en forma iónica y también 
en forma de quelato. Tienen a su disposición tanto más hierro cuanto más bajos 
sean el pH y el potencial redox del suelo. Es posible que las plantas formen 
sustancias quelantes especiales que faciliten tanto la captación de hierro como 
su transporte en la planta. 

Las plantas superiores son capaces de acumular cantidades considerables de 
óxido de hierro, que enriquece al mantillo al caer las hojas y las ramas. 
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Vegetación siderícola. Entre las plantas superiores no se conoce ningún 
especialista del hierro 1

• Sin embargo, un contenido elevado de Fe en el suelo 
no es normalmente perjudicial. 

En efecto, los escombros de las minas de bauxita en Europa meridional no 
son desfavorables en ningún caso para el crecimiento de las plantas. Se implan
tan rápidamente las especies de los alrededores, plantas calcícolas y especies in
diferentes. De forma especialmente abundante se extienden Spartium junceum, 
Dorycnium suffruticosum, Euphorbia nicaeensis, Helichrysum stoechas e !nula 
viscosa. La cubierta vegetal en los alrededores próximos de las minas de hierro 
en el Jura se compone únicamente de especies sin preferencias edáficas particu
lares y de especies calcícolas ( CONTEJEAN, 1881). En las minas de blenda con hie
rro y pirita del norte de Italia hay grandes superficies sin vegetación. Como pio
neros sobre los escombros ricos en óxidos de hierro aparecen especies calcífu
gas, como Calluna, Agrostis canina y Silene rupestris, así como la indiferente 
Molinia coerulea (GOLA, 1910). Sin embargo, presentan clorosis y escaso des
arrollo. 

Entre los microorganismos se encuentran algunos estrictamente siderícolas, 
los llamados ferrobacterios. Su acción bioquímica la trataremos más adelante 
(véase pág. 405). 

Especies de Leptothrix recubren parcialmente, según MAGDEBURG ( 1932), lbs 
suelos y las paredes de algunas cuevas de Franconia. Con frecuencia se encuen
tran en la misma comunidad con algunas Croococáceas, sobre todo en el caso de 
L. ochracea. 

Las aguas pantanosas pobres en nutrientes y ricas en humus llevan frecuen
temente un precipitado floculento, rojo amarillento de ferrobacterios, mientras 
que el agua parece recubierta por una capa tornasolada de petróleo (tipo de 
aguas siderotróficas). En estas aguas se forma un material ferruginoso (See-Erz) 
que se ha empleado en los países escandinavos. Según BuTKEWITSCH, las espe
cies de Galionella dan una coloración rojo ladrillo brillante o pardo rojiza a los 
estratos superiores limosos o arenosos de las costas septentrionales rusas. 

En las conducciones de agua pueden desarrollarse comunidades de ferrobac
terios y bacterias del manganeso, que pueden conducir a dificultades debido a 
un crecimiento masivo. También se hallan muy difundidas en ambientes natu
rales. 

Los bacterias del hierro encuentran las condiciones vitales óptimas como 
componentes del plancton en el límite superior del estrato hipolímnico que no 
contiene oxígeno; especialmente abundantes son Ochrobium -Y Leptothrix echi
nata, a veces a razón de cientos de miles por cm3 (RUTTNER, 1954). 

Cobre. El cobre se presenta en el suelo sólo en forma bivalente. Además de 
encontrarse en los minerales procedentes de la roca madre, se halla sobre todo 
adsorbido por los intercambiadores de cationes. Tiene una gran tendencia a for
mar complejos y quelatos, y por ello está también con frecuencia muy fuerte
mente fijado en los suelos con un contenido elevado en materia orgánica. Cuanto 
más elevado sea el pH, menos disponible será para las plantas. 

1 Según VIEILLARD (citado en LE Jous: De l'influence chimique des terrains sur la 
dispersión des plantes, París, 1861), las tierras rojas ricas en hierro de Nueva Caledonia 
deben poseer una flora particular (Dammara ovata, Eutassa intermedia, Dacrydium cale
donicum, etc.) en comparación con los suelos pobres en hierro. 
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Vegetación cuprícola. Según Dourn (1913), hay algunas hepáticas (Gymno
colea acutiloba, especies de Cephaloziella, entre otras) que son preferentes de los 
suelos con metales pesados, sobre todo cobre, mientras que los musgos medio
europeos cuentan sólo con Mielichhoferia nitida como especie preferente del co
bre. Sin embargo, según HERZOG, en los Andes deben presentarse gran número 
de especies de M ielichhoferia amantes del cobre. 

RoBYNS (1932) describe la particular composición de la vegetación de los 
terrenos cúpricos en la alta Katanga (Congo). La verdadera vegetación cuprícola 
carece de árboles y sólo se presentan en ella pocos arbustos; las adaptaciones 
xerofíticas son frecuentes. Sobre los suelos con un contenido del 8 al 14% de 
cobre domina un herbazal muy abierto de 50 a 60 cm de altura; a medida que 
disminuye el contenido en cobre, se va implantando una vegetación más densa 
de hierbas y matas que alcanzan más de 1 m de altura. Se consideran plantas 
cuprícolas específicas en la alta Katanga: Uapaca robynsi, Acalypha cupricola 
(Euphorbiaceae); varias especies de Triumfetta (Tiliaceae); Barleria varia bilis, 
Justicia cupricola (Acanthaceae); Buchnera cupricola (Scrophulariaceae); Acro" 
cephalus robertii, varias especies de Icomum, Tinnea obovata (Labiatae), Gut
tenbergia cupricola (Compositae). 

DuvIGNEAUD y DENAEYER-DE SMET (1960) han estudiado, en el Congo, ade
más de los efectos del cobre, los del cobalto, manganeso y uranio sobre las plan
tas y las comunidades vegetales, y los han valorado desde el punto de vista fi
tosociológico. Diferencian metalófitos, que soportan grandes dosis de metales 
tóxicos, metalófilos, limitados principalmente a las zonas de transición que con
tienen metales en menor cantidad, y especies indiferentes, que soportan los 
metales, pero también se desarrollan sobre suelos normales. 

Vegetación del cinc. El cinc en el suelo se comporta de un modo seme
jante al cobre. Las plantas del cinc se conocen desde hace mucho tiempo. En 
Europa media se ha considerado siempre Viola calaminaria como especie pro
pia del cinc. LIBBERT (1930), SCHWICKERATH (1931), HEIMANS (1936) y Tü
XEN ( 1937) han estudiado en los últimos decenios la vegetación de los suelos 
ricos en cinc. 

Los siguientes datos se basan en observaciones de ScHWICKERATH (comuni
cación personal) en los alrededores de Aquisgrán: los suelos ricos en cinc con
tienen también la mayoría de las veces otros metales pesados, especialmente plo
mo y, en pequeñas cantidades, cobre. En los vaciaderos de minas el contenido 
en cinc es muchas veces tan elevado que permanecen sin vegetación. En los sue
los con una vegetación característica del cinc se pudo reconocer un 0,33 a 
4,57% de Zn y un 0,06 a 1,7% de Pb. 

El Pb se absorbe sólo en cantidades muy pequeñas. JENSCH no encontró Pb 
en las cenizas vegetales, aunque en el suelo se encontraba hasta un 1,06% en 
forma de óxido de plomo. Sin embargo, el cinc se acumula en cantidades con
siderables; las cenizas de Thlaspi ca/aminare contienen un 21,3 % de ZnO. 

Los efectos del cinc dependen de la cantidad de carbonato cálcico que se 
presente simultáneamente. Los suelos ricos en cinc de los alrededores de Aquis
grán contienen siempre cantidades no despreciables de Ca y Mg, y tienen re
acción básica, mientras que los del Harz son muy pobres en cal. 

En los verdaderos suelos de cinc no hay vida arbórea ni arbustiva. El pas
tizal cubre un 90 a 100% del terreno, salvo en los estadios iniciales de las co
munidades. La vegetación es semejante a la de los pastizales del Bromion y 
contiene un cierto número de plantas de dicha alianza, pero ScHWIKERATH la 
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ha separado acertadamente del Bromion debido a la presencia abundante de mi
croespecies y variedades típicas de suelos con cinc. La alianza Violion calami
nariae comprende dos asociaciones conocidas hasta el momento, una de las cua
les, el Violetum calaminariae, pobre en especies, con las especies características 
Viola calaminaria, Thlaspi alpestre var. calaminare, Armeria elongata var.1, Si
lene vulgaris, Minuartia verna y Festuca ovina en variedades especiales, ha sido 
investigada por SCHWICKERATH (1931) en los alrededores de Aquisgrán. 

El Armerietum halleri de la zona de los bordes del Harz dado a conocer por 
DRUDE, LIBBERT y TÜXEN, es más pobre en especies y carece de Viola calami
naria y Armería elongata y se añade Armeria halleri como especie característica. 

Nitrógeno. La mayor parte del nitrógeno del suelo se encuentra en forma 
orgánica, sobre todo en prótidos y ácidos nucleicos (hasta el 50% ). Los amino
ácidos simples, amidas, bases púricas y pirimidínicas, así como los aminoazúca
res, suponen tan sólo una pequeña parte (como máximo, del 5 al 10% ). Aún no 
se sabe en qué compuestos se encuentra el N en los materiales húmicos. Una 
cierta cantidad de nitrógeno se encuentra fijado transitoriamente en los orga
nismos. 

Una pequeña proporción del nitrógeno aparece en el suelo en forma de ni
trato y de amonio; ambos están fijados sólo débilmente en cuanto al intercambio 
iónico, y especialmente el nitrato es lavado fácilmente. 

Por último, debemos citar el nitrógeno de la atmósfera del suelo, siendo allí 
su proporción semejante a la del aire atmosférico. 

Mientras que los compuestos de nitrógeno de los organismos se descompo
nen con bastante rapidez, los del humus son relativamente estables. La descom
posición de los compuestos de N puede estar inhibida por encontrarse ellos mis
mos, o los enzimas encargados de su descomposición, adsorbidos por los mine
rales de arcilla. 

Las plantas sólo pueden tomar directamente el nitrógeno amoniacal o el de 
los nitratos, así como el de compuestos orgánicos muy sencillos. Gracias a la mi
neralización de los compuestos orgánicos que contienen nitrógeno se va for
mando continuamente nuevo amonio y nuevo nitrato; el nitrógeno atmosférico 
puede ser utilizado por organismos determinados. Por desnitrificación, por lava
do y mineralización bajo condiciones anaerobias pueden darse, por otra parte, 
pérdidas de nitrógeno. El nitrógeno se transforma rápidamente en la mayoría 
de los suelos y el contenido en nitrato y amonio en un momento determinado no 
indica nada acerca del suministro de nitrógeno a las plantas. 

Plantas y comunidades nitrófilas. El contenido en nitrato y amonio presen
te en un determinado momento en el suelo no cubre en absoluto las necesidades 
de las plantas. Los compuestos de nitrógeno asimilables han de ser suministrados 
constantemente por procesos microbianos. En lo que se refiere al suministro 
de N en la naturaleza, las plantas dependen casi totalmente de la actividad mi
crobiana, en todo caso de un modo mucho más estrecho que con relación a los 
suministros de cualquier otro nutriente. 

Los microorganismos biológicamente más importantes de la amonificación, 
nitrificación y desnitrificación están extendidos por toda la Tierra. Se ha demos
trado su presencia tanto en los suelos árticos (PORSILD, 1930), como en el de
sierto de Atizona (MALLERY) y los suelos extremadamente desérticos del norte 

1 Armería elongata vuelve a aparecer en las serpentinas del valle del Mur. 
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y del sur de Africa. Ni siquiera la ausencia casi total de agua en los suelos 
desérticos puede impedir completamente la vida bacteriana (véase pág. 183). 

La tabla 32 indica la relación de los compuestos móviles de nitrógeno con 
respecto al nitrógeno total en distintos suelos forestales de Finlandia, así como 
con respecto al pH. 

TABLA 32. Tipo de bosque y contenido en nitrógeno del suelo (según AALTONEN, 1925) 

Contenido en compuestos de 
nitrógeno móviles en forma de nitratos 

Porcentaje y sales amónicas en porcentaje con 
respecto al nitrógeno total 

Tipo de bosque pH del contenido total 
de nitrógeno en la 

1 

materia orgánica 
la muestra después de dos en 
original meses de estar 

almacenado 

Cladina ... ... ... ... ... . .. . .. 3,6 - - -
Calluna ... ... ... .. . ... ... . .. 4,2 1,495 0,220 1,075 
Vaccinium ... ... ... . .. ... . .. 4,6 1,666 0,335 1,207 
Myrtillus ... ... ... ... ... .. . 4,8 1,796 0,383 1,819 
Oxalis-Myrtillus ... ... 5,2 2,234 0,484 2,869 
Oxalis-Majanthemum ... ... ... 5,0 2,795 0,551 4,425 

Los compuestos de nitrógeno difícilmente atacables retardan la nitrificación. 
Según ÜLSEN (1921), los suelos · de turbera baja, que en una primera investiga
ción no ºdieron ningún contenido en nitrato, se enriquecieron en el transcurso 
de veinticinco díás hasta 22 y 23 mg por litro de suelo. De aquí se desprende 
que de la cantidad de nitrato presente en un momento determinado no puede 
sacarse ninguna conclusión acerca del aprovisionamiento de las comunidades ve
getales en nitrato. Los nitratos no son sólo absorbidos rápidamente por las plan
tas, sino que se lavan muy fácilmente por la lluvia y sólo puede demostrarse su 
presencia como trazas. El contenido en nitrato de un suelo está sometido, pues, 
a fuertes oscilaciones en el tiempo, sobre todo en los climas húmedos. Según 
DEMOLON (1952) pueden apreciarse en la nitrificación en suelos libres dos má
ximos (abril y octubre) y dos mínimos (invierno y verano). 

Según esto, ni la cantidad total de nitrato presente en un momento determi
nado, ni la cantidad total de nitrógeno son índice del suministro de nitrógeno 
a las plantas, sino que lo es, en cambio, la capacidad de nitrificación del suelo. 
Bajo este término debe entenderse la cantidad de nitrato que se forma en un 
tiempo determinado. Deben también considerarse la amonificación y la desnitri
ficación. 

Las investigaciones de ÜLSEN demuestran la dependencia de algunas espe
cies con respecto a la capacidad de nitrificación del suelo. En efecto, la vitalidad 
intensa de las poblaciones de Urtica dioeca coincide siempre con una gran ca
pacidad de nitrificación del suelo y parece que el buen desarrollo de la planta 
depende directamente de la nitrificación. Los suelos de Urtica, con buena nitri
ficación, contenían también, sin embargo, cantidades relativamente abundantes 
de ácido fosfórico (PÜ4). 

En la mayoría de los suelos de pradera y en muchos suelos forestales hay 
una nitrificación intensa. Comunidades particulares, como los bosques de Alnus 
ricos en plantas herbáceas y las arboledas herbosas del fondo de los valles de 
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Suecia, además de las comunidades de fontinales, se caracterizan por un conte
nido elevado en nitrato. El contenido máximo en nitrato lo mostraron especies 
del Silybetum mariani y del Urtico-Sambucetum ebuli, comunidades conocidas 
como indicadoras de nitrato (BR-BL., 1952), mientras que las plantas de los pra
dos del Arrhenatherion contenían menos nitratos. HESSELMAN (1917, pág. 40) 
vio que las comunidades de ventisqueros, con Catabrosa algida, Poa alpina, Ce
rastium cerastoides, Saxifraga stellaris y otras especies, eran ricas en nitratos. 
Parece que las corrientes de agua, ricas en oxígeno, favorecen siempre de un 
modo especial la nitrificación. Especies de la vegetación litoral halófila, como 

FIG. 210. Cabaña alpina en el valle de Chaudefour (Auvernia) con una exuberante 
vegetación nitrófila (Urtica, Rumex). (Foto BADOR, de LUQUET, 1926.) 

Atriplex y Honkenya peploides, dan igualmente en forma intensa las reacciones 
del nitrógeno. Por el contrario, todas las comunidades formadoras de humus 
bruto son pobres en nitratos. Aunque los nitrobacterios soportan un pH muy 
ácido, su actividad en medio ácido se ve muy disminuida. Los suelos de los bos
ques y landas ricos en Calluna, Vaccinium y Empetrum poseen siempre un po
der de nitrificación bajo. Lo mismo parece ser válido para las turberas altas, 
mientras que las turberas bajas de Carex (y también todas las comunidades del 
Molinion) con aguas corrientes tienen una nitrificación intensa. 

La formación de nitrato en el humus saturado de los bosques planifolios se 
realiza normalmente bien. Según RAUNKIAER, Anemone nemorosa encuentra en 
los hayedos la mejor capacidad de nitrificación. La nitrificación es aún superior 
en los hayedos, robledales y alisedas con Mercurialis perennis. Las plantas alma
cenan en la sombra más nitrato que en condiciones de fuerte iluminación, las 
cuales aceleran la transformación del nitrato (véase Fig. 66, pág. 119). 

349 



En las montañas de la Europa media las asociaciones del Adenostylion, cons
tituidas por megaforbios, van ligadas a suelos bien aireados, húmedos, débil
mente ácidos o básicos con elevado contenido en nitrato. 

BR.-BL. y col. (1936, 1952) publicaron una revisión de las comunidades ni
trófilas de la región mediterránea; TüxEN (1937) realiza lo propio en la del 
noroeste de Alemania y ÜBERDORFER (1957) en la del suroeste de Alemania. El 
número, desarrollo y riqueza en especies de estas comunidades aumentan con 
la aridez del clima desde la Europa occidental atlántica hacia las estepas de Eu-

Fw. 211. Onopordetum acanthii en un lugar de reposo de corderos junto a Dobrowlani, 
en el Dniester. (Foto WALAS y BR.-BL.) 

ropa oriental. Estas comunidades están empobrecidas en las regiones húmedas, 
hecho que está relacionado con el intenso lavado del suelo determinado por el 
clima. 

En la Europa media alcanzan gran desarrollo en las regiones secas de Tu
ringia, de Checoslovaquia y de la cuenca de Viena; en los Alpes, sobre todo en 
los valles subcontinentales del sector interno del pino silvestre. En dirección 
hacia el Este, en el sureste de Polonia, Hungría, Rumania y en la región medi
terránea, continúa aumentando su importancia. 

El orden Onopordetalia acanthii debe considerarse como una comunidad ni
trófíla originariamente natural, que se ha visto muy favorecida por el hombre y 
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ha sido difundida por sus animales domésticos. Estas comunidades, muy afines 
entre sí, se presentan en las regiones secas de la Europa templada cálida, desde 
el norte de España hasta Ucrania. Algunas son florísticamente tan semejantes 
que resulta mejor considerarlas como subasociaciones del Onopordetum acanthii. 
Todas las especies importantes se presentan tanto en las subasociaciones de los 
Pirineos orientales, como en las centroalpinas, o en las podólicas (Onopordon 
acanthium, Sisymbrium sophia, Bromus tectorum, Lappula myosotis, Cynoglos
sum officinale, Marrubium vulgare, Geranium pusillum, Malva neglecta, etc.). 

El Onopordion arabici sustituye al Onopordion acanthii en la estepa del 
Ebro en Aragón (véase BR.-BL. y BoLÜS, 1957). 

FIG. 212. Colonias de Peganum harmala como indicadores del abonado en los alrededores 
de la tumba de un santón en Tozeur, Sáhara. (Foto HUECK, excurs. S.I.G.M.A.) 

En la región mediterránea las asociaciones nitrófilas de los Chenopodietalia 
juegan un papel importante incluso desde el punto de vista fisionómico, y en 
las regiones esteparias de España y del norte de Africa las especies nitrófilas 
penetran en la mayoría de las comunidades. Especialmente llamativa es la abun
dancia, en los suelos ricos en nitrato, de la rutácea de aspecto exótico Peganum 
harmala, que rodea los marabuts del Sabara septentrional (véase Fig. 212). 

Según el grado de nitrofilia puede diferenciarse una serie de «comunidades 
abonadas» , más o menos nitrófilas, florísticamente relacionadas. Estas pueden 
utilizarse como indicadores de la capacidad de nitrificación del suelo. No debe 
olvidarse, sin embargo, que, a diferencia de las comunidades terofíticas, las co
munidades de especies perennes poseen una gran inercia y en ciertos casos se 
mantienen incluso mucho tiempo después de que los factores determinantes del 
hábitat hayan sufrido variación. Desde la constitución del Parque Nacional Sui
zo (1912) no se utilizan los lugares para el reposo del ganado que allí había. 
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A pesar de ello, la composición de la vegetación de estos reposaderos ha variado 
poco durante este lapso de tiempo. Las poblaciones de Rumex alpinus, Cheno
podium bonus-henricus y Aconitum han resistido hasta ahora la competencia, 
incluso donde el suelo tiene actualmente una reacción fuertemente ácida. 

Las comunidades nitrófilas de líquenes -se desarrollan en los lugares de re
poso de aves y rumiantes, en rocas y piedras sobre las que abunda orina de 
corderos y cabras, y en lugares semejantes con abono excesivo. 

Frn. 213. Caloplacetum aurantiacae, comunidad liquénica nitrófila (aposento de pájaros) 
en el Pie de Liausson, Hérault. (Foto JENNY-LIPS .) 

Si los excrementos son demasiado abundantes, sólo podrán desarrollarse unas 
pocas especies, y muchas veces éstas viven miserablemente. Según el grado de 
nitrófilia, las comunidades liquénicas se ordenan frecuentemente en zonas muy 
márcadas. En los lugares de reposo de aves y rumiantes de los Alpes y el Tatra, 
sobre los picos fuertemente abonados de los bloques de silicatos habita el Ra
malinetum capitatae, extremadamente ornitocoprófilo. Junto a Ramalina capita
ta crecen: Candelariella vitellina, Physcia dubia, Umbilicaria cylindrica, Acaro" 
spora fuscata , Parmelia pubescens, P. encausta, P. isidiotyla, Lecanora polytropa, 
L. rubina y L. sordida. FREY (1936) observó cantidades considerables de nitratos 
y ácido fosfórico (hasta 3,4% de N y 0,83 % de P20s) en la residencia del 
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Ramalinetum capitatae. Las superficies limítrofes algo inclinadas, a las que sólo 
llega nitrato gracias a la lluvia, están habitadas por el Alectorietum chalybeifor
mis con Gyrophora cirrhosa, Lecanora frustulosa y L. melanophthalma. Las su
perficies más inclinadas están ocupadas por la asociación de Gyrophora cylindrica 
y Cetraria noermoerica. 

En las madrigueras de conejos situadas entre bloques de basalto del sur 
de Francia se encuentra una zonación semejante, aunque no tan marcada. 

ÜCHSNER (1928, 1934) distingue, en las comunidades de líquenes, musgos 
y algas fijadas a las cortezas dos asociaciones marcadamente nitrófilas: el Phy
scietum ascendentis, amante de la luz y determinado por la llegada de polvo, 
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FIG. 214. Comunidades nitiófilas de -líquenes. a, Jug-ar. _de reposó-:de _ un ave de presa en 
las altas montañas _del_ centro- de Escan_djhayia (segúIJ-- G¡\MS ,, J?l_2j-}; : _Q, ,lugar de reposo 

de aves en el alto Tatra (dibujado _según datos_ de- _M-o'!'YKA, ·1925). . ' 

rico en nitrato, de los caminos, y -el Parmelietum acetdbulaé; :que comprende 
varias subasociaciones y pi éfieré árboles más viejos con corteza medianamente 
agrietada. Ambas · asociaCiones y -sus vadantes se ~i:eúnén en la alianza del Xan
thorion parietinae. 

El Teloschistetum chrysophthalmae, que se .desarrolla sobre troncos viejos de 
Quercus ilex, y el Cilopfo:ceium aíirantiáca"e, qué habita sobre suelos cálcicos, 
son comunidades -ae ' 1íqúenes e marcadamente nitrófiÍos . de la _región mediterránea. 

Fósforo. El fósforo sé encuentra siempre en las rocas · y en el suelo en su 
forma más oxidada, como. fosfato . . Los -minerales de fosfato más importantes son 
los apatitos [(PÜ4)3CasOH, Fr En lós suelos con- elevada acidez de intercambio 
se forman fosfatos férricos y alumínicos. Estos, igual que el apatito, son difícil
mente solubles . Tanto en los suelos muy ácidos, como en los suelos minerales 
alcalinos ricos en Ca, el suministro de fosfatos a la planta se ve por ello difi
cultado . El fosfato ferroso sólo puede formarse y existir bajo condiciones re
ductoras, esto es, en suelos mal aireados. En presencia de oxígeno pasa a la 
forma de fosfato férrico. 

Los iones fosfato pueden luego quedar adsorbidos por coloides del suelo: 
debido a sus tres cargas los iones P043

-- se fijan con mayor intensidad que los 
de S042- o N03- . 

Por último, una gran parte del fosfato del suelo está unida a la materia 
orgánica. 

La mayoría de los minerales de fosfato deben descomponerse previamente 
para servir como nutrientes de los vegetales. Juegan aquí seguramente un papel 
importante los ácidos orgánicos de bajo peso molecular y el ácido carbónico, 
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originados en la descomposición de la materia orgamca y, en parte, también 
excretados por las raíces. El fosfato liberado en la descomposición de la materia 
orgánica es fácilmente asimilable. 

El fosfato se absorbe seguramente en forma de P04Hz- y de P04H2
-. En la 

captación activa se fija a moléculas transportadoras orgánicas, que pertenecen 
al ciclo del metabolismo (HAGEN y col., 1957) y son muy selectivas para los 
iones fosfato (MICHAEL y MARSCHNER, 1958). 

El magnesio favorece la asimilación del fosfato (TRUOG y col., 1947) y vi
ceversa (ROTHSTEIN, 1958). Esto debe de estar relacionado con una interacción 
entre Mg y fosfato en el metabolismo. Según HEVESY (1945), el fosfato puede 
ser excretado de nuevo por las plantas. 

Fosfato y vegetación. RussELL (1960) calcula que una hectárea de bosque 
en Inglaterra transforma anualmente de 6 a 26 kg de fósforo. La transforma
ción no es sólo distinta de árbol a árbol, sino también de un lugar a otro. La 
intensidad mayor se da sobre todo donde haya explotación agrícola. 

En los suelos de la mayoría de las comunidades vegetales parece ser que el 
contenido en fosfato es suficiente para permitir el desarrollo normal de la vege
tación. Sin embargo, según BEADLE (1953, 1955) llega a las condiciones de mí
nimo en el bosque seco australiano y en el matorral de tipo Mallee. El contenido 
bajo en fósforo no sólo dificulta el desarrollo de las plantas verdes, sino también 
el de los organismos fijadores de nitrógeno. 

J. TüXEN (1958) ha encontrado claras relaciones entre los contenidos en fos
fato (y también en potasio) en las comunidades de malas hierbas. 

Junto al sodio, el fosfato parece tener una importancia decisiva en los suelos 
de los bosques pantanosos de Pinus serotina de los estados del sur de los Esta
dos Unidos. Según WooDWELL (1958), las deficiencias en N y P limitan extra
ordinariamente los pinos. El autor subraya que Pinus serotina y algunas otras 
plantas pueden tener suficiente suministro de fósforo a partir de fosfatos difí
cilmente solubles. 

Azufre. El azufre se presenta sólo bajo la forma de sulfato en los suelos 
con avenamiento normal. Los sulfuros procedentes de la roca madre, especial
mente pirita, S2Fe, se oxidan rápidamente a sulfato. Sin embargo, los sulfatos 
se solubilizan con relativa facilidad y son fácilmente lavados, por lo que se en
cuentran sólo en pequeñas cantidades en los suelos con avenamiento normal. 
Los suelos originados a partir de yeso constituyen la excepción. Pero incluso, en 
los suelos gipsáceos, va disminuyendo lentamente el contenido en sulfato y se 
enriquecen en carbonato cálcico. Un enriquecimiento en sulfatos se presenta úni
camente en los suelos de regiones áridas con un nivel alto del agua freática o 
por influencia del agua que se escurre por la pendiente y sólo cuando estas 
aguas contienen sulfato . Bajo estas condiciones se forman suelos salinos sulfa
tados. 

Según EvANS y RosT (1945), la mayor parte del azufre en los suelos con 
avenamiento normal se presenta en compuestos orgánicos . WILLIAMS y colabo
radores (1960) han encontrado también relaciones estrechas entre carbono, ni
trógeno y azufre que no forma parte de sulfatos. Una parte del azufre está in
tegrado en aminoácidos y polipéptidos, pero el azufre puede estar unido también 
por enlaces covalentes a otras moléculas orgánicas del suelo (FRENEY, 1961). 

Los aniones sulfato pueden quedar adsorbidos por el suelo en su forma ca
paz de intercambio, especialmente por sesquióxidos a un pH bajo . En condicio-
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nes anaeróbicas puede formarse azufre sulfuroso; incisiones recién realizadas 
en suelos de este tipo huelen a sulfhídrico. 

Los sulfatos minerales que se solubilizan bien son fácilmente absorbidos por 
las plantas; con algo menos de facilidad se absorben los aniones sulfato adsor
bidos. El azufre se libera de los compuestos orgánicos en la descomposición de 
estos últimos; son una fuente de azufre lenta, pero constante. 

Las plantas toman normalmente el azufre en forma de S04 a través de las 
raíces. Pueden también captarlo como S02 atmosférico a través de las hojas . 

Vegetación gipsícola. El yeso (S04Ca• 2H20) y la anhidrita (S04Ca) sostie
nen una flora calcícola; en ello se pone de manifiesto la influencia de los 
iones Ca. Hay depósitos fósiles de yeso de las eras paleozoica hasta la terciaria 
en Europa meridional, en los Alpes, en Alemania central y septentrional, en 
Francia septentrional, en Polonia y en otros muchos lugares. Las manchas de 
yeso de los Alpes destacan, debido a su deslumbrante desnudez, de los estratos 
sedimentarios vecinos. Su cubierta vegetal es muy escasa y se compone de ar
bustos en espaldera basófilos pioneros (Dryas, Salix serpyllifolia) y un pequeño 
número de especies calcícolas exclusivas o preferentes y otras pocas indiferentes. 
En las llanuras medioeuropeas no hay especies que requieran yeso; tampoco en 
las asociaciones esteparias de Stipa capillata y de Carex humilis e !nula ensi
folia de la Polonia menor, estudiadas por DzrnBALTOWSKI (1915, 1925) y por 
KozLOWSKA (1925). Estos suelos gipsáceos son ricos en carbonatos y su reacción 
oscila entre valores de pH de 7 ,6 a 6,8. Sin embargo, las mismas asociaciones 
colonizan también loes ricos en cal. De los análisis edafológicos realizados por 
MIKLASZEWSKI (citado en DZIUBALTOWSKI, 1925) se desprende que la roca 
compacta de yeso no contiene C03Ca, mientras que cuando se ha descompuesto 
contiene un 10% de C03Ca, o más. 

VoLK (1935) encontró siempre en los suelos gipsáceos meteorizados un con
tenido significativo en cal; la roca madre era siempre más pobre en cal. Los 
suelos gipsáceos estudiados por VOLK tenían una reacción neutra o alcalina y se 
comportaban, por tanto, como suelos calcáreos en cuanto a su pH. 

En la Europa media sólo se conocen, según creemos, plantas vasculares gip
sícolas en los Alpes occidentales. 

Junto al liquen gipsícola característico Acarospora nodulosa, deben conside
rarse especialistas del yeso: el Galium hypnoides descrito por VrLLARS, Euphor
bia seguieriana ssp. loiseleuri, y algo menos exclusiva, Matthiola vallesiaca. Jun
tos con Fulgensia vulgarís, Psora decipiens, Diploschistes scruposus y Placodium 
lentigerum, que se presentan en masas, forman una asociación limitada a los 
embudos de yeso característicos de la alta Maurienne y que generalmente no 
cubre más de 4/5 del suelo gris y farinoso. Este mull de yeso da débilmente la 
reacción de los carbonatos, mientras que el delgado estrato superior de tierra 
fina contiene del 20 al 25% de C03Ca (BR-BL., 1961). 

La comunidad vegetal correspondiente, el Fulgensio-Koelerietum vallesiacae 
indica condiciones vitales muy difíciles: pobreza en humus, erosión intensa por 
las lluvias, calentamiento intenso del delgado estrato de tierra fina y fijación 
débil del suelo. Junto a las especies anteriormente citadas deben señalarse las 
especies acompañantes más importantes siguientes: Koeleria vallesiana, Poa 
carniolica, Silene otites, H elianthemum canum, Artemisia campestris, Thymus 
ovatus. El suelo superior es marcadamente básico (pH de 7,5 a 8). En el interior 
del Valais aparece una subasociación empobrecida con Matthiola vallesiaca y 
los líquenes antes citados (BR.-BL., 1961). Una asociación del Fulgension, de 
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composición semejante, se encuentra en suelos abiertos del Harz meridional. Se 
caracteriza por Gypsophila fastigiata y Alyssum montanum, a los que se unen 
otras indicadoras de calor y sequedad (Stípa capillata, Hornungia petraea, Po" 
lentilla arenaria y Fumana procumbens). 

En Alemania meridional coinciden muchas veces los centros de los pastiza
les esteparios del Festucíon vallesiacae con los afloramientos de yeso, así, por 
ejemplo, en Franconia, junto a Windsheim, Nordheim y Sulzheim-Grettstadt. Esta 
vegetación relictual puede mantenerse en medio de una región de bosques gra
cias al pequeño grosor del suelo. 

FIG. 215. Vegetación gipsícola y de halófitos junto a Zaragoza. Arriba, rocas gipsaceas 
y ladera de derrubios (Gypsophilion); en el centro, comunidad de Frankenia reuteri; 

abajo, Atriplex halimus y Salso/a vermiculata. (Foto BERSET.) 

En Sulzheim, sobre un yeso con poca tierra, se presenta una comunidad 
inicial abierta compuesta por Stipa capillata y plantas termófilas, como Pulsa
tilla grandis, Potentilla arenaría, Linum tenuifolium, Scabiosa suaveolens y As
ter linosyris con gran cantidad de musgos y líquenes (Rhytidium rugosum, Thuy
dium abietinum, Tortella tortuosa, Rhacomitrium canescens, Diploschistes scru
posus, Placodium fulgens, P. lentigerum, etc.). Al aumentar la profundidad del 
suelo aparece un pastizal de Carex humilis con Adonis vernalis, Thesium lino
phyllon, Astragalus danícils, etc. 

Los suelos gipsáceos están muy extendidos en la España árida y en el norte 
de Africa. En su mayoría son sedimentos terciarios que actualmente afloran en 
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muchos lugares y albergan una vegetación muy particular, con gran número de 
especies gipsícolas, endemismos del terciario. 

En la cuenca del Ebro, donde estas comunidades ocupan a veces gran ex
tensión, forman una alianza particular, el Gypsophilion. Este se compone de 
una mezcla de especies gipsícolas características ( Gypsophila hispanica, Hernia
ria fruticosa, Lepidium subulatum, Helianthemum squamatum, Ononis triden
tata, etc.) , plantas norteafricanas y centroasiáticas de estepa desértica (Lygeum 
spartum, Artemisia herba-alba, Eremopyrum cristatum) y especies de los Ros
marinetalia (Lithospermum fruticosum, Helianthemum apenninum, H. lavandu
lifolium, Rosmarinus officinalis, etc.) (BR.-BL. y BoLos , 1957). Los primeros esta
dios de la alianza mUestran afinidad con las comunidades norteafricanas de los 
Gypsophiletalia. Al proseguir el desarrollo van predominando las especies de los 
Rosmarinetalia. 

En las altiplanicies de los Chotts de Argelia una comunidad gipsícola rodea 
las lagunas salobres, sobre suelos de altura superior. En el Kreider, el yeso 
aparece cristalizado; la vegetación, abierta , se compone p_rincipalmente de las 
matas gipsícolas Frankenia thymifolia y Lep·idium subulatwn, así como de Plan
tago albicans, Schismus marginatus, Alyssum linifolium, Herniaria mauretanica, 
Erodium glaucophyllum, etc. 

La zonación en el Chot El Chergui es la siguiente: 

A=zona de 200 m de ancho de una vegetación abierta de Halocnemum 
strobilaceum en el borde del Chott. 

B=zona algo elevada, de 10 m de ancho, de la asociación de Frankenia 
sobre yeso que aflora. 

C =borde exterior algo elevado, suelo limoso, asociación de Lygeum spar
tum y Ammochloa, con predominio de Lygeum spartum . 

Los pantanos gipsáceos (Gypsum salt swamps) ocupan, según ÜSBORN (1925), 
grandes extensiones en Australia. En la composición florístíca se parecen a los 
suelos con cloruro sódico y sulfato sódico. Los mismos géneros de halófitos que 
se presentan en las tierras salinas europeas, norteafricanas o centroasiáticas, es
tán también aquí representados (Arthrocnemum, Salicornia, Kochia, Frankenia). 
Junto a Mesembryanthemum australe, la gramínea Lepturus incurvatus difundi
da por los suelos con cloruro sódico de todo el mundo, bordea también los pan
tanos gipsáceos del desierto de Flinders. 

Suelos salinos. En las hondonadas con suelo impermeable de las regiones 
áridas, a consecuencia de la evaporación, el agua freátíca puede ascender por 
capilaridad hasta la superficie, en el supuesto de que su nivel se encuentre a 
poca distancia de ella. Si el agua contiene sales -la sal puede provenir de la 
roca madre o proceder de un aporte-, éstas cristalizan en la superficie de la 
tierra y se forma un suelo salino. Suelos con elevado contenido en sal se en
cuentran también en las regiones litorales hasta donde llega la influencia del 
agua de mar y muy localmente también en regiones húmedas del interior sobre 
rocas madre que proporcionan sales. 

La vegetación de los suelos con cloruros, sulfatos y sosa se denomina, por 
su origen, simplemente vegetación halófita. 

La composición química de los distintos suelos salinos puede ser por ello 
muy diferente. Se presentan principalmente diferencias florístícas entre los sue
los con cloruro sódico, o con sulfatos, de reacción neutra, por una parte, y los 
suelos con sosa, de fuerte reacción alcalina, por otra. 
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El problema de los halófitos. Se denominan halófitos todos los vegetales 
que necesitan ClNa, C03Na2, S04Mg o S04Na2 para su desarrollo normal y so
portan soluciones salinas muy concentradas. En torno a las relaciones entre há
bitat, modo de vida y constitución de estas «plantas de la sal» se ha desarro
llado durante decenios una viva discusión, el llamado «problema de los ha
lófitos ». 

Es sabido que la mayor parte de las «plantas de la sal» pertenecen a las 
suculentas, que se caracterizan por poseer tejidos que almacenan agua y tam
bién que acumulan sal, sobre todo en sus órganos aéreos. Salicornia, Arthroc
nemum, Halocnemum, etc., tienen un acentuado sabor salado, y por eso se los 
come con agrado el ganado menor. Según VAN EYcK (citado en ADRIANI, 1945), 
la estructura suculenta (en Salicornia herbacea) se debe a la acción específi
ca del Cl. 

Algunos halófitos presentan una fuerte reducción de la superficie, además 
de la suculencia; también se presentan hojas coriáceas. 

Átm. 
12 

11 

t. 
g 

8 

7 

ó 

s 
4 

J 

2 

1 

~ico 
de Honkenya (p) 

p-c 

P._~~~~-~Jm~~~~~~ 

FrG. 216. Valor osmótico de Honckenya peploides 
y concentración salina de la solución del suelo 
en el lago Hidden (de BERGER-LANDEFELDT, 1923). 

La teoría clásica de ScmMPER veía en estas manifestaciones una protección 
frente a la evaporación, esto es, una adaptación xeromórfica, porque la absor
ción de agua del suelo por las plantas se ve dificultada por la gran concentración 
de la disolución de sales . Sin embargo, algunos de los halófitos más característi
cos no tienen estructura xeromórfica (CHERMEZON, 1910) y su evaporación re
ferida a la unidad de superficie es superior a la de los mesófitos (DELF, 1911; 
STOCKER, 1925). 

Esto hizo suponer que la capacidad de resistencia de los halófitos frente 
a la desecación debería deberse a una elevada capacidad de succión de las cé
lulas radicales, pues el jugo celular de muchos halófitos tiene valores osmóticos 
extremadamente elevados. Las sales contribuyen con 2/3 a 3/4 (STEINER, 1934). 

De primavera a pleno verano aumenta sin interrupción la presión osmótica 
de los halófitos investigados (el aumento se interrumpe ocasionalmente si se dan 
precipitaciones intensas), y en una magnitud semejante a la del contenido en 
cloruros del suelo (ADRIANI). 

La dependencia de la presión osmótica de H onckenya peploides con respecto 
a la de la solución del suelo ha sido representada gráficamente (Fig. 216) por 
BERGER-LANDEFELDT (1933). 
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No obstante, la xeromorfia de la estructura de la hoja no aumenta (CHER
MEZON, 1910, y VAN LANGENDONCK, 1932). 

Junto a las plantas xerohalinas se presentan también muchas higrohalinas y 
también muchas xerohalinas de temporada, que en la estación húmeda se en
cuentran sumergidas y en la seca sufren deficiencias en agua (como la mayoría 
de las plantas de lagunas). 

Al aumentar la concentración de sales en el suelo, disminuye la intensidad 
de la transpiración, tal como han demostrado MoNTFORT y BRANDRUP (1927) 
(tabla 33). 

TABLA 33. Disminución de la transpiración al aumentar el contenido en sales 
(según MoNTFORT y BRANDRUP) 

1/4 de agua de mar pura .. . 
1/3 de agua de mar pura .. . 
1/2 de agua de mar pura ... 
Agua de mar pura . . . . .. 

Halimione portulacoides 
Tra nspiración / dm' 

de superficie foliar 

59,1 
41,8 
34,3 
19,9 

Salicornia herbacea 
Transpiración/g de peso 

fresco 

5,35 

3,65 
3,5 

Según WALTER (1936), la vegetación del manglar también transpira poco. 
Según investigaciones de REPP (1939), la sequedad del suelo determinada por la 
presión osmótica juega también un papel para los halófitos de raíces poco 
profundas. 

Grados de halofilia. Las experiencias de PARIS con Atriplex halimus (cita
do en BÉGUINOT, 1913), indicaban ya que había plantas que sólo se desarrolla
ban normalmente en suelos ricos en cloruro sódico, y que en este caso, junto 
a la acción de succión osmótica de la disolución salina muy concentrada, inter
venían efectos iónicos específicos de los componentes salinos. Después de las 
investigaciones de lLJIN (1925), ello debe considerarse ya como demostrado 
para el ion sodio, lo mismo que lo está para el ion calcio. 

FIG. 217. Crecimiento de diferentes haló
fitos a distintas concentraciones de sal del 
agua de mar. A, plántulas de Salicornia 
herbacea; B, Fucus serratus (alga mari
na); C, Nitzschia putrida (alga marina); 
D, plántulas de Aster tripolium (según 

MONTFORT y BRANDRUP). 
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Algas marinas y plántulas de plantas de aguas saladas, como Zostera y Po
sidonia, prosperan tan sólo en aguas saladas muy concentradas. Al pasar a aguas 
dulces se manifiestan procesos de intoxicación. MüNTFORT y BRANDRUP ( 1927) 
han realizado investigaciones sobre el óptimo de ClNa de algunas algas marinas 
y halófitos de tierra firme (Fig. 217). Las algas marinas presentan curvas con 
un óptimo a una concentración que corresponde a la del agua de mar (3/4 a 1/1). 
Salicornia herbacea y Aster tripolium, por el contrario, tienen su óptimo a con
centraciones bajas y sus curvas son más anchas. 
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Algunos halófitos soportan durante tiempos más o menos largos concentra
ciones de sal que sobrepasan mucho a la del agua de mar. 

Los halófitos pueden clasificarse en unos que requieren absolutamente sa
les, otros que las prefieren y los que las soportan. Frente a ellos se encuentran 
las especies y comunidades halífugas. Aunque puedan cultivarse aisladamente 
halófitos obligados sin suministro de sal, su vitalidad es muy débil (véase KEL
LER, 1925). Alín no se ha conseguido nunca que se desarrolle y se mantenga 
una asociación de halófitos sobre un suelo sin sal. 

FIG. 218. Perfil de un suelo salino muy compacto correspondiente al estadio inicial 
del Arthrocnemetum en las lagunas junto a Montpellier. (Foto GuTZWILLER.) 

CHAPMAN ( 1954) dio un resumen de todas las comunidades halofíticas me
dioeuropeas y más tarde (1960) ha intentado una revisión amplia de las comu-
11idades halófitas de_ la Tierra y sus relaciones de sucesión. 

Vegetación de los suelos con cloruro sódico. La vegetación de los suelos 
con cloruro sódico, muy extendida en todo el mundo, es la mejor estudiada. El 
ClNa puro es mortal para las plantas; estos suelos contienen, no obstante, junto 
al ClNa, _Proporciones significativas de C03Ca, C03Mg y, en muchas regiones, 
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sulfatos en cantidades variables. Las soluciones están equilibradas, esto es, los 
efectos perjudiciales de los iones del ClNa están equilibrados por la acción anta
gónica de otros iones. Los suelos de cloruro sódico en el Mediterráneo son a 
veces ricos en hierro y aluminio. Una muestra de la laguna de Venecia, en Mes
tre, contenía, según BÉGUINOT (1913), un 11,25% de Fe203+Alzü3. 

El contenido en cloruro sódico del agua de mar en la costa holandesa fue 
de 1,9%, y en el Mediterráneo, de 3,8%. Está sometido a pequeñas oscilaciones, 
mientras que la concentración de sales de las aguas de lagunas y de los suelos 
temporalmente inundados varía mucho según las épocas. Durante el verano en 
la costa mediterránea las concentraciones de ClNa son frecuentemente de un 10 
a un 20% en los estratos superiores del suelo, y después de las lluvias de otoño 
el suelo apenas contiene sal. El contenido en sal común de los suelos mojados de 
vez en cuando por las aguas saladas está regulado por las condiciones de lluvia. 
Naturalmente, el efecto de estas últimas se manifiesta con mayor intensidad en 
los estratos superiores del suelo, donde están las raíces de los halófitos. 

FIG. 219. Contenido en sal común de 
Ja solución de un suelo lagunar (Sa
licornion fruticosae) junto al Etang 
d'Arnel, cerca de Montpellier, en dis
tintas épocas del año (construido se
gún cifras de L AGATU y SrcARD, 191 1). 
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A LAGATU y SICARD (1 911) les debemos unas investigaciones muy minucio
sas de las oscilaciones temporales de la con entración de sales en los suelos de 
las regiones de lagunas en el sur de Francia (Fig. 2 19). 

Se refieren tanto a tierras húmedas y secas, como a la solución acuosa del 
suelo. A más de 50 cm de profundidad las oscilaciones anuales no son signifi
cativas. La concentración de ClNa del agua freática a 1 ó 2 m de profundidad 
varía muy poco a lo largo del año (7,4 a 8,25 % ). Esta agua del suelo es el 
almacén perpetuo de sal común, que cede constantemente ClNa disuelto a los 
estratos superiores del suelo debido a la evaporación superficial. 

Para la ordenación de las comunidades vegetales flotantes y sumergidas de 
los mares, que viven en un óptimo constante de ClNa, es decisiva la influencia 
de otros factores fisicoquímicos (luz, oleaje, etc.), y no la del contenido en sal 
común. Este mismo suele ser también el caso en acantilados, donde el substrato 
rocoso, exposición, oleaje, viento, iluminación, etc. , son tan importantes en la 
distribución en zonas de la vegetación como pueda serlo el contenido en sales. 

Es distinto el caso de las costas bajas , que están sometidas a inundaciones 
periódicas, por lo que se caracterizan por grandes oscilaciones locales y tempo
rales en el contenido en ClNa. El contenido en cloruro sódico de la solución del 
suelo adquiere aquí el papel de factor dominante del hábitat en relación a la 
distribución de las especies y las comunidades vegetales. Las transacciones rea
lizadas por investigadores ingleses (ÜLIVER, YAPP, JoNs y JoNES, entre otros) y 
por MrKKELSEN (1949) son muy expresivas en este sentido (Fig. 220). 
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No debe olvidarse, sin embargo, que el descenso de la salinidad va normal
mente paralelo también a un qe~censo de la humedad. Esta distribución en 
zonas es de gran importancia agronómica, especialmente allí donde se cultiven 
los suelos salinos (véase WoHLENBERG, 1938). 
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FIG. 220. Zonas de vegetación y concentración de 
sales del agua de mar en el fiordo de Ise (costa bál
tica danesa). A, zona de Puccinellia; B, zona de 
Puccinellia y Juncus gerardi; C, zona de funcus ge
rardi y Festuca rubra; D, zona de Festuca rubra y 
Poa pratensis; E, zona de Poa pratensis y Festuca 

ovina (según MIKKELSEN, 1949). 

WoHLENBERG, entre otros, ha estudiado la distribución en zonas de la vege
tación de las playas del Mar del Norte en relación con el contenido en sal. STEI
NER (1935) ha expresado la distribución en zonas de las comunidades de halófi
tos extremas en la costa nororiental de los Estados Unidos a través de un perfil 
de líneas, mientras que ADRIANI ha presentado gráficamente la disminución de 
la concentración de sales del suelo y las variaciones en la vegetación de las la
gunas del Mediterráneo (Fig. 221). 

FIG. 221. Ordenación horizontal y ver
tical de las comunidades de halófitos en 
el Etang de Palavas, Montpellier, y con
tenido en sal del suelo en primavera y 

verano (según ADRIANI, 1934). 

1 Salicornietum herbaceae, 2 Salicornie
tum fruticosae, 3 Arthrocnemetum, 4 Ar
throcnemetum inicial, 5 suelo desnudo, 
6 Salicornietum fruticosae con Obione 

(H alimione). 

En el clima atlántico disminuye la concentración de sales de los suelos de 
halófitos al mismo tiempo que aumenta la humedad y disminuye el calor. Por 
eso es muy interesante la comparación de las comunidades de halófitos del Me
diterráneo y las correspondientes del Atlántico septentrional. 

Mientras que la concentración máxima anual en la solución salina en el 
estrato superior del suelo de las cinco asociaciones de halófitos en la costa ho-
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TABLA 34. Amplitud de la concentración de c1- en la solución del suelo de comunidades 
mediterráneas de halófitos durante el tiempo de vegetación (marzo a septiembre) 

en Montpellier 

Concentración de cloruro (% del peso) 

entre 2 y 4 cm entre 4 y 8 cm 
de profundidad en el suelo de profundidad en el suelo 

Mín. Media Máx. Mín. Media Máx. 
- - -

Arthrocnemetum, fase inicial ... ... ... 10,2 16,1 28,5 7,5 12,5 19,0 
Arthrocnemetum, fase óptima ... .. . .. . 3,9 11 ,1 18,1 4,8 9,7 15,5 
Salicornietum fruticosae ... ... ... ... ... 1,7 6,9 10,4 2,2 5,6 10,8 
Salicornietum herbaceae . .. ... .. . ... ... 2,2 10,8 25,0 1,9 5,5 9,1 
Salicornietum fruticosae, subasociación 

con Halimione portulacoides ... ... ... 0,24 5,4 11,7 0,23 4,0 7,2 
Asociación de Triglochin maritimum y 

Plantago cornuti ... ... ... ... ... ... ... 0,79 2,0 3,58 
Caricetum divisae ... ... ... ... . . . . . . . . . 0,09 0,5 0,76 
Estadio inicial del Molinietum mediter-

raneum ... .. . ... . .. ... .. . ... .. . .. . 0,01 0,15 0,25 

landesa oscila entre límites estrechos (0,32 y 2,17% de Cl), las cinco comuni
dades correspondientes de las lagunas del sur de Francia dieron unos valores 
máximos de 10,4 a 28,5% de Cl y las oscilaciones anuales son también en ellas 
mucho más considerables. 

En condiciones especiales (acción de succión y evaporación} pueden aparecer 
excepciones ocasionalmente. ScHRATZ (1936) cita un máximo absoluto de 15%, 
medido en la costa de Borkum. Una elevación de la concentración de este orden 
es sólo de corta duración. PoMPE (1940) indicó que en el lago Hidden tiene lu
gar en verano un ascenso de la disolución del suelo, mientras que en invierno 
tiene lugar un descenso. 

TABLA 35. Amplitud de la concentración de cloruro en la solución del suelo de comunidades 
de halófitos boreoatlánticos en los meses de verano en Holanda (ADRIANI, 1945) 

Concentración de cloruro (% del peso) 

entre o y 4 cm entre 4 y 12 cm 

1 

entre 12 y 20 cm 
de profundidad en de profundidad en de profundidad en 

el suelo el suelo el suelo 

Mín. Media Máx. Mín. Media Máx. Mín. Media Máx. 
-- - ---- - - --- - - - - - -- - --

Salicornio-Spartinetum .. . ... 0,70 1,01 1,35 0,62 1,22 1,55 0,67 1,08 1,41 
Puccinellietum maritimae ... 0,56 1,34 2,08 1,05 1,55 2,08 1,10 1,46 1,88 
Artemisietum maritimae, fa-

cíes de Statice ...... .. .... 0,40 1,29 1,86 0,83 1,37 2,02 0,98 1,28 1,78 
Artemisietum maritimae, fa-

cies de Halimione portula-

1 

coides ... ... ... ... ... ... 0,31 1,19 2,17 0,76 1,33 1,97 0,99 1,43 1,83 
Armerion maritimae ... ... 0,08 0,14 0,32 0,02 0,13 

1 
0,24 0,07 0,1 1 0,21 
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WALTER y STEINER (1936) y NAVALKAR y BHARUCHA (1949) dan datos del 
contenido en cloruros de los suelos tropicales de manglar, así como de sus osci
laciones temporales. 

Las plantas halófilas de las lagunas germinan en invierno y primavera. Su 
desarrollo principal coincide con el momento en que la concentración de sales 
es menor, después de las intensas precipitaciones. Al finalizar el verano, cuando 
el ascenso capilar de las sales ha alcanzado su máximo debido a que los rayos 
solares llegan a su máximo en intensidad, la mayoría de las plantas anuales han 
terminado ya su ciclo y los arbustos y matas están en fruto. Su sistema radical 
es débil y superficial para evitar el elevado contenido en sales del suelo a 25 ó 
50 cm de profundidad. 

Contenido en C/Na en ºloo 
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E so f----+-~---1---~----i 
u 
t:: 

"' o 
Qj 
~ 1001-----+---~r----t-----j 

<:: 

"' "e .g 150 

~ 
§ 
o 
et 2001-----+-- --11- FIG. 222. Aumento del contenido en ClNa con la pro

fundidad en el suelo en Rieucoulon, el 6 de junio (.) y 
el 9 de septiembre de 1907 (X) (dibujado según LAGATU 

y SICARD, 1911 , págs. 164 a 165) . 

Citaremos como asociaciones extremamente anastático perhaloides, muy bien 
definidas, de los suelos de ClNa de Europa meridional: asociación de Suaeda 
maritima y Kochia hirsuta de las playas, el Salicornietum radicantis (que soporta 
la inundación más larga), el Salicornietum fruticosae con Halimione portulacoi
des, que cubre superficies que se miden en kilómetros, y el Arthrocnemetum 
glaucae. Esta asociación característica, que soporta la concentración salina más 
elevada durante el mayor tiempo, rodea las lagunas saladas sin vegetación 
inundadas en invierno y que en verano se transforman en suelos poligonales 
con estructura columnar. Incluso después de varios días de lluvias pueden atra
vesarse estos lugares pobres en plantas sin que el pie se hunda perceptiblemente. 
Si se investiga el suelo inundado, cubierto de 5 ó 10 cm de agua, se verá que 
a 15 6 20 cm de profundidad ya está casi seco, es frágil y sin ninguna raíz. 

El Arthrocnemetum alberga, junto al Arthrocnemum glaucum generalmente 
predominante, ejemplares normalmente raquíticos de Salicornia fruticosa y Ha
limione portulacoides (todos nanofanerófitos) y terófitos de vida corta (Spheno
pus divaricatus, Frankenia pulverulenta, Sagina maritima, Hutchinsia procum
bens y más raramente Bellis annua), que brotan después de las lluvias primave
rales y cuyas raíces penetran muy pocos centímetros. Los arbustos tienen tam
bién raíces superficiales. Pueden levantarse fácilmente las matas exuberantes de 
Arthrocnemum, generalmente de varios metros de ancho, semejantes a enormes 
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tortugas, junto con sus raíces. Se ve entonces que el sistema radical, bien des
arrollado y dirigido en todas direcciones, es una espaldera con ramificaciones 
principales y secundarias fuertes en el estrato superior del suelo y tan sólo pe
queñas raíces absorbentes perpendiculares que no sobrepasan los 15 cm. 

En climas extremadamente húmedos las comunidades de halófitos están limi
tadas generalmente a cinturas costeras muy estrechas, lavadas, por lo menos de 
cuando en cuando, por la marea . Lotus comiculatus, Potentilla anserina y otros 
glicófitos penetran en el SW de Irlanda hasta la zona más externa de vegetación 
formada por el Agropyretum . La concentración de sales es relativamente baja 
e intensas las pérdidas de sal del estrato superior del suelo. Incluso pueden de-

Fw. 223. Limoniastro-Nitrarietum en Chott el Djerid, Sáhara tunecino. (Foto HuECK, 
excurs. S.I.G.M.A.) 

mostrarse tales pérdidas en las playas mediterráneas (véase BR-BL. y col., 1958). 
Como comunidades iniciales de suelos arenosos y fangosos desnudos, inundados 
de vez en cuando por agua salada, se implantan en las costas norteuropeas y 
mediterráneas comunidades de esquizofíceas compuestas por Microcoleus chtho
noplastes, Lyngbya, etc. W ARMING y GRA.BNER (1918} citan en las costas areno
sas de Dinamarca comunidades de cianofíceas y diatomeas, que pegan entre sí 
los granos de arena con sus cápsulas y vainas de mucilago y dan lugar a for
maciones semejantes a costras por debajo de la superficie de la arena (véase 
página 178). Estas asociaciones pioneras colaboran en la formación del estrato 
superficial del suelo, con lo que resultan así lugares de germinación para plantas 
superiores. 

Casi en ningún otro lugar, en el desarrollo sucesivo natural de la vegetación 
y del suelo, se muestra una abundancia tan interesante de problemas fitosocioló
gicos como en las costas extensas y bajas de la desembocadura de los grandes 
ríos. Es evidente su importancia práctica al intentar ganar terrenos de cultivo 
y de pastoreo, así como para el establecimiento de lugares de residencia. 
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En este momento se están realizando investigaciones muy completas en el 
Zuidersee, donde se han ganado recientemente grandes superficies de suelo y se 
están desalinizando, lo mismo que en las costas del norte de Alemania y del 
sur de Francia. 

Vegetación de los suelos con sulfatos de sodio y de magnesio. En presen
cia de materia orgánica el azufre elemental pasa rápidamente a sulfato. Los sue
los de sulfatos se extienden sobre grandes superficies de terreno en las regiones 
secas del sureste de Europa, Persia y Asia central, los estados occidentales de 
Norteamérica y Africa del Norte y otros lugares. Son principalmente suelos só-

Serie del Solonchak Serie del Sofonetz 
?; 

b 

FIG. 224. Zonas de vegetación sobre un solonchak y un solonetz junto al lago de 
Neusiedl (realizado según WENDELBERGER, 1947). 

1 charco con sosa: Parvopotameto-Zanníchellíetum; 2 playa: Crypsídetum; 3 zona afectada 
por el oleaje: Scírpetum; 4 hondonada: asociación de funcus y Scorzonera; 5 zona inun
dable: asociación de Puccínellia y · Aster, o bien «Szíkfok» sobre solonetz: Puccínellietum; 
5a gargantas del «Szíkfok»: As. de Pholíurus y Plantago; 6 borde del charco: As. de Carex 
y Taraxacum; 7 pequeños bancales: Staticí-Artemisietum; 8 convexidades: As. de Festuca 
y Centaurea. a, límite de la inundación anual en primavera; b, límite del alcance de la 

humectación en verano. 

dicos, a veces de carácter desértico, que en no pocas ocasiones están recubiertos 
por una costra salina blanca como la nieve. Los sulfatos aparecen generalmente 
en forma de mirabilita (sal de Glauber) (S04Na2) o epsomita (S04Mg); el 
S04Ca es más raro. En ocasiones pueden predominar los cloruros. 

Vegetación de los suelos de sosa. KERNER describió en sus rasgos princi
pales la vegetación de halófitos del gran Alfold de Hungría en su obra clásica 
«Vida vegetal de los países danubianos» (1863). A partir de entonces se ha tra
tado con profundidad en una serie de trabajos la composición de la vegetación 
salina panónica, últimamente de un modo especial por VoN Soó y su escuela 
en la misma Hungría, por WENDELBERG en la región austriaca, por SLAVIC en 
la parte yugoslava junto a las tierras bajas húngaras y por TOPA en Rumania sep
tentrional. Deben diferenciarse (de acuerdo con WENDELBERGER, 1950) dos zo
naciones distintas para toda la región panónica. 

Una, sobre suelos solonchak ricos en cal con nivel alto del agua freática, 
que se inundan en cada primavera y que en verano, debido al ascenso capilar 
del agua, se enriquecen en sal y muchas veces también presentan eflorescencias 
de sosa en forma de copos de nieve, en los que se hunde el pie. 
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La otra, sobre suelos solonetz, pobres en cal pero saturados con iones Na+, 
que no son alcanzados por ias inudaciones anuales. 

Ambas series de vegetación pueden dividirse (basándose en RAPAICS y WEN
DELBERGER, 1950) en una 5erie de pequeños biótopos con sus correspondientes 
comunidades y según el contenidó en sal (véase Fig. 224 ). 

En ambos tipos de suelos, las zonas de vegetación se ordenan según el con
tenido decreciente en sal. Los suelos de sosa del gran Alfold pueden recono
cerse también cualitativamente con facilidad a través de las comunidades vege
tales y representarse cartográficamente, lo que es muy ventajoso en la mejora 
de suelos (VoN Soó, 1947) . 

FIG. 225. Variante del Astero-Triglochinetum con Limonium gmelini en Rumania 
septentrional. (Foto TOPA.) 

Los mayores contenidos en sosa (0,06 a 0,48% de C03Na2) los soporta la 
asociación de Camphorosma annua (con Artemisia monogyna, Puccinellia limo" 
sa y Spergularia marginata, entre otras), la asociación de Lepidium crassifolium 
(con Puccinellia 'limosa, Plantago marítima: C03Na2 0,24 a 0,46% en la rizos
fera) y una comunidad con Suaeda marítima, Aster pannonicus, Puccinellia li
mosa, etc. (C03Na2 0,27 a 0,70% ). El contenido en sosa es esencialmente menor 
en la llamada asociación de Agrostis alba (con Alopecurus pratensis, Trifolium 
fragiferum, Achillea asplenifolia y Taraxacum bessarabicum). 

El geófito rizomatoso Distichlis spicata (gramínea), el «pasto salado», forma 
en Argentina poblaciones de 15 a 25 cm de altura, bastante abiertas , acompañado 
por algunas especies débilmente halófilas, entre otras, Lepidium spicatum, L. pa
rodii, Spergularia grandis, Melilotus indicus y funcus acutus (las dos últimas 
están también en comunidades débilmente halófilas de la región mediterránea) 
(RAGONESE y CüVAS, 1947). 
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Nuestras especies nitrófilas Cynodon dactylon y Chenopodium murale se pre
sentan también ocasionalmente. Estas comunidades argentinas de halófitos po
drían corresponder a la clase Distichlietea, vicariante en Suramérica y relaciona
da con las europeas Salicornietea y Juncetea maritimi. 

Los trabajos de VILENSKY (1924), KULTIASSOFF (1926), KELLER (1923, 
1927) y BERG (1958), entre otros, dan información acerca de la vegetación de 
los suelos salinos transcáspicos y del sureste de Rusia . Los géneros suculentos 
de las Quenopodiáceas: Suaeda, Salsola, Anabasis, Halimocnemis y Haloxylon 
alcanzan allí el mayor desarrollo. Entre los no suculentos son especialmente 
significativos Limonium, Frankenia y Cressa, cuyo aparato glandular excreta 
grandes cantidades de sales fácilmente solubles (S04Na2, ClNa) . Se han obser
vado también excreciones semejantes de sales en hojas de Limonium, Limonia
strum, Frankenía, Tamarix y Cressa en lE[s estepas salinas de Europa meridional y 
Africa septentrional, y en especies del manglar (A vicennia, Aegiceras, Acanthus 
ilicifolius), así como en Armería, Limoníum y Glaux maritima en la costa sep
tentrional de Alemania. La sal que se observa por las mañanas sobre las hojas 
se debe, según RuHLAND (1915), a excreciones nocturnas de soluciones acuosas , 
que liberan las células vivas del exceso perjudicial de sal. La presión osmótica 
en las células de la epidermis de la hoja puede llegar a 165 atmósferas en el 
Límonium gmelini investigado por RuHLAND. MONTFORT (1922) ha estudiado 
con más detalle · la excreción de sales en Limonium vulgare y Armería marítima 
y ve ahí una demostración de la absorción ilimitada de agua debido al fuerte 
poder de succión de las raíces. 

Las plantas suculentas de los súeli'is -solonchak del sureste de Rusia se unen, 
como en los suelos salinos mediterráneos, según la concentración de sales y la 
humedad, en distintas comunidades, muchas veces ordenadas en zonas. BoRrs 
KELLER (1923) distingue en la estepa desértica de Sarepta junto al Valga, tres 
«asociaciones» de especies anuales según el contenido decreciente del suelo en 
sal y en humedad; las asociaciones de Salicornia herbacea, de Suaeda marítima 
y de Petrosimonia crassifolia y dos asociaciones de matas: la asociación de Ha
locnemum strobilaceum y la de Halimione verruciferum. 

Más distintas parecen las asociaciones del solonchak de la Estepa del Ham
bre de Asia occidental (véase PAULSEN, 1912). Según SPRYGIN y PoPow en el 
Turquestán a medida que disminuye el contenido en sal y en humedad del 
suelo, pueden distinguirse nueve pequeñas comunidades basadas en las especies 
dominan tes: 

contenido 
decreciente 

en sal 

Comunidad de Salicornia herbacea 
Comunidad de Halocnemum strobilaceum 
Comunidad de Halostachys caspica 
Comunidad de Kalidium caspicum 
Comunidad de Suaeda arcuata 
Comunidad de Salsola crassa 
Comunidad de Salsola lanata 
Comunidad de Artemisia maritima 
Comunidad de Anabasis salsa 

Anabasis salsa debe habitar sobre suelos ricos en Na y Salsola y Artemisia 
sobre suelos ricos en Mg y Ca. En regiones desérticas y semidesérticas los sue
los están poco desarrollados y el humus es escaso. La descomposición de los com
ponentes orgánicos bajo la influencia de los bacterias aerobios es muy rápida. 
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En las estepas del interior de Asia, los suelos solonchak sólo se desarrollan allí 
donde el agua de la capa freática alcanza la superficie (BERG, 1958). 

El saxaul negro o del solontchak, indicador de la acumulación de sulfatos y 
representante de una forma vital particular, constituye poblaciones a veces puras 
que pueden alcanzar de 4 a 6 m de altura en los desiertos de Karakum y Ky
sylkum. 

Los suelos solonchak del norte de Africa coinciden ampliamente con la ve
getación halófila de Europa meridional. Han sido estudiados por BRAUN-BLAN-

FIG. 226. Halocnemum strobilaceum como pionero de suelos muy salinos en el Chott el 
Djerid. Al fondo, la asociación de Halocnemum y Frankenia reuteri. 

(Foto excurs. S.l.G.M.A.) 

QUET (1949), GUINOCHET (1951) y SIMONNEAU (1953). Los pantanos salados del 
Chott están rodeados por una banda amp}ia de halófitos extremos (Halocnenium 
strobilaceum, Arthrocnemum glaucum, Salsola oppositifolia, Frankenia reuterii). 
En situación algo superior se encuentra una zona de vegetación formada por Li
moniastrum gouyonianum y Nitraría retusa,· en ella no hay protohalófitos. Bu
ROLLET (1927) y S1M:ciNNEAU (1953) describen una comunidad de terófitos po
bre en especies, donde Halopeplis amplexicaulis puede llegar a formar poblacio
nes puras en puntos determinados. Resulta dudoso qtie las comunidades halófi
tas antes citadas estén condicionadas por la presencia de sulfatos. 

Mientras que Halocnemum strobilaceum es también un componente impor
tante de la vegetación halófita de las orillas de las Chotts norteafricanas (Fig. 226), 
la comunidad de Anabasis salsa del Asia central está representada en los suelos 
sulfatados del norte de Africa por la asociación de Anabasis aphylla. 

KEAR.t'IEY, BRIGGS, SHANTZ, McLANE y PIEMEISEL, entre otros, han realizado 
un estudio ejemplar de la vegetación de los suelos sulfatados del oeste norte-
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americano. Sobre suelos que contienen predominantemente cloruros y también 
abundantes sulfatos, se presenta en el sur de Arizona y en las regiones secas 
de California la asociación de desertsage (Atriplex polycarpa), dominando sobre 
las laderas con inclinación media, que se humedecen de cuando en cuando por 
el agua de lluvia que desciende por la vertiente. La comunidad de Pickleweed 
(Allenrolfea occidentalis) ocupa áreas mucho más extensas. Habita sobre los sue
los más ricos en sal, que únicamente soportan algunas hierbas y arbustos, pero 
no las plantas anuales. En la región del Gila River la compuesta Pluchea se
ricea (Arrowweed) forma sobre los suelos sulfatados una comunidad impenetra
ble de la altura de un hombre. 

Suelos salinizados con sulfatos y cloruros se observan también en las regio
nes esteparias argentinas. RAGONESE y CovAs (1947) describen su vegetación. 
Una asociación de Salicornia ambigua y Sesuvium portulacastrum ocupa amplios 
espacios en la laguna Picaza en la provincia de Santa Fe. El suelo contiene las 
siguientes sales solubles (miligramos % de suelo seco): ClNa 470, S04Na2 266, 
C03Na:z-CÜ3HNa 146. Este suelo, como todos los demás semejantes, es muy 
alcalino (pH 9,0). La vegetación, suculenta, presenta una semejanza sorprenden
te con las comunidades europeas del Salicornion. Entre las matas aparece el sue
lo salino desnudo. En los lugares más salados predominan casi exclusivamente 
Salicornia ambigua y Sesuvium (cobertura alrededor de un 40%); si el conte
nido en sal es algo menor aparecen también: 

'~ Lepturus (Pholiurus) incurvatus 
Puccinellia glaucescens 
Sporobolus pyramidatus 
Sporobolus phleoides 
Suaeda patagonica 
Spergularia grandis 
Plantago myosurus 

Polygonum striatum 
Chenopodium macrospermum 

* Spergularia salina 
·~ Frankenia pulverulenta 

Cressa truxillensis 
* Heliotropium curassavicum 

Con excepción del Sesuvium son los mismos géneros que participan en la 
vegetación halófita europea; en cuatro casos ("') coinciden incluso las especies. 

Esta vegetación halófita argentina parece pertenecer también a la clase de 
vegetación plurirregional, muy extendida, de los Salicornietea. 

Sulfobacterios. En la naturaleza están muy extendidos los sulfobacterios, que 
realizan la oxidación del sulfhídrico (SH2). Forman comunidades muy extensas 
en el lodo de las aguas; estas comunidades se ponen ya de manifiesto por la 
coloración y olor desagradable del SH2 liberado en la descomposición de los res
tos de vegetales y animales. 

Juegan un papel importante en el ciclo del azufre, ya que transforman el 
sulfhídrico, perjudicial para los organismos superiores, en sulfatos, útiles para 
las plantas en la síntesis proteica. 

Los verdaderos sulfobacterios almacenan el sulfuro de hidrógeno oxidado 
en forma de esferas brillantes de azufre en el interior de sus células, para trans
formarlo hasta ácido sulfúrico. El ácido sulfúrico neutraliza a los mono y bi
carbonatos que se encuentran en el agua, hasta sulfatos. La ecuación es: 
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Comunidades de los sµlfatos. Las comunidades de sulfobacterios están muy 
extendidas en las cubetas cerradas de las regiones cálidas en las que se da gran 
producción de materia orgánica, como en las lagunas del Mediterráneo o en el 
Mar Negro, que se comunica únicamente con el Mediterráneo a través del estre
cho del Bósforo, de tan sólo 50 m de profundidad. Así se imposibilita un ínter-
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Fw. 227. Sulfobacterios de la asociación de Beggiatoa alba. 

1 Thiospirillum Winogradskii, 2 Chromatium Okenii, 3 Beggiatoa alba, 4 Thiotrix nívea. 

cambio entre las capas profundas del agua, y por putrefacción y desulfuración 
se acumula en el fondo sulfhídrico, que en el límite inferior de las capas supe
riores de agua, que están oxigenadas, es oxidado por los sulfobacterios. Por ello, 
la vida animal está limitada en este mar con sulfhídrico a los 200 m superiores; 
una fauna de profundidad falta por completo. 

Según el contenido en SH2 en los bordes de las lagunas de Montpellier pue
den diferenciarse tres comunidades de sulfobacterios (véase VAN DER HoEK, 
1960). H. MEIER (in litt.) cita, como comunidad que soporta el mayor conteni
do en sulfhídrico, una comunidad que se encuentra bajo acumulaciones Ulva Tac-
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tuca y Enteromorpha sp., entre otras algas, y que contiene numerosos flagelados 
y espirilos, aunque pocos bacterios purpúreos del azufre. 

Al cabo de poco tiempo se enriquece en estos últimos, y cuando el contenido 
en SH2 ha disminuido se forma una comunidad donde dominan los rodobacte
rios (Thiocystis, etc.), cuya coloración roja vinosa es muy llamativa (véase pá
gina 177). 

Al aumentar el suministro de oxígeno predominarán las especies incoloras 
de Beggiatoa (B. alba, B. leptiformis), que con abundantes diatomeas forman la 
asociación de Beggiatoa alba. 

Vegetación de sulfataras y fumarolas. Mientras que la vegetación de haló
fitos de los desiertos y estepas se compone predominantemente de xerófitos, las 
comunidades de las sulfataras y fumarolas tienen siempre un carácter mesofítico. 
La vegetación mejor estudiada, incluso a nivel histológico, es la de las fuentes 
sulfurosas de Java. La superficie del suelo tiene un recubrimiento amarillo y 
blancd debido al azufre y sus compuestos; las fuentes que echan vapores son 
ricas en alumbre. Donde mejor se desarrolla el elegante helecho Pteris incisa 
es sobre estos suelos de azufre pastosos; Polypodium vulcanicum se presenta 
incluso sobre piedras rociadas por agua caliente, en ocasiones a 75º. Según HoL
TERMANN (1907), los arbustos dominantes Agapetes vulgaris y Rhododendron 
retusum están recubiertos totalmente por una precipitación amarillenta resultan
te de los vapores de azufre. A pesar de todo, las hojas permanecen con un color 
verde fresco e incluso en el lodo caliente alrededor de las solfataras hirvientes 
florecen y fructifican los arbustos. La anatomía foliar de todas las especies estu
diadas se caracteriza por la ausencia de adaptaciones xerofíticas. 

BRUNEAU DE MIRÉ y QUÉZEL han descrito una comunidad muscinal con al
gunos helechos, rica en especies, en la garganta de fumarolas en los volcanes 
del Tibesti (véase pág. 696). 

5. Economía hídrica del suelo y vegetación 1 

El agua en el suelo. El agua es acumulada en el suelo de formas muy di
ferentes. 

El agua de hidratación se fija por fuerzas eléctricas a superficies cargadas 
o polares, esto es, sobre iones, sobre todos los minerales y sobre la mayoría de 
los compuestos orgánicos (humus). La molécula de agua tiene un carácter di po
lar acentuado: el oxígeno constituye el polo negativo y los dos hidrógenos, que 
forman un ángulo de 104º con el oxígeno, representan el polo positivo. 

Los llamados acuo-complejos de aluminio (cuya composición varía según el 
pH entre, por ejemplo, [Al(H20)6]3-, [Al(OH3)•3H20]' y [Al03·3H20]3

--'), son 
combinaciones claramente definidas. 

El agua de cristalización está unida por fuerzas reticulares, por ejemplo, en 
el yeso, SQ4Ca·2H20. 

Agua unida osmóticamente. 
Agua capilar retenida por tensión superficial en los poros finos. 
El agua remanente está sometida exclusivamente a la fuerza de la gravedad, 

pero no puede salir del suelo para llegar al subsuelo permeable, porque en el 
suelo hay un horizonte impermeable, o por lo menos poco permeable. En este 
caso se habla también de «humedad en capas». 

1 Revisiones bibliográficas: véanse también RrcHARDS y WADLEIGH, 1952. 
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El agua freática y el agua en capas fluyen libremente dentro del suelo por 
encima de un horizonte impermeable del subsuelo. 

El agua gravitacional se mueve libremente por el suelo siguiendo la .fuerza 
de la gravedad. En un perfil se encuentra sólo ocasionalmente después de las 
lluvias. 

Simplificando, se diferencia muchas veces tan sólo entre agua del suelo libre 
y ligada. 

Por último, en la atmósfera del suelo se encuentra vapor de agua. 
El contenido en agua del suelo no depende únicamente de sus componentes 

y de sus estructuras, sino también de los factores externos, como el estado del 
tiempo y la vegetación. Está sometido, por tanto, a intensas oscilaciones. Valores 
característicos del contenido en agua del suelo se pueden obtener únicamente 
bajo condiciones standard. 

Según BURGER (1922), la capacidad hídrica corresponde, por ejemplo, a la 
cantidad de agua que desprende un suelo natural al secarse a 105º, después de 
haberlo saturado totalmente de agua por inmersión y haberlo dejado escurrir 
posteriormente. En este método, sin embargo, los meniscos de la parte inferior 
de la muestra impiden el desprendimiento del agua excedente, que no quedaría 
retenida en condiciones de campo. La capacidad hídrica se expresa normalmente 
en porcentajes de volumen. 

La capacidad de campo indica cuántos gramos de agua contienen 100 g de 
suelo al cabo de dos o tres días después de unas lluvias abundantes, que lo ha
bían saturado de agua, y cuando no se presentan pérdidas por evaporación ni a 
través de las plantas (VEIHMEYER y HENDRICKSON, 1931). 

Se denomina punto de marchitez permanente el contenido en agua del suelo 
(g H20/100 g de suelo seco) en el momento en que las plantas empiezan a mar
chitarse de un modo irreversible (BRIGGS y SHANTZ, 1912). Según las investiga
ciones realizadas hasta el momento, todas las plantas sobre un suelo determi
nado empiezan a marchitarse aproximadamente con un mismo contenido en 
agua, de modo que el punto de marchitez permanente representa un valor ca
racterístico para un suelo. 

La diferencia en el contenido hídrico entre la capacidad de campo y el pun
to de marchitez permanente indica la cantidad de agua ligada que pueden ab
sorber las plantas (agua útil del suelo). 

BucKINGHAM (1907) ha introducido la energía libre como medida de la in
tensidad de la fijación del agua en el suelo. La energía libre es igual al trabajo 
que puede desarrollar el agua cuando pasa del suelo a una superficie libre de 
agua. Esta se toma convencionalmente como nivel cero. Por tanto, la energía 
libre del agua del suelo es negativa, ya que hay que utilizar energía para sepa
rarla del suelo. 

En lugar de la energía libre se determina frecuentemente la presión de suc
ción con que es retenida el agua en el suelo, que representa igualmente una 
presión de agua negativa. Normalmente se mide a través de la presión expresa
da en centímetros de columna de agua que hay que utilizar para extraer el agua 
del suelo. 

La intensidad de fijación del agua alcanza valores muy elevados. De un 
modo semejante al pH, se utiliza el pF para simplificar el modo de expresión 
(SCHOFIELD, 1935). 

Aumentando la presión de succión o sometiendo a presiones cada vez mayores 
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una muestra de suelo, podrá ir separándose el agua cada vez más intensamente 
fijada. La cantidad de agua separada puede representarse frente al pF, con lo 
que se obtiene la llamada curva de deshidratación o sordón. 

Si, para simplificar, se desprecia el agua coordinada, de cristalización y de 
hidratación, en un suelo con avenamiento normal, habrá que considerar única
mente el agua capilar, que es la que está sometida a las oscilaciones rápidas de
bidas principalmente al estado del tiempo. (La presión osmótica de la solución 
del suelo es pequeña en los suelos con avenamiento normal.) El peso de la co
lumna de agua izada es igual a la fuerza de sordón en los capilares. Para poros 
circulares puede calcularse (DoNAT, 1937): 

Peso de la columna de agua=fuerza de sordón, 

donde: 

r•1T·h·p·g=2rS cos 8, 

r=radio del capilar, en centímetros; 
h =altura de la columna de agua, en centímetros (=presión necesaria 

para vaciar el capilar); 
p =densidad del agua; 
g =aceleración de la gravedad ( = 981 cm/s2

); 

S=tensión superficial (para el agua, a 25º C=72 din/cm); 
8=ángulo del menisco (para el agua en el suelo=Oº). 

De aquí puede calcularse el diámetro del poro: 

d= 2r= 4· 72 _ 0,294 
981 ·h h 

cm 

Los pF de la curva de deshidratación pueden correlacionarse, por tanto, con 
el diámetro de los poros. A la capacidad de campo le corresponde una presión 
de succión aproximada de 1/3 de atmósfera, o un pF de 2,5 y un diámetro ca
pilar de 8,5 ¡.;.,; al punto de marchitez permanente le corresponde una presión 
de succión de unas 15 atmósferas, o un pF de 4,2 y un diámetro capilar de 0,2 µ,. 

Los poros con un diámetro superior a 8,5 .¡.;., están normalmente llenos de 
aire; se los denomina poros gruesos. Los poros de diámetro comprendido en
tre 8,5 y 0,2 µ, contienen el agua utilizable del suelo; se les denomina poros 
medios. Los poros con diámetro inferior a 0,2 µ, se llaman poros finos. 

La figura 228 representa las condiciones para un suelo arenoso y otro limo
so. El suelo arenoso contiene en la capacidad de campo aproximadamente un 2% 
de agua y el limoso un 28%; en el punto de marchitez permanente contienen 1 
y 8%', respectivamente. El suelo arenoso contiene, pues, 1 % de agua utilizable 
y el limoso 20 % . Este ejemplo muestra claramente que un determinado conte
nido en agua no indica demasiado por sí solo, sino que hay que saber también 
la fuerza de fijación del agua. 

Movimientos del agua en el suelo. Si el agua se distribuye irregularmente 
en el suelo, se establece una tendencia a la uniformación. El agua ligada más dé
bilmente, con mayor contenido energético, se mueve hacia los lugares con agua 
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más fuertemente ligada, hasta que el contenido energético del agua fijada sea 
igual en todo el suelo. 

Cuando se llenan con agua todos los poros de un material homogéneo, la 
permeabilidad depende, según la ley de DARCY, de la diferencia de presión y de 
la cuarta potencia del radio del poro. En un suelo heterogéneo, la permeabilidad 
del suelo aumenta aproximadamente con el cuadrado del radio medio del poro. 

En los suelos no saturados de agua la permeabilidad depende del contenido 
en agua. Para un contenido hídrico medio el movimiento del agua se realiza 

FIG. 228. Curva de deshidratación de 
una tierra parda limosa formada sobre 
loes bajo un Querco-Carpinetum y de 
un suelo de ribera bajo un cultivo de 

álamos (según F. RICHARD, 1955). 
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principalmente en los capilares. Si el contenido en agua es bajo, el agua puede 
moverse únicamente formando revestimientos delgados sobre la superficie de las 
partículas de suelo («transporte del agua en película») y en los suelos «secos», 
donde el agua ya no forma una fase continua, el movimiento del agua sólo se 
realiza en fase gaseosa. Todos estos movimientos son muy lentos. 

El contenido en agua de la mayoría de los suelos con avenamiento normal 
está sometido a grandes oscilaciones. Así, un suelo sufre pérdidas de agua por 
escurrimiento superficial, por infiltración, por corrientes laterales, por evapora
ción y por consumo de las plantas. Recibe agua por las precipitaciones, el agua 
de condensación, inundaciones, el agua en capas y la freática, así como a tra
vés del agua higroscópica. 
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. Economía del agua. Simplificando, los suelos pueden clasificarse según la 
economía hídrica en: 

Muy secos: contenido en agua generalmente por debajo del punto de mar
chitez permanente. 

Secos: contenido en agua generalmente cercano al punto de marchitez per
manente. 

Subhúmedos: contenido en agua generalmente entre la capacidad de campo 
y el punto de marchitez permanente. 

Húmedos: contenido en agua generalmente algo superior a la capacidad de 
campo. 

Mojados: contenido en agua considerablemente superior a la capacidad de 
campo. 

De humedad variable: contenido en agua a veces considerablemente supe
rior a la capacidad de campo y a veces considerablemente inferior a ella, esto 
es, entre subhúmedo y mojado. 

Encharcados: el contenido en agua alcanza generalmente la saturación. 
De ribera: suelo anegado temporalmente por el agua del río. 
Inundado por las mareas: inundaciones y épocas secas alternan con las 

mareas. . 
Señales de una humidificación permanente son, por ejemplo: 

1. Coloración gris verdosa hasta azulada de los horizontes minerales (re
ducción completa de los compuestos minerales reducibles, especialmente del 
hierro= gleificación total) . 

2. Estructura primitiva; falta de toda clase de grietas o agregación en ho
rizontes ricos en arcilla y humus. 

3. Conservación de los materiales que forman el humus. 
4. Ausencia de raíces vivas. 

Señales de una humidificación periódica son, por ejemplo: 

1. Coloración gris del horizonte mineral con mancha.s de herrumbre, sobre 
todo canales de las raíces con recubrimiento o incluso rellenos de herrumbre 
(gleificación intensa); o bien 

horizontes minerales con manchas color de herrumbre y otras gris pálido y 
con muchas concreciones de hierro y manganeso; conductos de las raíces des
coloridos en su interior y con manto externo oxidado (marmorización, pseudo
gleificación); 

horizontes minerales de color gris parduzco o herrumbroso, con manchas 
pálidas y conductos de las raíces pálidos, con muchas concreciones de hierro y 
manganeso (gleificación débil). 

2. Descomposición de los materiales formadores de humus muy inhibida. 
3. Olor a SH2 del suelo puesto recientemente en contacto con el aire. 
4. · Formación de grietas en suelos ricos en . arcilla con estructura primitiva 

(transición a estructura prismática) . 
5. Pocas raíces. 

Señales de sequedad son, por ejemplo: 

1. Falta de descomposición de la hojarasca. 
2. Eflorescencias de cal, sobre todo en la parte inferior del esqueleto (mu

chas veces difícil de diferenciar de la toba precipitada por el agua remanente). 
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3. Gran número de insectos y caracoles sobre y en el suelo, aglomeracio
nes de lombrices, con frecuencia muchas hifas de hongos en el suelo. 

4. A1 -eventualmente también Ar- intensamente grumosos, horizontes in
feriores con muchas grietas si son ricos en arcilla. 

5. Raíces principales poco desarrolladas, por ello aglomeración muy densa 
de pequeñas raíces. 

Métodos de determinación. En la Fitosociología práctica se ha usado ge
neralmente le método de BuRGER (1922) para determinar la capacidad hídrica: 
determinación del contenido en agua de muestras tomadas de su situación na
tural que se sumergen cuidadosamente y luego se dejan gotear. 

En lugar de la capacidad de campo se determina frecuentemente el equiva
lente de humedad que es semejante. Se realiza con una centrifugación a 1000 ve
ces la aceleración de la gravedad. 

El agua unida con menos fuerza se determina normalmente con las llamadas 
placas porosas, o tensiómetros, sobre los que se ejerce una determinada presión 
de succión mediante una columna de agua de longitud determinada. 

Para la determinación del agua fijada con más fuerza, por ejemplo, la del 
punto de marchitez permanente, se necesitan los llamados aparatos de presión 
de membrana, con los que se somete la muestra de suelo a una sobrepresión 
de aire en uno de sus lados. 

En lugar del punto de marchitez permanente se ha calculado también el lla
mado coeficiente de marchitez según la siguiente fórmula: 

equivalente de humedad 
CM 

1,84 
(BRIGGS y SHANTZ, 1913.) 

Para medidas continuas resulta apropiada la capacidad de conducción eléc
trica de bloques de absorción calibrada que se han enterrado en el suelo y que 
están constantemente en equilibrio con la humedad del suelo. 

Ultimamente se ha utilizado también la absorción de neutrones para la de
terminación de los contenidos de agua de suelos. 

Importancia de la economía hídrica para el suelo. El agua en el suelo es en 
primer lugar el medio de reacción para la mayoría de los procesos químicos, ya 
sea meteorización, humificación o depósito. El depósito de materias disueltas o 
en suspensión coloidal va unido a la presencia de agua líquida libre. Si ésta es 
consumida por la transpiración de las plantas o por evaporación, los materiales 
solubilizados precipitan y se forma un horizonte de acumulación. El suelo pue
de recibir con otras aguas de procedencia remota sustancias disueltas, que se 
acumulan definitivamente en él, como, por ejemplo, concreciones de cal o hidró
xido de hierro a partir del agua freática. E~ estado de hidratación de los coloides 
y con ello la accesibilidad de las superficies internas y externas de cada una 
de las partículas depende del contenido en agua. Al aumentar el contenido en 
agua, la consistencia del suelo pasa del estado duro al plástico y, por último, al 
estado líquido. 

Las hidrataciones y deshidrataciones alternantes provocan la formación de 
grumos en suelos arcillosos. La economía hídrica influye marcadamente sobre 
la aireación y la temperatura (véase más abajo). Por último, los seres vivos del 
suelo son sensibles a la economía hídrica. 
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Agua del suelo y vegetación. Los requerimientos de agua de la vegetación 
son distintos según las especies, según el estado de desarrollo de las plantas y 
según las demás condiciones de crecimiento, como, por ejemplo, la temperatura 
y las disponibilidades de nutrientes. 

En el momento en que dejan de estar cubiertos los requerimientos de una 
planta, ésta empieza a marchitarse. Según MAXIMOW (1929), la marchitez es ya 
perceptible por una pérdida de turgencia antes de que se manifieste claramente 
1a pérdida de agua por pesada. La marchitez es, por tanto, un indicador muy 
sensible de cómo quedan cubiertos los requerimientos de agua; cuanto más tar
de se presenta, más resistente a la sequedad es la planta. 

La marchitez no depende tan sólo de las condiciones hídricas del suelo, sino 
también de las condiciones atmosféricas, y no en último término, tal como han 
demostrado STOCKER y KAUSCH (1952), depende también del crecimiento de las 
raíces, gracias al que las raíces absorbentes y los pelos radicales buscan el agua 
utilizable en los suelos secos. 

En la bibliografía fitosociológica el coeficiente de marchitez ha sido valo
rado sinecológicamente, sobre todo por los investigadores americanos. 

Las diferencias entre los coeficientes de marchitez de distintas comunidades 
pueden ser considerables. Suelos de comunidades con un elevado consumo de 
agua tienen un coeficiente de marchitez superior al de comunidades con un con
sumo inferior de agua. En otras palabras, las comunidades mesófilas se encuen
tran normalmente en suelos con elevada capacidad hídrica. 

El coeficiente de marchitez aumenta en el curso de las sucesiones mesofí
ticas con la evolución del suelo (acumulación de humus, etc.). FuLLER (1914) 
pudo ya demostrarlo en la región de los Grandes Lagos (tabla 36). 

TABLA 36. Sucesión en las dunas del lago Michigan (FuLLER, 1914). 

As . de As. de As . de As. de As. de 

Sucesión de comunidades Populus Pinus Quercus Quercus Fagus 
grandifolia-deltoides banksiana velutina rubra Acer 

Coeficiente de marchitez 
a 7 ,5 cm de profundidad ... 0,8 1,1 1,1 9,0 13,5 
a 25 cm de profundidad ... 0,8 1,0 0.9 9,5 9,5 

Evaporación 
(valores comparativos) ... ... 315 154 149 115 100 

Relación entre evaporación y 
agua utilizada . . . . . . . . . . . . . .. 11,7 10,7 9,37 2,78 1,81 

En el bosque climácico de Fagus grandifolia y Acer saccharum el coeficiente 
de marchitez es máximo y en el estrato herbáceo la evaporación es mínima. 

Al progresar la maduración del suelo y de la vegetación, se desplazan los 
contenidos en aire y agua del suelo, sobre todo en los estadios iniciales de la 
maduración. ZoNNEVELD (1958) da al respecto un ejemplo muy ilustrativo de la 
región de la desembocadura del Rhin (Fig. 229). 

ETTER (1943) ha investigado la capacidad hídrica y la aireación en el suelo 
d~l Querco-Carpinetum aretosum y luzuletosum (véase tabla 37). En el suelo 
de la subasociación con Arum maculatum, de granulación más fina, la capacidad 
hídrica es mayor y la aireación menor. 
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FIG. 229 . Relaciones volumétricas en el perfil de suelo de comunidades vegetales de la 
zona inundable cerca de la costa holandesa (según ZONNEVELD, 1958). 

La proporción de poros en un suelo de bosque de abeto y en otro de bosque 
planifolio mixto está representada en la figura 330 (F. RICHARD, 1955). El sue
lo de abeto es de granulación más fina, y a 70 cm de profundidad no tiene prác
ticamente ningún poro grande; este horizonte es muy poco permeable y provoca 
ocasionalmente el encharcamiento de las capas superiores de suelo. El bosque 
planifolio mixto es de granulación más grosera y su avenamiento es normal; la 
reserva hídrica útil es mayor. 

TABLA 37. Valores medios de las capacidades hídrica y aerífera (volumen en % del suelo 
bien constituido) de suelos del Querco-Carpinetum aretosum y luzuletosum de la meseta 

central suiza (ETTER, 1943). 

Querco-Carpinetum aretosum Querco-Carpinetum luzuletosum 
Profundidad en el 

suelo en cm 
Capacidad hídrica Capacidad aerífera Capacidad hídrica Capacidad aerífera 

% vol % vol % vol % vol 

0-10 51 ,9 5,8 45,7 10,0 
20-30 44,0 5,7 39,3 9,9 
50-60 42,6 4,0 39,2 6,2 
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VoN MüLLER (1956) ha estudiado profundamente los rnovirnientos del agua 
del suelo bajo comunidades de prados en el valle del Weser. Se representa en 
esquemas en colores rnuy expresivos la humidificación en dependencia con las 
precipitaciones. 
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FIG. 230. Distribución de los poros en un perfil de un pseudogley bajo una población 
de abetos en Langenthal (izquierda) y en una tierra parda bajo un bosque mixto de roble 

y fresno en Basilea (derecha) (según F. RICHARD, 1955). 

Cuando un río caya su lecho, la vegetación de las zonas inferiores pasa pau
latinamente a la de las superiores, debido al descenso del nivel del agua freática, 
hasta que se alcanza la clímax. La sucesión normal responde aquí a la zonación 
(véase TCHOU, 1949; Fig. 231). 

Modificaciones imprudentes de la economía hídrica, corno las realizadas para 
aumentar la superficie de cultivo, pueden actuar catastróficarnente sobre la vege
tación primitiva y conducen a una precipitación de las sucesiones . 

. ·. · ·~< -~ ~ ·~ ~ ~>.:~:·? 
"> 

Fw. 231. Zonas de vegetación en el Mosson, sur de Francia (según TcHOU, 1949). 

1 Scirpo-Phragmitetum, 2 Asociación de Carex riparia y Leucoium aestivum, 3 Holo
schoenetum, 4 Populetum albae, 5 Quercetum ilicis. 
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Las modificaciones por formación de turberas o por profundización del cur
so alto de un río se implantan también más rápidamente que la lenta colmata
ción de charcos y lagos (véanse SIEGRIST y GESSNER, 1925; Gonwrn y TANS
LEY, 1929; VOLK y BR.-BL., 1939). 

Acerca de las relaciones entre la economía hídrica y las comunidades de col
matación en aguas estancadas y corrientes tal como han sido tratadas con gran 
acierto por W. KocH (1926) y VoN MooR (1958), entre otros, volveremos más 
adelante (véase pág. 591) . 

Fw. 232. Salicornietum fruticosae en la Camarga, aspecto invernal. 

PALLMANN y HAFFTER ( 1933) han medido la permeabilidad del suelo al agua 
con cilindros de 30 cm de altura y 8 cm de ancho, que se introducían entre 
5 y 8 cm en el horizonte de humus en el matorral de rododendro (Rhododendro
Vaccinietum) de la alta Engadina y obtuvieron los siguientes resultados en diez 
experiencias (tabla 38). 

Entre los suelos que están ocupados por vegetación y los que no, reinan 
grandes diferencias. En los suelos de lagunas, compactos y sin plantas, por estar 
sobresaturados de sal, el agua se infiltra aproximadamente 30 veces más despa
cio que en el Arthrocnemetum inmediato y unas 150 veces más lentamente que 
en el Salicornietum fruticosae (Fig. 232). 
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TABLA 38. Tiempo de infiltración en el Rhododendro-Vaccinietum de la alta Engadina 
(véase PALLMANN y HAFFTER, 1933) 

Tiempo de infiltración en minutos 

Rhododendro-Vaccinietum 
Máximo· Medio Mínimo 

cembretosum ... ... ... . .. . .. . .. .. . ... 4,3 2,5 1,0 
extrasilvaticum ... . . . .. . . .. . .. ... . .. 4,8 2,8 1,5 
calamagrostietosum ... .. . . . . ... ... . .. 30,0 19,4 10,3 

En los suelos compactos de muchas comunidades mediterráneas hay que 
contar con tiempos de infiltración muy largos; las diferencias entre comunida
des forestales y de pastizales son aquí muy grandes. Los horizontes profundos 
de los perfiles de las tierras amarillas y rojas son casi impermeables, hecho que 
puede comprobarse muy fácilmente en un experimento de infiltración. Es muy 
grande el peligro de que el suelo superior se erosione debido a la destrucción 
de la vegetación o de operaciones de cultivo equivocadas y que los horizontes 
profundos impermeables pasen así a la superficie. 

6. Aireación del suelo y vegetación 1 

El aire del suelo. El aire llena todos los poros del suelo, siempre que no 
estén ocupados por agua. La suma de los poros llenos con aire y con agua es 
igual al volumen total de los poros del suelo. El contenido en aire para un vo
lumen dado de poros es, por ello, tanto menor cuanto mayor sea el contenido 
en agua. 

La capacidad de aire de un suelo corresponde según BuRGER ( 1922) a la can
tidad de aire, expresada en tanto por ciento del volumen de suelo, contenida 
por el suelo cuando está saturado con agua hasta la capacidad hídrica. 

El contenido en aire para la capacidad de campo es igual al volumen de to
dos los poros gruesos con más de 8,5 µ, de diámetro. 

Gracias a la actividad de los organismos del suelo y a la respiración de las 
plantas se consume constantemente oxígeno en el suelo y se libera anhídrido 
carbónico. La composición de la atmósfera varía así constantemente. Las reser
vas de oxígeno sólo son suficientes para muy poco tiempo, incluso en un suelo 
bien aireado . Un intercambio gaseoso rápido es condición indispensable para el 
buen desarrollo de las plantas y de la mayoría de los seres vivos del suelo. 

RoMELL (1922) encontró ya que el intercambio gaseoso en el suelo se pro
duce principalmente por difusión. Es, por tanto, proporcional a la sección total 
de todos los poros cuyo diámetro es mayor que el camino libre de la molécula 
gaseosa y a la temperatura absoluta del aire en esos poros . 

El intercambio gaseoso en la superficie de la raíz se realiza a través de una 
película de agua que opone una gran resistencia a la difusión (CURRIE, 1962). 

Métodos de determinación. El contenido en aire de un suelo se determina 
generalmente por diferencia entre el volumen total de poros y el contenido en 

1 Revisiones bibliográficas: véase también M. B. RussELL, 1952. 
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agua. El volumen total de poros se calcula a través de la densidad aparente 
(peso seco de un volumen determinado de suelo de estructura natural, tomado 
con un cilindro) y la densidad de los componentes sólidos del suelo. 

El contenido en aire de un suelo puede determinarse directamente con un 
aeropicnómetro, gracias al aumento de presión al disminuir el volumen gaseoso. 

El oxígeno de la atmósfera del suelo puede medirse en base a sus propieda
des paramagnéticas. Para ello basta con una muestra muy pequeña de aire que 
puede tomarse del suelo con una sonda. 

Para determinar la difusión en el suelo se utilizan sondas con agujeros llenas 
de nitrógeno, que pueden abrirse y cerrarse en el suelo y a través de las que puede 
difundirse el oxígeno hacia dentro y el nitrógeno hacia fuera. 

Como medida de la aireación del suelo se utiliza asimismo el potencial redox 
del suelo. 

Importancia de la aireación para el s_uelo. Las condiciones de oxidorreduc
ción del suelo dependen en primer lugar de la aireación. En condiciones oxi
dantes, el hierro, manganeso y azufre se encuentran en forma férrica, mangánica 
o de sulfato, mientras que los compuestos ferrosos, manganosos o los sulfuros 
sólo pueden formarse y conservarse en el suelo bajo condiciones reductoras. Se 
reconocen los suelos u horizontes con hierro ferroso debido a la coloración entre 
azul y verde pálidos que amarillea rápidamente al entrar en contacto con el aire. 

La descomposición total de la materia orgánica en el suelo conduce a C02, 
N03- y SOl- si la aireación es suficiente, mientras que en condiciones reduc
toras se produce CH4, Nz o s2-. La falta de oxígeno inhibe la descomposición; 
en determinadas circunstancias el material formador de humus no se descompone 
y se acumula formando turba. 

Los seres vivos del suelo son influidos en su mayoría por la aireación. Hay 
pocos microorganismos que se desarrollen bajo condiciones anaeróbicas. 

Aireación del suelo y vegetación. Las plantas, incluidas sus raíces, necesi
tan oxígeno para respirar. La aireación del suelo influye, por tanto, en la ab
sorción de agua y de nutrientes, en el metabolismo y en el crecimiento de las 
plantas (véase M. B. RussELL, 1952). El volumen de poro proporciona valores 
comparativamente útiles de la aireación del suelo, sobre todo en los suelos po
bres en esqueleto (véase tabla 39). 

TABLA 39. Valores medios del volumen de los poros en el perfil del suelo de algunas 
comunidades forestales (valores en %0) 

A1 (10 cm) ... .... .. 
Az (20 a 30 cm) ... .. . 
A3 (50 a 60 cm) ...... , 

542 
459 
435 

557 
492 
454 

590 
550 

519 
504 
458 

600 
tr B1 469 (90 cm) 
tr B2 4 77 (1 a 4 m) 
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Los suelos de prados tienen generalmente un volumen de poros menor que 
los suelos forestales y también una capacidad de aire menor. El volumen pro
medio de poros sup'one, por ejemplo, en el horizonte A1 del · 

Brachypodietum phoenicoidis del sur de Francia 
Cyperetum flavescentis del norte de Suiza 
Deschampsietum mediae del sur de Francia 

511 %o (SOROCEANU) 
424%0 (MooR) 
434%0 (BR.-BL. y 

PAWLOWSKI) 

ETTER (1943) obtuvo en el suelo finamente granulado del Querco-Carpine
tum aretosum una capacidad hídrica superior, pero una capacidad aérea inferior 
que en el suelo de granulación más gruesa del Querco-Carpinetum luzuletosum 
(véase Fig. 233). LEUTENEGGER (1950) obtuvo el mismo resultado, pero también 
oscilaciones mayores (tabla 40). 

" fQ 
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-•piedras+ IS! Tierra tiria= componentes sólldos, O Agua+¡¿¡ Aire= Votumen de los p.oros 

FIG. 233. Capacidades hídrica y aerífera en el perfil de dos subasociaciones del Querco
Carpinetum en la meseta central suiza (según ETTER, 1943). 

En los suelos muy compactos desciende la capacidad aérea a un 1 % o me
nos. MooR (1936) encontró en el Cyperetum flavescentis de Suiza valores de 0,4 
a 1,5% y ADRIANI (1945) de 3,6 a 5,7% en el Arthrocnemetum de las lagunas 
del Mediterráneo. 

El significado de la capacidad aerífera como factor ecológico diferenciador 
no debe sobreestimarse, ya que comunidades de ecología totalmente distinta, 
como el pastizal seco de Carex humilis y la turbera baja de los Molinietalia, 
tienen valores de aireación semejantes (véase VoLK, 1939; ZOBRIST, 1935). 
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TABLA 40. Capacidad aerífera en perfiles del suelo del Querco-Carpinetum 
aretosum y del Q.-C. luzuletosum (según LEUTENEGGER, 1950) 

Profundidad 

10 cm 
30 cm 
70 cm 

Capacidad aerífera en % 

Querco-Carpinetum aretosum 

15,l 
15,6 

3,3 

7,6 
4,7 
0,9 

12,2 
13,2 
5,9 

Querco-Carpinetum luzuletosum 

21 ,2 
18,7 

28,6 
20,6 

7,8 

21,3 
6,4 
3,9 



Medidas aisladas del contenido en aire dicen muy poco. Desde el punto de 
vista ecológico son más importantes las variaciones temporales y los valores 
mínimos que el contenido en aire en un momento determinado~ Las medidas 
deben abarcar, por tanto, como mínimo un período de vegetación y deben rela
cionarse con las precipitaciones. 

Así, es digno de mención el que en distintas subasociaciones del Brachypo
dietum ramosi el mínimo invernal de precipitaciones coincide con el mínimo 
anual de contenido en aire, mientras que el mínimo estival de lluvia coincide 
con el contenido máximo en aire del suelo (BHARUCHA, 1932, y SoROCEANU, 1935, 
figura 234). 
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FIG. 234. Precipitaciones y aireación de los suelos de distintas comunidades en Montpellier 
(según BHARUCHA, 1932, y SOROCEA1'\l:, 1936). 

A, Brachypodietum ramosi 1931/32; B, Brachypodietum phoenicoidis typicum 1933/34; 
C, Brachypodietum phoenicoidis brometosum 1933/ 34. 

ADRIANI (1934) ha investigado los contenidos en agua y aire de algunos 
suelos aluviales poco aireados de las asociaciones halófilas de las lagunas cerca 
de Montpellier durante el período de vegetación principal, entre abril y agosto, 
obteniendo las curvas características mostradas en la figura 235. Las asociacio
nes investigadas están sobresaturadas de agua en invierno y principios de la 
primavera y sufren una deficiencia de aire. En el Trifolietum maritimi, entre 
abril y mayo, y en las comunidades de Salicornietalia, algo más tarde, tiene lugar 
una inversión. El agua desciende a un mínimo y el contenido en aire aumenta 
muchísimo. Los mayores contrastes los muestra el Trifolietum maritimi, cuya 
vegetación, compuesta principalmente por terófitos, está ya en mayo completa
mente seca. El Arthroqnemetum, extremadamente halófilo, constituye una excep
ción, ya que los contenidos en aire y en agua se diferencian siempre muy poco, 
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como consecuencia de la estructura muy finamente dispersa del suelo (figu
ra 235). 

El punto de intersección anual entre las curvas del contenido en agua y en 
aire para cada asociación está desplazado tanto más hacia finales de primavera 
cuanto más alto, esto es seco, sea dicho punto. Este indica el punto de inver-

%Ylll. 
SQt-~~~~~~~~~-~ 

---
Abril, Mayo, Junio, Julio Abril , Mayo , Junio , Julio 

Fw. 235. Contenido en agua y aireación del suelo en asociaciones halófilas lagunares en 
Palavas (Montpellier) durante el período principal de vegetación (según ADRIANI, 1934). 

A Salicornietum fruticosae, B Salicornietum herbaceae, C Trifolion maritimi, 
D Arthrocnemetum 

s1on, cuando el contenido en aire pasa de la zona de mínimo a la de max1mo, 
o a la inversa, cuando el factor agua pasa de la zona de máximo a la de mínimo. 
Para las comunidades afectadas, el contenido en aire es decisivo en invierno 
y el contenido en agua en verano. Cuanto más desplazado hacia el verano se 
encuentre el punto de intersección, mejor será el panorama que le espera a la 
planta para soportar la sequía estival sin daños. 
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FIG. 236. Populus nigra (A) y Salix (B) en el 
pedregal de un río. Por encima del horizonte 
gley las raíces transcurren horizontalmente 

(según TCHOU, 1949). 



El Centunculo-Anthoceretum medioeuropeo sufre también durante una gran 
parte del año una deficiencia en aire. Hasta mayo no empieza a aumentar el 
contenido en aire; alcanza su máximo en julio y agosto. La asociación consti
tuida exclusivamente por terófitos puede empezar a desarrollarse cuando el con
tenido en aire sobrepasa un cierto mínimo, que coincide con finales de mayo o 
principio de junio. Tal como subraya MooR, también aquí el contenido anual de 
agua, y no la capacidad de agua, es decisivo para el desarrollo. 

Los valores muy bajos de aireación son indicadores de gleificación; en el 
glei permanente la vida vegetal se reduce al mínimo. Cuando las raíces alcan
zan el horizonte glei pobre en aire su curso se vuelve horizontal (Fig. 236). 

Las variaciones anuales en el contenido en aire de un perfil del Populetum 
albae en Montpellier han sido consideradas por TcHOU (1949) (Fig. 237). Du
CHAUFOUR (1960) señala como árboles que no soportan la inundación del suelo: 
Abies alba, Pinus nigra, Quercus robur, Fagus silvatica. 

FIG. 237. Contenido en agua y aire en 
un perfil del suelo del Populetum albae 
en verano e invierno (según TCHOU, 1948). 

Inv i erno (11.11 .1943) Verano (17 . V /1 1.1943) 

El ·contenido en oxígeno del suelo y sus efectos ecológicos han si.do tratados 
por HESSELMAN (1910), RussELL y APPLEYARD (1915) y CANNON (1924), entre 
otros, y de un modo especialmente profundo por RoMELL (1922, donde da abun
dantes citas bibliográficas). 

Si los demás factores permanecen constantes, el déficit en oxígeno y exceso 
de anhídrido carbónico a una profundidad dada son directamente proporciona
les a la actividad del suelo. A igual actividad (producción de C02) y distribución 
de actividad en el suelo, los valores indicados son inversamente proporcionales 
al contenido en aire del suelo correspondiente. En los suelos de dispersión gro
sera el tamaño de los granos es de importancia secundaria para la aireación. 
Pero en los suelos arcillosos de dispersión fina la aireación está muy disminuida 
(aproximadamente a 1/ 100 de la aireación normal). El agua del suelo es la que 
opone la mayor resistencia a la aireación. Taponando los poros con agua des
ciende aproximadamente hasta 1/10 000 del valor normal. 

La actividad y contenido en aire de los horizontes superiores del suelo son 
decisivos para su ventilación. Por lo demás, se presentan también oscilaciones 
considerables con el tiempo, de modo que muestras aisladas dicen poco de las 
verdaderas condiciones de aireación. RoMELL encontró siempre el mayor · déficit 
de oxígeno con el máximo exceso de C02 en suelos que erar¡. tan--húmedos que 
al tomar la muestra de suelo se cogía también agua; carencia ·casi absoluta 
de 02 la presentaron los suelos de humus bruto cenagosos. Por el contrario, el 
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humus bruto del peor tipo en un hayedo dio valores normales de 02 y C02, in
cluso después de períodos de lluvia. 

El contenido en oxígeno de los estratos superficiales con raíces se acerca 
al atmosférico y se mantiene generalmente entre el 18 y el 20% en volumen. 
LIVINGSTON y FREE (1917) observaron que la labiada Coleus blumei en ausencia 
de oxígeno deja de absorber agua por las raíces al cabo de pocas horas. Sin 
embargo, Salix nigra no se vio afectada de ningún modo. HUNTER y R1cH (1925) 
estudiaron la influencia de la aireación sobre la intensidad de la germinación 
de las semillas de Impatiens. La curva de germinación en suelos bien aireados 
asciende mucho más rápidamente que en los mal aireados (Fig. 238). Con la 
profundidad en el suelo varía el contenido en anhídrido carbónico de la atmós
fera del suelo. En los suelos ligeros desciende rápidamente, mientras que en los 
de otra dispersión puede mantenerse casi igual a las mayores profundidades. 

12 

11 -

15. 20. 
Febrero 

25. 28 J 
Marzo 

Fw. 238. Aireación del suelo y gerrninac10n 
de las semillas de Impatiens (según HUNTER 

y RICH, 1925). 

RoMELL (1922) da medidas comparativas de la formación de anhídrido car
bónico a distintas profundidades en suelos de comunidades naturales en Suecia. 
En un hayedo con estrato inferior de V accinium myrtillus encontró los siguien
tes contenidos de C02 en el suelo: 

C02 a 15 cm de profundidad, 0,2%; a 30 cm, 0,4%; a 60 cm, 0,4%. 

El suelo estaba, por tanto, bien aireado. Sin embargo, en un suelo enchar
cado de bosque caducifolio de ribera midió: 

a 15 cm 

0,2 
21 

30 cm 

1,0 
20 

45 cm de profundidad 

2,0% 
16 % 

A 45 cm de profundidad la acumulación de anhídrido carbónico en el bos
que de ribera ya es tan considerable que sólo pueden crecer en él algunas plan
tas leñosas muy determinadas: algunos sauces y sobre todo el aliso (Alnus glu
tinosa). Las concentraciones de C02 del 1 al" 2% pueden ser ya tóxicas para 
algunas plantas; a un 4%, las semillas de Brassica alba (a 3° de temperatura) 
ya no germinan (Krnn, 1914), y a un 25% de C02 cesa totalmente el crecimiento 
de las raíCes de Covillea tridentaia, Krameria canescens y Meseinbryanthemum sp. 
al cabo de pocas horas (CANNON, citado en RoMELt,, 1922). 
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La producción de C02 es mejor indicador de la actividad biológica del suelo 
que el contenido en bacterios. 

La producción de C02 es máxima en el horizonte en que se forma moder 
(MEu1·, 1928; RoMMELL y HEIBERG, 1931); en el humus superpuesto es me
nor . Algunos hongos del suelo, como Cladosporium herbarum producen en el 
horizonte en que se forma moder hasta 60 veces más C02 que en el humus 
superpuesto sin descomposición. 

En la descomposición de la materia orgánica bajo la acción conjunta de los 
organismos del suelo, la respiración de las raíces, etc., se libera mucho anhídrido 
carbónico en el horizonte de formación de moder y se cede a la «fitosfera» del 
bosque (respiración del suelo). Esta respiración del suelo está estrechamente 
relacionada con la temperatura y la humedad y presenta unas curvas diaria y 
anual características (véase GuT, 1929). 

Las observaciones de LUNDEGARDH mostraron que el contenido en anhídrido 
carbónico, como factor del hábitat, puede variar rápidamente. En un cenagal 
de Carex vesicaria (Caricetum rostrato·vesicariae) con Peucedanum palustre 
midió valores de 1,24% de C02 y tan sólo a 2 m de distancia y a la misma 
profundidad (15 cm) en un bosque de aliso con Oxalis y Maianthemum fue
ron de 0,24 a 0 ,5% de C02. 

FÉHER y KILLIAN (1938) demostraron que incluso en el desierto hay respi
ración del suelo. 

Los micrófitos abundantes en los suelos desérticos se reclutan entre los bac
terios (Bacillus, especies de Clostridium y de Cellulomonas, Actinomyces nigri
cans, Micrococcus candicans, etc.), los hongos (especies de Aspergillus, Mucor 
y Trichoderma, Penicillium crustaceum, etc.) y las algas del suelo (Cistococcus, 
Chlorococcus, Botrydiopsis, Eremosphaera, etc.). Incluso un extremo déficit de 
agua, como el que existe en el desierto, no es suficiente para acabar totalmente 
con la vida de los microorganismos. · 

7. Economía térmica del suelo y vegetación 1 

Economía térmica del suelo. La temperatura del suelo depende por una 
parte de los factores externos y por otra de las características del suelo. Entre 
estas últimas se cuentan la capacidad calorífica, la conductividad del calor y la 
capacidad de dilatación por el calor, así como la capacidad de absorción de las 
radiaciones térmicas. 

Para aumentar 1 ºC la temperatura de 1 g de agua hay que suministrar
le 1 cal. 

Según S. J. R1cHARDS (1932), la capacidad calorífica de los componentes 
minerales del suelo es por término medio de 0,2 cal por gramo y por º C, mien
tras que para los suelos que contienen humus podemos considerar valores de 0,26 . 
De estas cifras resulta claro que un suelo con un contenido elevado de agua ha 
de recibir una cantidad de calor considerablemente superior para alcanzar la 
misma temperatura que un suelo con un contenido bajo en agua. Los suelos 
húmedos se llaman por ello suelos «fríos», porque al aumentar la temperatura 
externa permanecen aún fríos durante largo tiempo, mientras que los suelos 
secos que se calientan rápidamente son los llamados «calientes». 

La conductividad calorífica específica (número de calorías transportadas por 
un cubo de 1 cm de arista cuando la diferencia de temperatura es de 1 ºC) de 

1 Revisiones bibliográficas: véanse también S. J. RrcHARDs y colaboradores, 1952. 
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los componentes minerales del suelo es de 0,2; la del agua es 0,0016, y la del 
aire, 0,00005. Las condiciones del transporte de calor en el suelo son enorme
mente complicadas y los valores que da SHAW ( 1952) de la conductividad del 
calor del suelo oscilan entre 0,03 y 0,00037. En general desciende según la si
guiente serie: arena>limo>arcilla>turba. 

Difusión del calor. Las diferencias de temperatura en el suelo tienden a 
igualarse a través del transporte del calor. Las variaciones en la temperatura del 
suelo dependen, según PATTEN (1909), más de la difusión del calor que de la 
conductividad. La capacidad de difusión del calor condiciona la variación de 
temperatura que tiene lugar en un punto determinado del suelo, cuando el calor 
fluye de un lugar a otro. 

Una parte de la radiación incidente es reflejada por la superficie del suelo 
y otra parte es absorbida. La superficie del suelo irradia también radiaciones de 
onda larga. Según los datos de HAGAN (1952), los suelos desnudos absorben 
entre un 50 y un 80% de la radiación incidente. 

Aporte de calor. El calor aportado a un suelo es en primer lugar el resul
tado de la radiación solar incidente (véase pág. 200). El calor terrestre se pone 
de manifiesto en horizontes más profundos del suelo. Al humedecerse un suelo 
seco se libera calor, lo mismo que en la condensación de vapor de agua o en los 
procesos químicos y biológicos del suelo. Las precipitaciones calientes, las aguas 
forasteras y el aire pueden también suministrar calor al suelo. 

El suelo pierde calor por irradiación, evaporación de agua y, por último, 
por pérdidas de agua caliente. 

Temperatura del suelo. Normalmente interesa más conocer la temperatura 
del suelo que su contenido calórico. La temperatura es la que influye directa
mente sobre los procesos químicos y biológicos del suelo. La temperatura está 
sometida a grandes oscilaciones en el tiempo y en el espacio. Por ello, junto a 
los valores medios y extremos, es muy importante indicar el régimen térmico. 

A MAURER (1916) le debemos medidas acerca de las relaciones entre la tem
peratura del suelo y la atmosférica. Se refieren a la temperatura del suelo a 
120 cm de profundidad (horizonte de las raíces de los árboles en un suelo 
bueno). 

390 

TABLA 41. Temperaturas medias del suelo al aumentar la altitud sobre el nivel 
del mar en los Alpes suizos (según MAURER, 1916) 

Altitud sobre el nivel 
del mar (m) 

600 
900 

1200 
1500 
1800 
2100 
2400 
2700 
3000 

Temperatura del suelo 
a 120 cm de profundidad 

(ºC) 

9,0 
7,8 
6,5 
5,3 
4,0 
2,7 
1,3 
0,0 

-1,3 

Exceso de temperatura del 
suelo con respecto a la 

atmosférica (°C) 

0,5 
1,0 
1,3 
1,7 
2,0 
2,3 
2,5 
2,7 
2,9 



La temperatura relativa del suelo muestra, por tanto, un incremento regular 
al ascender en las montañas. Mientras que la media anual de la temperatura 
atmosférica alcanza ya el punto de congelación algo por encima de los 2000 m 
en los Alpes, la temperatura del suelo no alcanza este valor hasta una altura 
de 2700 m de altura. 

El interesante trabajo de HENNE (1894) acerca del calentamiento del estrato 
superior de suelos de distintos colores estudia la dependencia de la tempera
tura del suelo con respecto a las condiciones físicas. Las medidas se extienden 

Fw. 239. Descenso de la temperatura con la profun-
didad en el semidesierto de Arizona (según S1NCLAIR) . 20~-~---'-~----'---" 

por un lapso de tiempo de siete meses (de abril a octubre) y se realizaron en el 
jardín de Experimentación Forestal de Adlisberg, junto a Zürich, a 3 y 5 cm 
de profundidad (tabla 42). 

La temperatura atmosférica promedio fue de 14,2º y la media de las máxi
mas de 15,6 ºC. La temperatura del suelo durante los siete meses investigados 
fue sensiblemente superior a la correspondiente del aire y la de los suelos negros 

TABLA 42. Temperaturas del suelo entre 3 y 5 cm de profundidad en un pedregal 
sin humus (según HENNE, 1894) 

Tipo de roca 

Pizarras de los Grisones . . . 
Verrucano .............. . .. . 
Neis ..................... . .. 
Caliza jurásica .. . 
Caliza cretácea .. . 
Suelo arcilloso .. . .. . .. . .. . .. . 

Color del suelo 

negro 
rojo 
amarillo grisáceo 
amarillo 
gris 

Media 
(ºC} 

16,8 
16,8 
16,2 
15,9 
15,4 
15,4 

Máxima media 
(°C) (13 horas) 

20,4 
20,3 
19,5 
18,2 
17,5 
17,5 
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bastante más que la de los suelos de otro color. Así se explica el carácter más 
termófilo de la vegetación serpentinícola, considerada como relictual (véase pá
gina 341). 

El descenso de temperatura con la profundidad en el suelo es tanto más 
rápido cuanto más se calienten los estratos superiores. Incluso a las mayores 
temperaturas superficiales (70 a 80 º ) el calor casi no es perceptible a 15 cm de 
profundidad (Fig. 239, véase también pág. 393). Por ello las raíces profundas 
no están nunca sometidas a temperaturas excesivas. El peligro de muerte por 
efecto del calor afecta, pues, principalmente a las plántulas y rebrotes. 

Mientras las máximas del horizonte superior del suelo pueden superar con 
mucho a las de las capas más inferiores del aire (véase KRAus, 1911; GEI
GER, 1961), las mínimas son poco inferiores a las correspondientes a las capas 

22 
Z1 

~ 

3 
z 
1 

-1 
-2 
-J 
- ~ 

/ 1m 

/ \ 5ocm. ._. __ <l'.--__ ;__ ___ _,_ __ __:c....__¡_ 25Cm. 

/ Te~peratura \ 

¡ 

I 
/ 

/ 

/ atmosfenca a 20 cm·\ 
¡" so bre la tierra . 

\ 
\ 
·~·· 

-5L-_L__l_.i_---1...__J _ _,_____¡__.L-_l___L__J 

En. Feb . Ma. Ab. Ma . Ju . Jul . Ag . Se. Oc . No. Di . 

FIG. 240. Curso anual de la tempera
tura del suelo a distintas profundida
des (0,25, 0,50 y 1 m) en Montpel-

lier (1901), nueve de la mañana 
(según Bull. Météorol.). 

inferiores de aire. La helada penetra tanto más rápidamente y con mayor pro
fundidad, cuanto más densa sea la estructura del suelo. Los suelos húmicos lige
ros son, por ello, los más resistentes a la penetración del frío. Pero como en las 
regiones frías de la Tierra las temperaturas más bajas coinciden con la presencia 
de un manto aislante de nieve, casi no se presentan daños en las raíces debido 
a la helada. Naturalmente, la hojarasca y los estratos de líquenes y de musgos 
son acusadamente aislantes. 

La figura 240 representa la variación anual de la temperatura a distintas 
profundidades del suelo (medidas por la mañana) (datos de HouDALIS, Service 
Météorologique). 

Temperatura del suelo y vegetación. En los pantanos «fríos» de la zona 
templada se encuentran especies nórdicas, subalpinas e incluso alpinas, aisladas 
en el dominio del haya. Las turberas subalpinas de las regiones medioeuropeas 
inmediatas a los Alpes y a los Cárpatos, donde en mayo y junio todavía está 
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helado el suelo a 15 ó 20 cm de profundidad, son conocidas como refugios de 
reliquias glaciales de las dos últimas glaciaciones, que se han podido mantener 
frente a la competencia de las especies más propias del ambiente gracias, sobre 
todo, a las bajas temperaturas del suelo. 

FIG. 241. Máximas y mínimas mensuales 
de temperatura en el Molinietum medi
terraneum del Languedoc a 5 cm de pro-

fundidad (según ZrTTI, 1938). 

Al revés, el color oscuro de los suelos poco cubiertos de césped, de basalto, 
fonolíticos y de serpentina (como en general los suelos de colores oscuros, secos 
y permeables) son apropiados para comunidades amantes del calor, más meridio
nales (suelos volcánicos del Hegau, del Kaiserstuhl, de Auvernia; serpentinas 
del valle del Mur en Estiria; basaltos del sur de Francia). En toda Europa tiene 
fama la flora y la vegetación de los basaltos de Roquehaute junto a Agde, don
de en un pequeño espacio coinciden gran cantidad de hepáticas y fanerógamas 
raras, cuya distribución principal es mucho más meridional, y corresponde al 
norte de Africa. La asociación meridional de Isoetes setacea con Marsilia pube
scens, Pilularia minuta, Peplis erecta, etc., no se desarrolla en toda Francia de 
un modo tan rico y vigoroso como alrededor de las lagunas negruzcas de Ro
quehaute, donde en verano se va desecando lentamente, durante semanas, una 
verdadera masa fangosa. 
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del valle del Main (según VoLK, 193-7). 
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En la misma región, pero sobre un suelo aluvial ligero con el nivel del agua 
freática alto, la temperatura del suelo es tan baja, incluso en verano, que puede 
desarrollarse bien el Molinietum mediterraneum compuesto por especies medio
europeas, tal como lo ha descrito ZITTI (1938). Las máximas estivales a 5 cm 
de profundidad no sobrepasan los 24 ºC, mientras que en la garriga de Quercus 
coccifera alcanzan los 32 ºC y en las asociaciones de pastizales secos del Thero
brachypodion llegan a los 40º o más (Fig. 241). 

En las comunidades pluristratificadas, matorrales y bosques, la temperatura 
del suelo es algo inferior y está más equilibrada que en terreno libre. Por ello, 
según BÜHLER (1918), las semillas de los árboles germinan más lentamente a la 

•e 10 cm de profundidad 

''.~ 
Fw. 243. Media semanal de las tem
peraturas al mediodía en verano en un 
perfil del suelo de un Seslerio-Carice
tum sempervirentis (A) y de un Empe-

tretum (B) (según Lüor, 1948). 

sombra del bosque. En los claros germinan mejor en la parte central. Sin em
bargo, aquí debe intervenir la luz como factor favorecedor de la germinación. 

Las mayores temperaturas del suelo se alcanzan en las comunidades uní o 
bistratificadas de las regiones áridas. 

La radiación intensa calienta más al estrato superior del suelo; las pequeñas 
almohadillas oscuras de musgos en determinadas circunstancias pueden calen
tarse hasta 70 ºC, incluso en la Europa media. Sin embargo, ya a 1 cm de pro
fundidad la temperatura desciende a 55,5 º (Fig. 242). 

SINCLAIR ha medido en el desierto de Atizona, a 4 cm de profundidad, tem
peraturas de 45 ºC (Fig. 239). 

En el Barbuletum gracilis de la garriga del sur de Francia, la temperatura 
del suelo a 2 cm de profundidad alcanzó en mayo ya más de 50º, lo que tiene 
como consecuencia que esta comunidad de terófitos empiece a marchitarse muy 
pronto. 

Cuando estas temperaturas van asociadas a una sequedad intensa, sólo po
drán soportarlas largo tiempo pocas plantas, caméfitos y nanofanerófitos, mien-
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tras que los terófitos y los geófitos las rehuirán adaptando su período de vege
tación y quedando en reposo en la época cálida. Las plántulas de árboles mue
ren. RAMANN (1911, pág. 397) ha observado en la estepa del sur de Rusia, 
junto al Dnieper, gran número de robles de un año, en cuyo tallo había muerto 
una zona de apenas un milímetro de grueso junto a la superficie del suelo. La 
única causa que podía haber provocado el daño era el calor. 

LüDI (1948) ha realizado observaciones en serie del curso de la temperatura 
en verano a distintas profundidades del suelo en comunidades alpinas de pasti
zales y arbustos enanos en el Oberland bernés, a 2000 m de altitud sobre el 
nivel del mar (Fig. 243). A 40 cm de profundidad la temperatura sólo tiene 
oscilaciones pequeñas, sobre todo en la landa de arbustos enanos. 

8. Consistencia del suelo y vegetación 

Por consistencia del suelo en su sentido más amplio se entiende la resis
tencia que ofrece un cuerpo frente a una deformación. 

La consistencia se basa en las fuerzas de adhesión y cohesión entre las par
tículas del suelo. Depende: 

del tipo y proporción de los distintos componentes del suelo, especialmente 
de los minerales de arcilla y del humus; 

de la granulación, 
de la dotación de iones de cambio, 
de la estructura del suelo y 
del contenido en agua. 

Los componentes, la granulación, la dotación de intercambio y la estructura 
de un suelo determinado pueden considerarse constantes en un mismo suelo 
si no consideramos las oscilaciones anuales ni la evolución del suelo a largo 
plazo. El contenido en agua, por el contrario, es muy variable y al mismo tiempo 
tiene la mayor influencia. _ 

En los suelos no alterados de estratificación natural, la consistencia equivale 
a la estabilidad de la estructura del suelo. En el desgaste mecánico de los suelos 
es decisiva la consistencia para el comportamiento del suelo. 

Deslizamientos de tierra y solifluxión se presentan tan sólo cuando el suelo 
ha sobrepasado un contenido crítico en agua. La resistencia que opone un suelo 
a una deformación actúa contra el crecimiento de las raíces y de los vástagos. 
Los horizontes, terrones y concreciones compactos, esto es, los estratos densós 
y duros, no pueden ser atravesados por las raíces ni por- las plántulas. Así se 
limita la extensión de la rizosfera y disminuyen las posibilidades de obtención 
de agua y de nutrientes, así como de fijación. Las costras superficiales pueden 
impedir el paso de los retoños. 

En las margas compactas del eoceno y del cretáceo ocupadas por el Rosma
rino-Lithospermetum en el sur de Francia no se presentan terófitos y los mismos 
hemicriptófitos se desarrollan muy poco (véase pág. 508). 

Si se trabajan mecánicamente los suelos, que son compactos cuando están 
húmedos, y cuando están secos son duros, se arrancan las raíces finas y se rom
pen las plántulas. Se pueden dar desprendimientos también a consecuencia de la 
helada, así como en los suelos resbaladizos y reptantes. 
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9. Color del suelo 

El color del suelo está determinado en primer lugar por sus componentes: 

rojo: 
naranja: 
amarillo: 
verde a azul: 
violeta a negro: 
negro: 
blanco: 
gris: 
pardo: 

hematita, óxido férrico totalmente deshidratado 
goetita, óxido férrico parcialmente deshidratado 
limonita, hidróxido férrico 
compuestos ferrosos, entre otros, vivianita 
óxido mangánico 
sulfuro de hierro 
calcita, yeso, cuarzo 
cuarzo 
humus (cuanto más humus, más oscuro será el pardo) 

(El pardo resulta de una mezcla de amarillo, naranja o rojo con gris. Cuanto 
más negro haya, más oscuro será el pardo. Amarillo y gris forman un pardo sucio, 
rojo y gris un pardo cálido.) 

El agua da una tonalidad fresca y oscura al suelo. 
Si los componentes del suelo proceden de la roca madre, su color también 

procederá de ella. 
Sin embargo, en la formación del suelo sus componentes se transforman y 

otros se forman de nuevo. El color es un indicador de las características del 
suelo muy bueno y además evidente y determinable de un modo objetivo. 

Gris fresco. Si un suelo con avenamiento normal sobre una roca sedimen
taria mixta tiene un color gris fresco homogéneo (en el horizonte húmico casi 
negro), ello significa que los silicatos casi no han tenido meteorización química 
y no han liberado, por tanto, nada de hierro. De aquí puede deducirse que el 
suelo todavía contiene cal, que impide una hidrólisis ácida de los silicatos. 

Herrumbroso. Si los horizontes minerales de un suelo tienen un color oxida
do homogéneo es señal de que hay hidróxido férrico. Por tanto, el suelo está 
bien aireado. Si la roca madre no tiene color oxidado, el hidróxido férrico ha 
tenido que formarse a partir de los silicatos por hidrólisis ácida. El suelo ya 
no contiene, por tanto, carbonatos y está más o menos acidificado. 

De azulado a verdoso. Si un horizonte mineral en un suelo húmedo tiene 
un color homogéneo azulado o verdoso será indicio de que el hierro está en 
forma bivalente. Por tanto, han de reinar siempre condiciones reductoras en el 
suelo (horizonte Gr, véase más abajo). 

Manchas de óxido (generalmente unidas a concreciones de Fem y Mn1v) en 
un horizonte azulado o verdoso será indicio de que en este horizonte reinan 
condiciones reductoras, esto es, húmedas, y que en ocasiones y localmente se 
establecen condiciones oxidantes, esto es, entrada de aire. Como consecuencia, 
el suelo es de humedad variable (horizonte Gº, eventualmente horizonte de 
pseudoglei u horizonte marmorizado) . 

Empalidecimientos en un horizonte oxidado indican una reducción total o 
un transporte local de hierro férrico, sobre todo en torno a los tubos de las 
raíces (horizonte pseudogleificado o marmorizado). 

Horizontes blanqueados. Un horizonte blanqueado en un suelo con ave
namiento normal es un índice de arrastre de hierro férrico. Este proceso es ca
racterístico de la podsolización (horizonte Az de un podsol; véase más abajo). 

Gránulos blanqueados aparecen al iniciarse la podsolización en los horizon
tes humosos. Las sustancias húmicas han deshecho la cubierta de hidróxido fé
rrico de estos gránulos y han fijado el Fem. 
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Blanca es la calcita recristalizada (eflorescencias y costras calizas). Son indi
cio de que el suelo se seca mucho temporalmente, de modo que la cal, normal
mente disuelta, vuelve a precipitar. 

Pardo claro a negro corresponde a los horizontes húmicos. En los suelos con 
avenamiento normal suele aumentar la intensidad del color a medida que aumen
ta el contenido en humus. 

Determinación del color. Para determinar objetivamente el color del suelo 
se utilizan las Munsell Color Charts 1

, Tablas de Colores Unesma 2
, u otras de 

colores estandarizados. 

Importancia del color para los suelos y la vegetación. El color sólo tiene 
importancia directa en lo que se refiere a la absorción de las radiaciones: los 
cuerpos oscuros absorben más que los claros, por lo que los suelos oscuros favo
recen la vegetación termófila (véase pág. 342). Esta influencia será menor allí 
donde el suelo esté cubierto por la vegetación. 

10. Organismos del suelo y vegetación 

a) ANIMALES DEL SUELO Y VEGETACIÓN 

El número de microorganismos y animales que viven constante u ocasional
mente en el suelo es enorme. Según STOCKLI (1946), los suelos de prados (debe 
de ser Arrhenatherion), por ejemplo, albergan en los 15 cm superiores no menos 
de unos 25 000 Kg de seres vivos por hectárea, a los que corresponden las si
guientes proporciones volumétricas: 

Lombrices, enquitreidos, coleópteros y sus larvas, larvas de dípteros y oru
gas, grillos, hormigas y esfégidos: 4320 dm3 por hectárea. 

Caracoles, nemátodos, milpiés, ciempiés y otros miriápodos, proturos, diplu
ros e isópodos, colémbolos, ácaros, arañas, estafilínidos, piojos, etc.: 141 dm3 

por hectárea. 
Los microorganismos, algas, bacterios, hongos y protozoos, con 18 800 dm3

, 

son los que predominan. 
Incluso en los suelos húmicos y minerales de Spitzberg se desarrolla una 

fauna de protozoos rica y ésta es muy semejante a la de la zona templada. A un 
intenso desarrollo de la fauna de protozoos le corresponde muchas veces una 
flora bacteriana empobrecida; el desarrollo bacteriano y su actividad parecen 
estar influidos desfavorablemente por la presencia de grandes cantidades de 
protozoos. 

Resumiendo, la acción de los animales del suelo sobre él puede caracterizarse 
del siguiente modo. Consumen una cantidad enorme de materia . orgánica y al 
morir vuelven a formar humus. Los materiales formadores de humus son des
menuzados en primer lugar por los animales del suelo, con lo que se los pre
para para la descomposición química y microbiana subsiguiente. Muchos anima
les del suelo captan también sustancias minerales junto a las orgánicas y las 
mezclan íntimamente. En el tracto digestivo de las lombrices tiene lugar una 
niezcla particularmente intensa y estable. La mayor parte de la materia orgánica 

1 The Munsell Color Company, Inc. 10, East Franklin Street, Baltimore 2, Md., U.S.A·. 
2 Verlag Unesma G.m.b.H ., Grossbothen, Deutschland. 
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tomada del suelo vuelve a él con los excrementos y está, en parte, mal digerida, 
en parte descompuesta, en parte transformada y eventualmente humificada. Los 
nutrientes han pasado en parte a formas fácilmente asimilables. 

Los excrementos representan agregados más o menos estables de forma y 
tamaño característicos. La estructura del suelo se hace más mullida también 
debido a la acción de escarbar y horadar de los animales del suelo. El agua, la 
temperatura y la aireación del suelo se ven favorecidos en general por los ani
males del suelo . 

Los animales mezclan el suelo constantemente. Transportan la materia orgá
nica a mayor profundidad. La materia mineral nueva es transportada desde el 
fondo hasta la superficie; los horizontes superiores se enriquecen en bases nuevas 
y se rejuvenece el suelo. Muchas veces se difuminan los límites entre los hori
zontes. 

Naturalmente, la actividad de las distintas especies animales es cualitativa 
y · cuantitativamente distinta y además varía según las condiciones del suelo. Sin 
embargo, hasta ahora se han realizado muy pocas investigaciones exactas (véase 
KEVAN, 1962). 

DARWIN señaló ya la importancia de las lombrices en la elaboración del 
suelo. De todos modos, sólo hay dos especies de distribución e importancia ge
neral: Lumbricus terrestris y Allolobophora terrestris. Según SATCHELL (1960), 
los restos vegetales en el suelo pueden pasar varias veces a través del tracto di
gestivo de las lombrices, y un suelo rico en ellas se enriqueció en nitrógeno y 
amonio en cincuenta días un 23 % más que un suelo sin lombrices. LEUTENEG
GER (1950) trata también de la influencia de los gusanos en la estructura del 
suelo. · 

Las lombrices son más abundantes en los suelos cercanos a la neutralidad; 
son raras en los suelos ácidos. De todos modos, WHERRY (1924) ha observado 
también H elodrilus !Onnbergi en suelos de turbera con pH 4, 7, y Lumbricus 
rubellus llega a suelos de pH 3,6 (SATCHELL, 1960). 

Según MoRRIS (1922), HANDSCHIN (1925) y GISIN (1947), los colémbolos son 
habitantes normales de los horizontes superiores del suelo, pero en ocasiones se 
introducen a mayores profundidades, buscando mejores condiciones vitales. 

En los manglares tropicales hay pequeños cangrejos que desmenuzan los res
tos orgánicos. 

Según FRANZ ( 1941), la mayoría de los animales del suelo se acumulan en 
el horizonte superior. El suelo de pradera del Arrhenatherion en el fondo del 
valle de Admont no tenía prácticamente ningún ser vivo animal a más de 25 cm 
de profundidad, y el suelo de localidades de mayor altitud ya no tenía a 10 cm de 
profundidad prácticamente ningún animal. 

Los suelos cálcicos de las comunidades basófilas de pastizales son relativa
mente ricos en animales, especialmente en nemátodos. Los sueios con reacción 
neutra del Elynetum son mucho más pobres; sin embargo, a pesar de estar en 
localidades altas (2500 a 2650 m) tienen pocos organismos menos que los sue
los de localización más baja de los representantes del Nardetum acidófilo situa
do a 700 ó 1200 m s.n.m. (tabla 43). 

HEINIS (1920) encontró todavía a altitudes superiores a 3500 m gran nú
mero de rizópodos, rotíferos y nemátodos en el interior de las almohadillas de 
Androsace y Saxifraga. En otras comunidades vegetales alpinas predominaban 
los nemátodos y los protozoos junto a bacterios y diatomeas, siendo menos abun
dantes los rotíferos, tardígrados y ácaros (HEINIS, 1937). 

398 



TABLA 43. Número de animales edáficos en los 3 cm superiores de 1 mZ de suelo bajo 
comunidades pratenses en el Tiro/ a distintas altitudes (FRANZ, 1941). 

Prados Pradera segable del Nardion Pastizal de los Elynetum 
Arrhenatherion Seslerietalia coeruleae 

Lugar .. . . .. ... .. . .. . . .. Admont Admont Gamsgrube Burgstall 
Altitud ... ... ... ... . .. ... 620 m 710 m 210() m 2650 m 

Número Número Número Número 

Nemátodos ... ... ... ... 1560000 600 000 2 000 000 570 000 
Rotíferos .. . ... .. . .. . 140 000 - 67 000 17 000 
Tardígrados ....... ... .. - - 33 000 -
A caros ... ... ... ... . .. 8 920 3 568 5 152 8 268 
Caracoles ... .. . . .. . .. 880 - 32 932 
Coleópteros .. . ... .. . . .. 168 104 128 32 

Según K u BIENA (1948), el humus bruto muy ácido es pobre en animales y 
bacterias; predominan en él los hongos. En el moder se presentan sobre todo 
en gran cantidad los ácaros y los colémbolos. Estos desmenuzan los materiales 
formadores de humus, pero al parecer contribuyen muy poco a la humificación. 
En el moder mulliforme los artrópodos realizan ya una mezcla bastante intensa 
de materiales orgánicos y minerales, lo mismo que las lombrices. En el mull 
verdadero dominan las lombrices. 

En el estrato de hojarasca de los bosques de Fagion, junto a Nancy, REMY 

(1931) ha distinguido varias comunidades de pequeños animales que se subordi
nan unas a otras y cada una corresponde a un microhábitat. 

En el horizonte superior de hojas duras , aún poco modificadas, acumuladas 
de un modo laxo, bien aireadas y con iluminación bastante intensa, viven algunas 
arañas, litobios, ortópteros, etc. · · 

En el segundo horizonte la hojarasca es más flexible, más compacta, algo 
húmeda, con pequeñas cavidades débilmente iluminadas y con atmósfera satu
rada de humedad. Allí vive una fauna abundante compuesta por turbelarios, 
nemátodos, oligoquetos, caracoles, pseudoscorpiones, pequeñas arañas, ácaros 
(muchos ciegos), insectos de los grupos inferiores (colémbolos, entre otros), etc. 

El tercer horizonte está formado por una masa foliar en descomposición 
atravesada por hifas de hongos. La temperatura es relativamente baja y las cavi
dades muy pequeñas contienen frecuentemente, después de la lluvia durante 
semanas, una fina capa de agua . . Esta capa húmeda es el lugar preferido de 
algunos oniscoideos (Trichoniscus, Haplophthalmus) , proturos (Acerentulus, Ace-
rentomon, Eosentomon), nemátodos, tardígrados, etc. · 

Como vemos, el mantillo corresponde por lo menos a tres hábitats biológi
camente distintos. 

Una rica microfauna, compuesta por ácaros, nemátodos, enquitreidos, tardí
grados, ciliados, rizópodos y rotíferos, habita también la rizosfera hasta unos 
15 cm de profundidad en el suelo. 

b) I'v1ICROFLORA DEL SUELO 

La microflora del suelo se compone de innumerables bacterios, actinornice
tes, hongos y algas que viven preferentemente en la rizosfera, donde desarrollan 
una actividad muy intensa . Se ha intentado caracterizar con más precisión la 
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microflora de distintos suelos, pero no se ha avanzado mucho, porque los mé
todos sencillos de recuento no ·son suficientes y deben considerarse también las 
especies. Generalmente se estudian y tratan las algas·, hongos ·· y bacterios del 
suelo en relación a su comportamiento frente a los procesos importantes del 
suefo, como la fijación de nitrógeno, la nitrificación y la humificación, pero se 
sabe muy poco de sus limitaciones y dependencias mutuas. 

Hongos del suelo. MoscA, A. M. L. (1960), investigó el suelo de varias co
munidades vegetales de España, considerando su contenido en hongos micromi
cetes, sin que pudieran reconocerse regularidades. 

Una población muy homogénea de Pinus laricio de Aragón tenía una vege
tación de hongos del suelo muy heterogénea. Diez muestras del horizonte supe
rior del suelo (hasta 10 cm) dieron un total de 78 especies. Pero sólo dos especies 
estaban presentes en todas las muestras; tres especies se encontraron en tres 
pruebas, y las restantes 75 especies se distribuían irregularmente en las diez 
muestras. 

Los suelos de las comunidades halófilas del Suaedétum brevifoliae de la es
tepa del Ebro son considerablemente más pobres en especies que los suelos fo
restales; · muestran también una mejor concordancia de especies en las distintas 
muestras. Entre las especies dominantes o más frecuentes se limitan a los suelos 
salinos las siguientes: Aspergillus niger, Fusarium solani, Gliomastix convoluta 
y Penicillium aegyptiacum. 

Algunos datos sobre la ecología, la abundancia y las relaciones recíprocas 
de los ficomicetes del suelo se consignan en las comunicaciones del Simposio 
Internacional de Ecología de los Hongos del Suelo 0960). 

PARK trata el antagonismo y la simbiosis entre los hongos; sus meritorias 
discusiones han contribuido también a aclarar conceptos biológicos. Acerca de 
la vegetación de hongos del suelo véase también página 183. 

La asociación de hongos de las micorrizas con determinadas especies de ár
boles (MELIN, 1925; RAWLINGS, 1951; TRAPPE, 1957-61) es conocida desde 
hace tiempo. Todavía no se sabe si puede haber además una relación con deter
minadas comunidades forestales. 

Algas del suelo. El número de especies de algas del suelo es considerable. 
Sin embargo, sabemos muy poco de sus relaciones sociales. KNAPP y LIETH (1952), 
entre otros, tratan de la competencia de las cianofíceas en el suelo en condicio
nes de cultivo. TscHAN (1952) demostró que las algas del suelo se limitan ex
clusivamente a los centímetros superiores · del suelo arenoso investigado. Esto no 
debe extrañarnos, porque las algas necesitan luz para asimilar el C02. 

Bacterios del suelo. En un gramo o en un centímetro cúbico de suelo se 
encuentran millones de bacterios. Los suelos con avenamiento normal tienen casi 
las mismas especies, aunque en distinta proporción; la composición de especies 
de los suelos húmedos es más diferente. · 

TRESNER, BACKUS y CURTIS (1954) dan datos interesantes sobre la vegetación 
microbiana del suelo en un bosque de Quercus y en otro de Acer saccharum 
del Wisconsin meridional (tabla 44). 

· La temperatura desempeña al parecer una influencia muy pequeña en la apa
rición masiva de bacterios. El número es mayor en invierno que en verano u 
otoño, pero en la mayoría de los casos existe una buena concordancia con la 
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TABLA 44. Número de microorganismos por gramo de tierra seca bajo un bosque de arces 
y uno de robles en Wisconsin meridional (según TRESNER y col., 1954) 

Estación del año: 

Bacterias .. . . .... . ............ 
Actinomicetes ... ... .. . ... .. . 
Hongos ... ... ... ... ... .. . .. . 
Humedad del suelo, % .. . .. . 

Bacterias .. . .. . .. . .. . .. .... -. .. ¡ 
Actinomicetes .. . .. . .. . .. . .. . 

~~~~dad .. d~i ~~-el~ : ~¡; ::: :::¡ 

En el bosque de arces 

Primavera Verano 

58 400 000 40 500 000 
4 800 000 2 800 000 

452 000 282 000 
41 ;4 

1 
29,1 

En el robledal · 

27 400 000 
3 800 000 

731 000 
39,7 

13 200 000 
2 300 000 

296 000 
29 ,9 

Otoño 
----~ 

23 500 000 
2 200 000 

258 000 
25,9 

13 400 000 
1 600 000 

492 000 
31,4 

Invierno 

55 100000 
2 700 000 

437 000 
36,4 

40 100 000 
1200 000 

651 000 
31,3 

humedad del suelo. Las cifras más elevadas en invierno y primavera pueden 
deberse también a la acumulación de materia orgánica después de la caída otoñal 
de la hoja. 

e) FUNCIONES DE LOS MICROORGANISMOS 
1 

Descomposición de la materia orgánica. · La principal función de los micro
organismos vegetales y animales consiste en la descomposición de la materia 
orgánica. Todas las sustancias orgánicas producidas en la naturaleza se descom
ponen más pronto o más tarde, se mineralizan, ya que si no se irían acumulando 
cada vez en mayor cantidad en la tierra. Los microorganismos necesitan materia 
orgánica para edificar su propio cuerpo, así como para la obtención de energía. 

En la · descomposición· microbiana de la materia orgánica transcurren tres 
procesos paralelos. En primer lugar se descomponen enzimáticamente los mate
riales de partida hasta el nivel en que pueden ser absorbidos por las células de 
los microorganismos. La capacidad de excretar el enzima apropiado determina 
en primer lugar si un microorganismo podrá atacar o no una sustancia deter
minada. 

Las sustancias absorbidas son transformadas en los microorganismos hasta 
azúcares o ácidos orgánicos sencillos, independientemente de su composición 
original. A partir de éstos constituyen los microorganismós · su propia sustancia. 
Por último, se excretan productos metábólicos que eventualmente pueden · ser 
descompuestos por otros microorganismos. · 

En condiciones aeróbicas la descomposición de los compuestos orgánicos 
llega finalmente hasta el C02; en condiciones anaeróbicas sé forman también 
ácidos orgánicos sencillos, CH4 y H2. 

Los distintos microorganismos no pueden utilizar cualquier material en cual
quier condición; por el contrario, algunos necesitan unos substratos determinados 
y sólo crecen bajo condiciones de temperatura, humedad y pH determinadas. 

Los microorganismos influyen directa e indirectamente sobre el suelo y la 
vegetación a través de la descomposición de la materia orgánica. 
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En la descomposición total de la materia orgamca el suelo pierde valiosos 
materiales soporte de nutrientes y material cementante. Así se empobrece el 
suelo y empeoran su estructura, economía hídrica y aireación. Esto tiene efectos 
desoladores en los trópicos húmedos y cálidos, allí donde una mala explotación 
ha conducido a una desaparición catastrófica del humus con la correspondiente 
disminución de las cosechas. 

La descomposición parcial de los organismos muertos es, por otra parte, una 
premisa para la formación de compuestos orgánicos propios del suelo, las lla
madas sustancias humínicas. Estas son más estables que los materiales de par
tida, por lo que todas las características del suelo, influidas esencialmente por 
la materia orgánica, quedan sometidas a menos variaciones. 

Los constituyentes de los mucilagos excretados por los microorganismos me
joran la estructura del suelo. Su acción no es duradera y oscila con las estaciones 
del año porque son fácilmente descomponibles. No debe olvidarse la llamada 
destrucción vital por las hifas de los hongos. 

Algunos productos metabólicos o de descomposición deben poder ser absor
bidos directamente por las plantas y actuar favorable o desfavorablemente. Ya 
se han aislado e identificado algunos factores de crecimiento o inhibidores del 
mismo, como, por ejemplo, el ácido indolilacético, que se encuentran en el 
suelo. 

En la putrefacción se forman sustancias que pueden resultar venenosas inclu-
so en pequeñas concentraciones. · 

En la descomposición de la materia orgánica se liberan cantidades enormes 
de C02, asimilable por las plantas. Si las restantes condiciones de crecimiento 
son favorables, el suministro de -C02 debe ser el factor limitante. 

En la descomposición de los formadores de humus se liberan también canti
dades considerables de amonio, fosfato y sulfato que pueden ser captados por 
las plantas. Una parte de ellos -lo mismo que de otros nutrientes- queda in
movilizada temporalmente por los organismos, cuando éstos los utilizan para 
construir la sustancia de su propio cuerpo. En la descomposición de materiales 
ricos en carbono pueden presentarse incluso en la planta deficiencias de ni
trógeno. 

La respiración de los microorganismos consume tanto oxígeno que pueden 
provocarse condiciones reductoras locales, con las correspondíentes reacciones 
químicas, que sólo pueden soportar pocas plantas. La deficiencia de oxígeno 
disminuye en todo caso la respiración y la asimilación de nutrientes por las 
raíces. Los anaerobios utilizan nitrato, sulfato, carbonato e iones férricos como 
oxidantes en lugar de oxígeno. 

En la descomposición de la materia orgánica se forman en el suelo muchos 
ácidos orgánicos y minerales, incluyendo el C02. Las consecuencias directas e 
indirectas de una disminución del pH ya se han citado anteriormente. Sin em
bargo, los ácidos favorecen también la meteorización hidrolítica de los minerales 
y proporcionan así nuevos nutrientes para la planta. En la descomposición de los 
ácidos orgánicos los microorganismos pueden provocar un aumento del pH con 
las consecuencias correspondientes. Así, por ejemplo, tiene lugar una elevación 
del pH en la descomposición de las capas de humus bruto muy ácidas que sigue 
a la destrucción del bosque o del matorral, y esta elevación del pH podría supo
ner, entre otros aspectos, una condición previa para la nueva colonización por 
lombrices, con su actividad tan beneficiosa. 
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Alteración de minerales. Un agente especialmente importante en la altera
ción de los minerales son los compuestos de origen microbiano, que forman con 
los iones metálicos -especialmente con los polivalentes- complejos o bien que
latos cíclicos, como, por ejemplo, los cetoácidos y polifenoles. En la formación 
de quelatos pueden fijarse también temporalmente iones metálicos. Cuando las 
sustancias quelantes son solubles y pueden ser captadas en su forma libre por 
la planta, pueden así inferir en la economía de los iones de la planta y provocar 
los más variados síntomas de enfermedad. 

Formación de nitrato (nitrificación). El amonio es el producto final de la 
descomposición de los compuestos orgánicos nitrogenados. El amonio libre en el 
suelo se oxida inmediatamente a nitritos y nitratos (véase, por ejemplo, MEIKLE
JOHN, 1953, o QuASTEL y ScHOLEFIELD, 1951). Los llamados nitrosobacterios, 
especialmente Nitrosomonas y Nitrosococcus forman nitritos. Los nitrobacterios, 
Nitrobacter y Nitrocystis forman nitrato. 

Nitrosobacterios y nitrobacterios están íntimamente relacionados, de modo 
que el nitrito se transforma inmediatamente en nitrato y casi no puede detec
tarse en el suelo. Además, sería tóxico incluso en concentraciones muy pequeñas. 

Nitrobacter y Nitrocystis son quimoautótrofos estrictos, esto es, sólo pueden 
utilizar carbono inorgánico, y la energía necesaria para esto la obtienen de la 
oxidación de amonio. Sólo se desarrollan bien en condiciones aeróbicas y en 
suelos ricos en cal o en bases . La sequedad impide directamente la formación 
de nitrato y la humedad excesiva también, principalmente por disminuir la airea
ción del suelo. La temperatura óptima para la nitrificación se encuentra alrededor 
de los 30 º C; por debajo de los 5° y por encima de los 40° es muy baja. 

Junto a los bacterias quimoautótrofos se encuentran también otros micro
organismos nitrificantes heterótrofos. Así, Pseudomonas, Corynebacterium y No
cardia pueden formar nitrito a partir de compuestos del N02 y Streptomyces, 
Mycobacterium, Bacillus y Vibrio a partir del amonio (véase ALEXANDER, 1961). 
Su significación no está aún aclarada. 

A pH inferior a 5,5 los nitritos son inestables y pueden descomponerse en 
NO, que se disipa en la atmósfera. Sin embargo, las pérdidas por este proceso 
no deben ser muy grandes. 

Los mismos microorganismos asimilan en parte los nitratos; una cantidad 
pequeña queda adsorbida en el suelo por intercambio iónico. La mayor parte 
está a disposición de las plantas superiores para su nutrición. La fracción que 
no sea captada se lavará en los climas húmedos o se perderá en la llamada des
nitrificación. 

Desnitrificación. En el suelo hay pérdidas de nitrógeno debido a la activi
dad de los llamados bacterias desnitrificantes (véase ALLISON, 1955). Los más 
importantes entre ellos son Pseudomonas denitrificans, Pseudomonas aeruginosa 
y Achromobacter sp., y otros son, por ejemplo, Micrococcus denitrificans y Thio
bacillus denitrificans. Todos ellos son aerobios; pueden utilizar facultativamente 
nitritos y nitratos como oxidantes en lugar del 02; en este proceso se forma Nz, 
que se libera a la atmósfera. Por tanto, sólo se dan pérdidas significativas de 
nitrógeno cuando el contenido de oxígeno del suelo es bajo y el de nitrato alto, 
condiciones que se dan con frecuencia en forma de fino mosaico, una al lado 
de la otra en un espacio pequeño. 

Fijación de nitrógeno. Varios bacterias libres y algas azules pueden uti
lizar directamente el nitrógeno atmosférico, al igual que Rhizobium, que vive 
en simbiosis con plantas superiores (véase ALEXANDER, 1961). 
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El mejor investigado es Azotobacter. En los suelos de las zonas templadas 
el más abundante es A. chroococcum, aunque también sean fijadores de nitró
geno A. beijerinckii, A. vinelandii, A. macrocytogenes y A. agilis. Son aeróbicos 
estrictos, pero sólo activos a pH superior a 6. Pueden asimilar de 5 a 20 mg 
de Nz por gramo de azúcar consumido. 

Beijerinckia crece en los suelos tropicales incluso a pH 3, y además de en
contrarse en el suelo, lo hace también en las hojas. 

La importancia para la vegetación de los fijadores libres de nitrógeno en los 
suelos con avenamiento normal no debe ser muy importante, ya que en primer 
lugar no se presentan en todos los suelos, según lo que se conoce hasta ahora, 
y en segundo lugar, su consumo de materia orgánica respecto a la ganancia de 
nitrógeno es muy alto. 

Las cianofíceas que pueden fijar nitrógeno atmosf ético aparecen en suelos 
inundados en condiciones anaerobias e iluminación media, lo mismo que los 
bacterios fotoautótrofos. Ya que viven del aire en un doble sentido, llevan la 
denominación de autótrofos con mayor derecho que cualquier otro organismo. 
Deben ser importantes en el suministro de nitrógeno para los cultivos de arroz. 

Las especies de Rhizobium, que se conocen normalmente como bacterios de 
los nódulos, están asociadas principalmente con leguminosas, pero también con 
otras especies, como Alnus, Myrica, Hippophae, Elaeagnus, Shepherdia, Casua
rina, Coriaria y Ceanothus. La relación entre la formación de nódulos y la fija
ción de Nz se puso ya de manifiesto en el siglo pasado en las clásicas investiga
ciones de HELLRIEGEL y WILFAHRT; sin embargo, la demostración exacta de la 
relación causal se ha realizado hace poco con N15 radiactivo. Las ganancias de 
nitrógeno pueden ser hasta de 400 kg por ha y año; ganancias de 100 kg no 
son raras en las regiones templadas . 

Transformaciones del azufre. En los organismos el azufre se presenta prin
cipalmente en los aminoácidos cisteína, cistina y metionina, además en la tauri
na, tiamina y algunos otros compuestos. En la descomposición se libera azufre, 
en forma de sulfato, en condiciones aeróbicas y como sulfhídrico o mercaptano 
en anaeróbicas. 

Existe una serie de microorganismos vegetales que pueden oxidar o reducir 
el azufre de los compuestos minerales (véase STARKEY, 1950). 

Thiobacillus thiooxidans y denitrificans oxidan el azufre elemental y T. ino
vellus, thioparus y ferrooxidans las sales de azufre. T. thiooxidans y ferrooxidans 
trabajan a pH entre 2 y 3,5 y los demás en medio neutro. T. denitrificans y 
ferrooxidans crecen también en condiciones anaeróbicas. Todas las especies de 
Thiobacillus son quimoautótrofas. 

Beggiatoa, Thiotrix y Thioplaca, Leucothrix y Achromatium oxidan el sulfhí
drico y aparecen también bajo condiciones anaeróbicas. 

Junto a los microorganismos oxidadores existen también otros reductores de 
sulfatos. El más extendido es Desulfovibrio desulfuricans, que sólo crece a pH 
superior a 5,5 y únicamente bajo condiciones anaeróbicas. Clostridium nitrificans 
es marcadamente termófilo; su óptimo se encuentra a 55 ºC. 

Las tiorrodáceas necesitan azufre y están representadas en primer lugar por 
el género Chromatium. Están muy distribuidas y frecuentemente estratificadas; 
algunas veces tiñen claramente de color rosa al agua. Por lo general, la presencia 
máxima de los sulfobacterios está algo por debajo del máximo de los ferrobac
terios (RUTTNER, 1954; véase también pág. 605). 
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Transformaciones del hierro y el manganeso. La mayor parte del hierro li
bre en los suelos con avenamiento normal se presenta en forma de hidróxido 
férrico y en condiciones reductoras como sal ferrosa. 

En la oxidación de hierro ferroso a férrico participan los llamados ferrobac
terios, como los autótrofos Gallionella ferruginea, Thiobacillus ferrooxidans, 
Ferrobacillus ferrooxidans y Leptothrix ochracea, además de una serie de hete
rótrofos, como Siderocapsa, Ferribacterium, Ochrobium, Sideromonas, Siderone
ma, Siderobacter, Siderococcus y Crenothrix entre otros (véase PRINGSHEIM, 1949). 
Pero también muchos flagelados y algas pueden oxidar el hierro ferroso, como 
algunas cianofíceas, crisofíceas, volvocales, clorococales, eugleníneas, conyugales 
y ulotricales (PRINGSHEIM, 1946). 

Varios microorganismos que oxidan el hierro puede también oxidar el man
ganeso. Como los compuestos de hierro y manganeso en el suelo son en gran 
parte insolubles, se forma un precipitado en torno a los microorganismos. 

La reducción del hierro puede ser puramente química, esto es, por disminu
ción del potencial de oxidorreducción, como consecuencia de una deficiencia de 
oxígeno, pero puede también tener lugar a través de microorganismos, como 
Bacillus circulans y eventualmente también Bacillus polymyxa, Escherichia freun
dii y Aerobacter aerogenes. El hierro ferroso actúa en este caso como aceptor de 
electrones en la respiración. 

d) ACTIVIDAD BIOLÓGICA DEL SUELO Y SU DETERMINACIÓN 

Para expresar el trabajo o el rendimiento de los seres vivos en el suelo, espe
cialmente de los microorganismos, se utiliza generalmente el concepto de activi
dad biológica. 

El número de microorganismos no dice nada de la actividad que desarrollan. 
Así, por ejemplo, la microflora de los suelos semidesérticos y de las estepas se
cas es más abundante que las de los suelos húmedos, sin embargo, su actividad 
está limitada a cortos períodos húmedos y a la transformación de pequeñas can
tidades de materia orgánica. 

Existen diversos métodos para determinar la actividad biológica. 
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FIG. 244. Descomposición de la hojarasca de distintas especies leñosas en el Querco
Carpinetum aretosum (según F. RICHARD, 1945). 
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La descomposición de la hojarasca en la superficie del suelo se mide sen
cillamente por la pérdida de peso de la propia masa de hojarasca (Fig. 244 ). 

La descomposición de la celulosa y las proteínas se sigue mediante la pérdida 
de resistencia a la tracción de cordones de seda y seda artificial, que se intro
ducen en el suelo, donde se dejan un cierto tiempo (F. RICHARD, 1945). Cuanto 
mayor sea la pérdida de resistencia a la tracción del cordón por unidad de tiem
po, mayor será la actividad biológica del suelo. La resistencia a la tracción es 
proporcional a la longitud de la cadena de las moléculas filiformes de celulosa 
y proteína (Fig. 245). 

La descomposición de determinados compuestos orgánicos puede también se
guirse directamente a través de la disminución de la pro_pia- sustancia. También 
pueden servir como medida la actividad de determinados enzimas. 
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Fw. 245. Actividad biológica del suelo en el Querco
Carpinetum y en el Querco-Betuletum de Suiza, calcu
lada según las pérdidas de resistencia a la tracción de 
cordones testigo de celulosa (según F. RICHARD, 1945). 

Para medir la intensidad de la descomposición de la materia orgánica en el 
suelo se utiliza frecuentemente la cantidad de C02 liberada por el suelo en un 
tiempo determinado. Sin embargo, en el campo se libera también C02 por las 
raíces de las plantas superiores y por los animales; una parte del C02 puede 
perderse por lavado. 

Inversamente, la intensidad de la actividad de los microorganismos puede me
dirse también por el consumo de oxígeno. 

La fuerza nitrificante de un suelo se valora por la formación de nitrato. Al 
considerar la economía del nitrógeno de un suelo han de tenerse en cuenta, na
turalmente, la amonificación y la desnitrificación, además de la nitrificación. 

e) RELACIONES ENTRE LOS MICROORGANISMOS DEL SUELO 

Dependiendo en grado variable de la temperatura, humedad, tipo y cantidad 
de los nutrientes accesibles, suministro de oxígeno, pH, etc., dominan en el 
suelo según los casos unos u otros microorganismos. 

Cuando el suministro de nitrógeno es escaso y la materia orgánica disponible 
es abundante, Fusarium oxysporum, Ophiobolus graminis y Rhizoctonia solani, 
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por ejemplo, sucumben frente a los bacterios en la competencia por el alimento, 
el agua, el aire o el espacio (véase MARSHALL y ALEXANDER, 1960). 

Sobre todo los actinomicetes producen sustancias que actúan como antibióti
cos sobre algunos competidores. Sin embargo, otros microorganismos descompo
nen a estas sustancias. 

El consumo de oxígeno puede provocar condiciones anaerobias desfavorables 
para muchos microorganismos y favorables para otros. 

La producción de ácidos hace disminuir el pH, lo que no soportan algunos 
microorganismos, mientras que otros lo prefieren. · 

Por último, algunos microorganismos se alimentan directamente de otros, a 
los que utilizan o descomponen directamente. Así, protozoos y mixobacterios 
viven de bacterios; hongos atacan a nemátodos, bacterios a hifas de hongos y 
los bacteriófagos actúan sobre bacterios y actinomicetes. 

Igualmente importantes son, sin embargo, las relaciones positivas entre los 
microorganismos. 

En la descomposición de las sustancias de elevado peso molecular resultan 
cada vez compuestos más sencillos que pueden ser utilizados por un número 
cada vez mayor de microorganismos. 

Algunos microorganismos producen vitaminas o factores de crecimiento que 
faltan a sus compañeros. Otros descomponen sustancias perjudiciales. 

A estos efectos favorables ha de deberse que los cultivos mixtos de micro
organismos sobre substratos mezclados se desarrollen . mejor y muestren una 
actividad muy superior. 

f} INFLUENCIA DE LA VEGETACIÓN SUPERIOR SOBRE LOS MICROORGANISMOS 

Como más influye la vegetación sobre los microorganismos quizá sea a tra
vés del substrato que les suministra, consistente en las partes muertas del vegetal 
(hojarasca y tejidos muertos de las raíces). Sin embargo, las plantas vivas tam
bién excretan materia orgánica, por ejemplo, aminoácidos, azúcar y sustancias 
que activan la germinación de esporas de hongos. 

Por otra parte, las plantas están en competencia con los microorganismos 
para conseguir nutrientes minerales, agua y oxígeno. 

Donde se 'pone más de manifiesto la influencia de las plantas es en la llama
da rizosfera. Las plantas vivas renuevan constantemente sus raíces, de modo que 
las raíces viejas junto con sus excreciones suministran constantemente substrato 
fresco. El número de microorganismos, sobre todo de bacterias, es máximo en 
la rizosfera :y por ello se habla del efecto de rizosfera (KATZNELSON, 1946): 

Efecto de la rizosfera 
número de microorganismos en la rizosfera 

número de microorganismos en el suelo 

La especie y el estado de desarrollo de las plantas influye sobre los micro
organismos en la rizosfera, incluso más que el carácter del suelo. Al morir las 
plantas se pierde rápidamente el efecto de rizosfera. 

g) MICROORGANISMOS Y COMUNIDADES VEGETALES 

Si tenemos en cuenta las múltiples interrelaciones entre las plantas y los mi
croorganismos, estos últimos -igual que los animales del suelo- no pueden 
considerarse simplemente como factores externos para las comunidades vegetales. 
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Causa y efecto no pueden separarse en muchas ocasiones y hay que conformarse 
con el establecimiento de correlaciones. 

Descomposición de la hojarasca. F. RICHARD (1945) ha estudiado la des
composición de las hojas caídas de distintos bosques caducifolios en base a la 
pérdida de peso. En el Querco-Carpinetum aretosum (Fig. 246) la hojarasca de 
Alnus glutinosa, Ulmus scabra, Fraxinus excelsior, Betula pendula, Carpinus be
tulus, Prunus avium y Acer pseudoplatanus a principios de junio está casi to
talmente descompuesta, mientras que la hojarasca de Populus tremula, Quercus 
robur y Fagus silvqtica perdura hasta entrado el otoño (Fig. 244). 

Fw. 246. Querco-Carpinetum aretosum del norte de Suiza. (Foto P. M EYER.) 

Tal como ha indicado COMBES (1927), en las hojas ya muertas, adheridas 
todavía a los árboles y arbusto~ , se presentan ya transformaciones químicas que 
continúan después de la caída de la hoja con la colaboración de los organismos 
del suelo. La composición química y física, la reacción, etc., de la hojarasca 
están sometidos a modificaciones rápidas que en los estratos superiores sufren 
una periodicidad estacional. 

· Ya hemos tratado (pág: 398) de las comunidades animales de los estratos 
de hojarasca, las que actúan conjuntamente en el proceso de descomposición. 
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Acidificación del suelo por la hojarasca. De importancia fitosociológica es 
el hecho de que la composición de la hojarasca de distintas comunidades fores
tales sea muy distinta, pero que en una comunidad dada reinen condiciones bas
tante concordantes sometidas a · determinadas oscilaciones temporarias. Estas os
cilaciones influyen sobre los procesos edafogenéticos y sobre la vegetación del 
suelo, y se expresan también en el pH. La hojarasca de la mayoría de las espe
cies arbóreas es más o menos ácida. De reacción muy ácida (pH alrededor 
de 3 ,5 a 4) son las agujas de Picea abies y de Larix decidua; algo menos ácida 
(generalmente alrededor de pH 5) es la pinocha de Pinus halepensis. Numerosas 
medidas de la hojarasca de Quercus ilex dieron valores de pH de (4,8) 5 has
ta 7,1; de Quercus pubescens, pH 5 a 6,2; la hojarasca de Ulmus scabra alcan
za, según HESSELMAN, un pH de 7,3. La hojarasca otoñal de once especies de 
árboles y arbustos del Populetum albae del sur de Francia, en la ribera de los 
ríos, tiene un pH que oscila entre 5,6, Evonymus europaeus, y 6,3, Pínus hale
pensis. 

Mientras que en el clima mediterráneo ni siquiera grandes acumulaciones 
de pinocha ácida de Pinus halepensis conducen a una acidificación del horizonte 
de humus básico situado debajo de ellas, en Europa media, y más aún en el 
noroeste de Europa, la caída de las agujas actúa rápidamente acidificando, cual 
sea el substrato, lo que se manifiesta en primer lugar por la aparición de ciertos 
musgos, particularmente especies de Polytrichum. En el piso subalpino de los 
Alpes la acción de la pinocha ácida es fácilmente demostrable por la expansión 
de los bosques de pino negro con rododendro (Rhododendró-Vaccinietum muge
tosum), sobre todo en las montañas calcáreas; la asociación no se extiende nor
malmente más allá de donde alcanza la hojarasca del pino negro. 

Descomposición d_e la celulosa y de la proteína. Comprobando la pérdida de 
resistencia a la tracción de unos hilos testigo se ve que la. celulosa y la proteína 
se descomponen mejor en la tierra parda plenamente . desarrollada del Querco
Carpinetum aretosum, menos en la tierra parda algo podsolizada del Querco
Carpinetum luzuletosum y donde menos en la tierra parda fuertemente podsoli
zada, a menudo marmorizada; del Querco-Betuletum (relación 1,5: 1,3: 1,0). En 
un medio ácido (Rhododendro-Vaccinietum) la descomposición es baja (véase 
figura 245). 

BERGER-LANDEFELDT (1960) ha realizado en las cercanías de Berlín investi
gaciones con estos hilos testigo, midiendo simultáneamente el pH y el nivel de 
agua. La mayor descomposición de la celulosa se observó en poblaciones de 
Populus canadensis, con plantación entre ellos de Alnüs glutinosa sobre cieno 
de Havel y la menor en plantaciones de Pinus. La descomposición en el Querco· 
Betuletum molinietosum se encontraba entre ambos. La descomposición de la 
celulosa resultó influida sobre todo por la temperatura; en cambio, no se pudo 
demostrar relación entre el pH y la descomposición de la celulosa. 

11. Formación del suelo 

Procesos en la formación del suelo. La meteorización y la descomposición 
de la materia orgánica transforman las rocas y los restos de los organismos en 
productos que son más estables en las condiciones dadas. De todos modos, en 
el suelo no puede establecerse un verdadero equilibrio, ya que el suelo es un 
sistema abierto. Por ejemplo, en el lavado sufre pérdidas irreversibles y en la 
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absoréión de la radiación solar gana energía. Además, las condiciones externas 
que intervienen en la formación del suelo presentan oscilaciones marcadamente 
periódicas, esto es , diarias y estacionales, lo mismo que variaciones considerables 
a través de largos intervalos de tiempo. La formación del suelo se mantiene en su 
continua tendencia hacia un equilib):'io, y ya que éste se desplaza constantemente, 
los suelos se encuentran sometidos a una transformación continua. 

Meteorización. La meteorización física desmenuza las rocas y minerales de 
un modo puramente mecánico. Así aumenta la superficie específica y el material 
queda más expuesto a los procesos químicos y bioquímicos. La meteorización 
química destruye minerales y forma otros nuevos más estables. 

Meteorización física. Un gran elemento destructor de las rocas es la helada 
del agua contenida en las grietas; su acción es tanto más intensa cuanto más 
porosa sea la roca, cuanto más elevado sea el contenido en agua y cuanto más 
frecuentemente se congele y deshiele el agua. Esto sucede diariamente en los 
trópicos a una altura de 5000 m s.n .m. y, por tanto, la meteorización por la he
lada alcanza la máxima intensidad. 

En las regiones cálidas y secas las rocas se rompen por tensiones térmicas, 
cuando se calientan intensamente al estar expuestas al sol y se enfrían rápida
mente por un chaparrón. La destrucción es tanto más intensa cuanto más grueso 
es el grano y cuanto más densa se.a la estructura, cuanto más diferentes sean 
los coeficientes de dilatación térmica de los minerales, cuanto mayores sean las 
diferencias de temperatura y cuanto más rápidos y frecuentes sean los cambios 
de temperatura. 

En la hidratación de las sales aumenta el volumen y el material envolvente 
se fragmenta . 

El crecimiento en grosor de las raíces puede también romper rocas. 
El viento, las aguas corrientes y el hielo en movimiento, los deslizamientos 

del suelo y los procesos tectónicos liman los materiales unos contra otros y en 
ocasiones los pulverizan por efecto de presiones. Sin embargo, estos procesos 
actúan más sobre la roca madre que sobre el suelo. 

Meteorización química. La meteorización química empieza normalmente con 
la penetración de agua en la parte superficial de los cristales, con la llamada 
hidratación. Algunas sales anhidras se transforman en las hidratadas; así, por 
ejemplo, la anhidrita pasa a yeso. 

Las sales alcalinas de los halógenos, sulfatos y carbonatos se disuelven f á
cilmente y algo menos el sulfato cálcico. El carbonato cálcico (cal) es, como tal, 
poco soluble y el bicarbonato se disuelve mejor. Por ello, la solubilidad de la 
cal depende del contenido en ácido carbónico del agua, y éste aumenta al aumen
tar la concentración de C02 en la atmósfera inmediata al agua y al disminuir 
la temperatura del agua. El carbonato magnésico es algo más soluble, pero la 
sal doble de Ca y Mg, la dolomita, es menos soluble que las dos sales sencillas. 

Los minerales de hierro, manganeso y sulfuro, tal como se presentan princi
palmente en las rocas eruptivas, están expuestos a la oxidación. En ellas se for
man compuestos férricos, mangánicos y sulfatos. La oxidación del hierro se ma
nifiesta claramente en la herrumbre, esto es, en la formación de óxidos de hierro 
hidratados. 

Los silicatos se descomponen, sobre todo, por hidrólisis en el agua, esto es, 
por la interacción de los iones H + y OH-. En primer lugar se reemplazan por 
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iones hidrógeno los iones alcalinos y cálcicos de la red del silicato, unidos pre· 
dominantemente de forma iónica; por ejemplo, en el feldespato: 

[(Si02hAl02]Na+H+ ~ [(Si02)3Al02]H+Na+ 

Debido a la unión covalente del hidrógeno se destruye la estructura reticular 
y se forman ácidos silícicos e hidróxidos de aluminio. 

La intensidad de la hidrólisis simple aumenta con la temperatura, al mismo 
tiempo aumenta mucho el producto iónico del agua (tabla 45). 

TABLA 45. Producto iónico del agua a distintas temperaturas 

(W) (OH- )= 0,115 .1Q-14 a O º C 
0,293 · l0-14 a 10 º C 
0,681. I0-14 a 20 ' e 
l ,008·10-14 a 25 ' C 
1,471·10-14 a 30 º C 

58,2 · I0- 14 a 100 º C 

Sin embargo, en la hidrólisis en el suelo intervienen también los ácidos car· 
bónico, sulfúrico y nítrico, así como ácidos orgánicos procedentes de las trans· 
formaciones microbianas o de la excreción vegetal. Su influencia supera gran· 
demente la del agua pura. La resistencia de los silicatos no se basa exclusiva· 
mente en la estabilidad de las uniones Si-O-Si, sino también en la estabilidad 
del conjunto del poliedro de los cationes metálicos. 

Los silicatos de estructura laminar o eventualmente en bandas pueden trans· 
formarse directamente en minerales de arcilla por intercambio de cationes me· 
tálicos. 

Minerales muy estables también se descomponen cuando compuestos orgá· 
nicos apropiados forman complejos o quelatos con los componentes de la red. 
Así se unen fuertemente los cationes polivalentes, por ejemplo, mediante ceto· 
ácidos u oxiácidos y el hierro mediante polifenoles. La rotura de enlaces 
Si-O-Si por o·difenoles puede basarse también en la formación de quelatos. 

La formación de minerales de arcilla es de la mayor importancia en el suelo. 
La transformación directa de mica en arcilla por intercambio iónico ya ha 
sido mencionada. También se presentan transformaciones de otras redes de sili· 
catos en minerales de arcilla a través de reacciones topoquímicas en estado sÓ· 
licio, aunque generalmente va unida a pérdidas, especialmente de álcalis y ácido 
silícico. La transformación de silicatos por hidrólisis y recristalización inmediata 
de los iones liberados es más frecuente. También es posible la cristalización de 
mezclas de geles de ácido silícico e hidróxidos metálicos. Por último, los mine· 
rales de arcilla pueden también cristalizar a partir de una disolución. 

Las variaciones en las arcillas se basan sobre todo en las pérdidas y ganan· 
cías de ácido silícico y cationes metálicos. 

Muchos sedimentos y rocas metamórficas contienen minerales de arcilla que 
se han formado en ciclos de meteorización precedentes. Sin embargo, éstos sólo 
se ponen de manifiesto después de la descomposición del material cementante, 
especialmente después de la disolución de los carbonatos. No debe confundirse 
una liberación de arcilla de este tipo con una formación de arcilla. En muchos 
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casos, sobre todo en suelos jóvenes, la primera supera en importancia a la se
gunda. 

La descomposición de minerales de arcilla tiene lugar como la de los demás 
silicatos, por hidrólisis o formación de quelatos. 

Humificación. Los materiales de partida para la humificación son las sus
tancias orgánicas muertas, partes vegetales aéreas, raíces, animales y microorga
nismos; se les denomina abreviadamente como formadores de humus. En los 
formadores de humus se mantienen todavía los tejidos, de modo que puede de
terminarse directamente su origen. Si los tejidos están muy descompuestos y parte 
de los materiales se han transformado, se habla de humoides; su origen casi es 
irreconocible. 

Los materiales húmicos incluyen aquellos compuestos orgánicos constituidos 
a partir de los formadores de humus en que se ha perdido totalmente la estruc
tura celular, así como aquellos que se han originado por descomposición o trans
formación (por ejemplo, oxidación), y aún más, aquellos compuestos que se 
han sintetizado de nuevo en el suelo a través de procesos biológicos o químicos. 

Huminas son aquellas sustancias que se han formado nuevamente en el suelo 
y que son mucho más resistentes frente a la descomposición biológica y química 
al compararlos con las sustancias no humínicas; en general, son de color pardo 
y ácidas. 

Transformación de la materia orgamca. Al tratar la fauna edáfica y los mi
croorganismos del suelo hemos tratado ya lo esencial de la descomposición bio
lógica de la materia orgánica y de la neoformación biológica de materiales no 
humínicos. En las hojas se inicia ya la transformación de materia cuando todavía 
cuelgan del árbol; la coloración es una muestra de ello. Los formadores de 
humus son desmenuzados sobre todo por los animales del suelo, que los dejan 
preparados para la descomposición microbiana y la descomposición química. La 
descomposición microbiana rompe los compuestos de elevado peso molecular en 
los oligómeros y monómeros constituyentes que serán todavía más descompuestos 
o transformados, o bien se absorben y asimilan directamente. 

No se sabe exactamente hasta qué punto los formadores de humus pueden 
descomponerse en el suelo a través de un camino puramente químico, sin par
ticipación de organismos o sus enzimas. La descomposición puramente química 
debe predominar en las turberas altas muy ácidas. 

Las huminas se forman presumiblemente a partir de productos sencillos de 
descomposición, como azúcares, aminoácidos y compuestos aromáticos. Sobre 
su formación se sabe tan pocas cosas con certeza como sobre su constitución 
química. 

Los experimentos de síntesis y descomposición realizados hasta el momento 
han conducido a la siguiente suposición acerca de la formación de las huminas. 
Las huminas se forman por polimerización (eventualmente policondensación) de 
distintos compuestos sencillos, mono o polifuncionales, en número y ordenación 
indefinidos (las series de polímeros análogos y homólogos lo hacen del mismo 
modo). Las posibilidades de combinación son tan numerosas que en una mues
tra determinada de suelo es posible que no haya dos materiales húmicos de 
elevado peso molecular que sean idénticos. 

A medida que aumenta el peso molecular de las huminas se oscurece con
siderablemente el color (más dobles enlaces conjugados); el número de grupos 
funcionales (ácidos o reductores) disminuye relativamente (en la polimerización 
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y policondensación se utilizan los grupos funcionales) y el peso equivalente 
aumenta proporcionalmente; la solubilidad disminuye. 

En la formación de quelatos con cationes polivalentes parece ser que los 
compuestos orgánicos se estabilizan, lo mismo que en la adsorción por los mi
nerales de arcilla. 

Sin embargo, en los suelos aireados se mineralizan por completo, con el 
tiempo, incluso los compuestos orgánicos más estables; el humus no se conserva 
de modo permanente en ellos . 

Formas de humus. El suministro de materiales formadores de humus, la 
descomposición y la formación de huminas son simultáneos y paralelos . La can
tidad y composición de los formadores de humus y las condiciones de humifica
ción son decisivas para la forma en que se presentará definitivamente la materia 
orgánica en el suelo. KuBIENA ( 1953) distingue en los suelos terrestres nueve for
mas de humus, que pueden reunirse esencialmente en tres formas principales . 

En los suelos moderadamente húmedos, ricos en bases, los formadores de hu
mus son descompuestos rápidamente, sobre todo por bacterios, y la materia or
gánica se mezcla intensamente con la mineral, en especial por acción de las 
lombrices; se forma mull. 

En los suelos ácidos o secos se desmenuzan primero los formadores de hu
mus por acción de los artrópodos y luego se descomponen algo, principalmente 
por acción de hongos. La materia orgánica se mezcla con la mineral de un modo 
poco íntimo. Se forma moder. 

En condiciones muy desfavorables (suelos ácidos muy pobres en bases, for
madores de humus difíciles de descomponer, clima frío) la descomposición es 
muy lenta y no se da mezcla con las materias minerales. Se acumula humus 
bruto. El estrato superior del humus bruto se compone de hojarasca no des
compuesta (L) y por debajo suyo se forma una capa de descomposición (F), 
que pasa lentamente a una capa de materiales húmicos (H), en la que ya no 
se reconoce ninguna estructura histológica. 

MüLLER (1879 y 1884, véase KuBIENA, 1953) diferenció sólo mull y mor. 
La clasificación de HEIBERG y CHANDLER, usual en los Estados Unidos, corres
ponde esencialmente a la de MüLLER. 

KuBIENA distingue las siguientes formas de humus subacuáticos y semite
rrestres: 

El humus bruto subacuático se compone tan sólo de restos vegetales aislados 
y poco desmenuzados. 

El dy se compone de geles de huminas que precipitan de las aguas de per
colación de suelos muy ácidos. El dy tiene una coloración de pardo a negra, es 
muy ácido y muy pobre en vida animal. 

El gyttja se compone de restos de vegetales, materiales húmicos y arcilla, 
que han sido aportados a un agua rica en oxígeno y en nutrientes. Es de color 
gris claro a negro, neutra y soporta una vida animal intensa. 

El sapropel se compone igualmente de restos vegetales, materiales húmicos 
y arcilla. Sin embargo, éstos se han depositado conjuntamente en unas aguas po
bres en oxígeno y ricas en nutrientes. Por ello, el sapropel huele a gases de pu
trefacción y no soporta prácticamente ninguna vida animal. Es negro oscuro. 

La turba de turbera baja se compone de restos de vegetales poco descom
puestos, que se almacenan en aguas ricas en nutrientes, pero pobres en oxígeno. 
Es de color amarillo a pardo, neutro y pobre en vida animal. 
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La turba de turbera intermedia es ácida. 
La turba de turbera alta se compone de restos vegetales que se acumulan en 

aguas muy pobres en bases. Es muy ácida y no soporta prácticamente vida animal 
alguna. 

El anmoor es la transición de turba a mull. 

Contenido en humus. El balance entre la aportación de materiales forma
dores de humus y la mineralización total determina el contenido en humus de 
un suelo. Es una magnitud característica para los distintos suelos con avena
miento normal y depende esenCialmente del clima, así como del contenido en 
bases y del contenido en arcilla del suelo. Se debe diferenciar entre el contenido 
procentual de humus de la tierra fina y el peso del humus existente en 1 dm2 

de superficie del suelo, por ejemplo. 

Humificación y vegetación. La forma de humus y el contenido en humus 
están determinados esencialmente por la cubierta vegetal dominante, si prescin
dimos de las influencias climáticas. Sin embargo, dentro de una misma comuni-

25 

FIG. 247. Variación del contenido en hu
mus de suelos del Caricetum curvulae 

(de BR.-BL. y JENNY , 1926). 

dad vegetal se dan frecuentemente también grandes oscilaciones, de modo que 
los valores promedio se han de basar en un gran número. de determinaciones de 
humus (véase Fig. 247). En algunas comunidades vegetales del piso alpino su
perior se han estudiado estas relaciones con mayor detalle (BR.-BL. y JENNY, 1926). 

El porcentaje correspondiente a la materia orgánica supone por término me
dio del 20 al 40 % en la rizosfera de las comunidades alpinas de pastizales. Las 
comunidades de arbustos enanos dan una media algo superior. 

La asociación basófila y calcícola del Caricetum firmae almacena por térmi
no medio del 15 al 20%, el Elynetum, débilmente acidófilo, del 30 al 40% y 
el Caricetum curvulae, marcadamente acidófilo, del 25 al 35 % . En el Caricetum 
firmae, así como en el Festucetum violaceae, la descomposición de la materia 
orgánica es más rápida que en el Elynetum y en el Caricetum curvulae en virtud 
de su mayor contenido en cal. El Elynetum posee una capacidad de producción 
superior a la del Caricetum curvulae. En el Caricetum curvulae, donde la des
composición del humus es la más lenta debido al elevado grado de acidez, pa
rece haberse alcanzado un cierto equilibrio entre la humificación y la descom-
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posición del humus cuando se descomponen aproximadamente dos tercios de los 
restos vegetales (Fig. 248). 

Producción 
relativa 

~~~~~#i®:tJ Porcentajes 

Fi rmetum Festucet. El!Jne!um Curvu!efum 
v10!oceae 

Humus suave saturado 
(mull) 

Humus insaturado 
(mor) 

de humus 

FIG. 248. Producción de materia orgánica y contenido en humus del suelo de algunas 
comunidades de pastizales de los Alpes centrales (según BR.-BL. y JENNY, 1926). 

LEMÉE y col. (1958) han estudiado con cuidado la humificación en cuatro 
comunidades forestales planifolias de la llanura de la Renania superior. Ya en la 
materia orgánica se presentaban diferencias, tal como resulta de las siguientes 
cifras de peso seco (tabla 46). 

El horizonte húmico de las cuatro comunidades presenta considerables dife
rencias morfológicas. Así, el Pruno-Fraxinetum forma un mull profundo que se 
infiltra progresivamente en los horizontes más profundos, mientras que el típico 
Querco-Betuletum medíoeuropaeum desarrolla un mor fibroso de unos 3 cm 
de grosor. 

TABLA 46. Precipitación anual de materia orgamca en cuatro comunidades forestales 
planifolias (LEMÉE y col., 1958) 

Pruno-Fraxinetum .. . . . . .. . .. . .. . .. . .. . .. . .. . . .. .. . . . . . . . .. . 
Querco-Betuletum medioeuropaeum, molinietosum .. . .. . .. . .. . 
Querco-Betuletum medioeuropaeum, típico .. . .. . .. . 
Querco-Carpinetum luzuletosum . . . .. . . . . .. . .. . . . . .. . . .. .. . . .. 

Mat. org. /m' 

13,65 kg 
8,1 kg 
6,2 kg 
5,4 kg 

ÜNNO (1961) ha realizado investigaciones a lo largo de muchos años acerca 
de la composición del estrato de vegetación inferior en el bosque de ribera del 
Ficario-Ulmetum de Viena, en el que se ha aprovechado y en el que no se ha 
aprovechado la hojarasca. En el estrato herbáceo del representante no aprove
chado comprobó un claro incremento de las plantas de mull. 

Los suelos de la mayoría de las comunidades tienen una determinada forma 
de humus característica. No se sabe con detalle hasta qué punto la forma de 
humus determina la comunidad y hasta qué punto la propia comunidad condi-
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ciona la forma de humus. Intervienen las sustancias activantes e inhibidoras, los 
suministros de los nutrientes principales y, sobre todo, los oligoelementos, el pH, 
el agua, la temperatura y la aireación (véase HANDLEY, 1954). 

Las plantas de mull son sobre todo especies de los bosques planifolios mix
tos de buen crecimiento (Arum maculatum, especies de Pulmonaria, Primula 
elatior, Scilla bifolia, Allium ursinum, especies de Dentaria), y también mega
forbios y especies de los pastizales basófilos. 

Típicas comunidades de mull son, por ejemplo, el Querco-Carpinetum are
tosum, ef Fagetum allietosum, el Aceri-Fraxinetum y el Arrhenatheretum. 

Entre las plantas de mor más características se encuentran los saprófitos de 
los bosques aciculifolios, como e~pecies de Pyrola, Goodyera y Lycopodium, 
Linnaea, Trientalis, Maianthemum bifolium, especies de Vaccinium, Empetrum 
hermaphroditum, etc. 

Clásicas comunidades vegetales de mor en los Alpes son el Rhododendro
V accinietum, el Empetro-Vaccinietum y el Loiseleurio-Cetrarietum. 

Por último, como mejor se caracterizan las turbas, es a partir del material 
originario, por ejemplo, turba de esfagnos, de ericáceas, de Carex, de Hypnum, 
de Eriophorum, de carrizos, etc . . 

Procesos ·detianspo~te. · No todos los productos de. la 'rileteorización y la 
humificación pe'rníanecen en · su lugar de formación, sino ·que pueden sufrir di
versos procesos de transporte (véase PALLMANN, FREI y HAMDI, 1943). 

Transporte mecánico. • PÓr desplazamiento o deslizamiento del suelo pueden 
moverse los horizontes superiores, o _incluso puede trari~portarse totalmente el 
conjunto del suelo, lo mismo que por medio del . agua o del viento cuando las 
partículas del · suelo :s.on lo suficientemente-ligeras. 

-En los suelos :constituido_s por partícula~ ·de d!stiptos ta.maños, el agua y el 
viento ·actúan s~l".c;ci_omu;:ido las partículas finas y ·ligeras, lavándolas o arras
trándolas. El material_· más grueso se va enriqueciendo -al· quedar como residuo 
y cuando cubre todo el suelo puede inhibir algo la erosión posterior. 

Un arrastre muy lento es favorable en muchos casos, porque el suelo perma
nece así joven y fértil. En contraposición a éstos, están los suelos viejos de las 
regiones húmedás que están en gran parte lixiviados y acidificados. Sin embargo, 
allí donde el transporte sea demasiado intenso se perderá también con el suelo 
la rizosfera y se reduce el suministro de nutrientes y agua. 

En ocasiones el material edáfico transportado puede depositarse sobre otros 
suelos. Según el tipo de material y la cantidad que se deposita en cada caso, el 
proceso· podrá ser favorable o desfavorable para la vegetación. Por desprendi
mientos, inundaciones o ciclones puede quedar sepultada totalmente la vegeta
ción y el desarrollo del suelo y de la vegetación ha de iniciarse de nuevo. 

La intensidad de las pérdidas depende de los siguientes factores: 
Del suelo: cuanto más fino y suelto sea el material y cuanto menor sea la 

adhesión a las raíces, ·mayor será el arrastre por el viento y el agua corriente. 
Por el contrario, una permeabilidad elevada disminuye el flujo superficial y con 
elfo la erosión, así como el peligro de desprendimientos. 

Del substrato: una permeabilidad elevada actúa contra la erosión. 
Del relieve: la pendiente acentuada y la longitud de la ladéra favorecen la 

erosión. La exposición actúa generalmente de un modo indirecto, a través de la 
végetación (las umbrías quedan más bien abandonadas al bosqtié, mientras que 
las laderas de solana se utilizan más en la agricultura, véase pág. 222). 
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Del clima: cuanto más abundantes e intensas sean las precipitaciones y cuan
lO mayor sea la velocidad del viento, mayor será la fuerza erosiva. El clima 
influye mucho en la formación del suelo y de la vegetación y, por ello, indi
rc ramente en la intensidad de la erosión. 

De la vegetación: un tapiz vegetal cerrado, denso y exuberante protege al 
suelo de la acción directa del viento y del agua y lo mantiene fijo a través de 

Frn. 249. «Demoiselle coiffée» en un bosque subalpino de alerces en el Queyras. 
Morrena consolidada, protegida de la erosión por una roca. 

una densa red de raíces . Una destrucción ocasional de la vegetación por incen
dio, corta a mata rasa o por roturación determinan un peligro máximo de erosión. 

Con frecuencia, al trabajar el suelo se mezclan totalmente horizontes com
pletos. 

Por el contrario, los animales que escarban el suelo remueven selectivamente 
el material más fino. 

Tipo, intensidad y extensión de la zona del suelo removida depende, entre 
otras causas, de: 

Del suelo: una cierta humedad y reacción neutra favorecen a las lombrices 
de tierra, encharcamiento y sequedad, así como una reacción fuertemente ácida 
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las expulsan; los insectos son, por el contrario, muy activos y se encuentran en 
gran número. 

Del clima: actúa principalmente de un modo indirecto, ya que determina 
conjuntamente el clima del suelo y la vegetación. 

De la vegetación: cuanto más exuberante sea la vegetación, más abundante 
será el depósito de materia orgánica y tanto más abundante la fauna del suelo. 

En la mezcla se transporta la materia orgánica a mayor profundidad y se 
elevan minerales del substrato. El suelo puede, pues, ser utilizado por la vege
tación hasta mayor profundidad y en él se reciben continuamente nuevas bases 
minerales. 

Transporte por filtración. El transporte de los materiales disueltos en el 
agua del suelo o en dispersión coloidal, el llamado transporte por filtración, es 
de la mayor importancia para la formación del suelo. 

Considerado a escala microscópica actúa en todas direcciones. Entre las par
tículas de suelo, las raíces y el agua del suelo se difunden constantemente iones 
de un lado a otro. 

Allí donde el agua se mueva en una dirección determinada, el transporte por 
filtración será también unidireccional. Cón el agua gravitacional se transportan 
materiales en profundidad o se lavan totalmente, mientras que con el agua ca
pilar ascendente se transportan sales desde el agua freática hasta la superficie 
y allí se acumulan; el agua forastera aporta y extrae sustancias del suelo. 

El transporte por filtración está determinad9 por ciertas condiciones. Cuando 
éstas no se dan, local o temporalmente, las sustancias ya no pueden ser trans
portadas; quedan depositadas y bajo ciertas condiciones pueden acumularse. 

El transporte por filtración está ligado al agua. En los suelos con avena
miento normal las sustancias llegan a la misma profundidad que las precipita
ciones. En esa zona, hasta donde llegan por término medio las precipitaciones, 
se acumulan los materiales transportados, porque la evaporación y la transpira
ción de las plantas consumen agua. Por ello se encuentran predominantemente 
concreciones de cal, por ejemplo, alrededor de las raíces. 

El filtro edáfico debe ser más grosero que las sustancias que deben ser trans
portadas. Un material permeable con poros gruesos favorece el lavado. Un ho
rizonte con poros más finos actúa como un filtro y un estrato impermeable 
impide la infiltración. 

Las sustancias transportadas han de tener un tamaño más fino que los poros 
del filtro edáfico. Una disminución del tamaño de las partículas se obtiene por 
disolución o dispersión coloidal. La pérdida de agua provoca una sobresatura
ción y una cristalización o coagulación. En las pérdidas de C02 de la disolución 
del suelo, por ejemplo, por asimilación, calentamiento o aireación, precipita cal. 
El hierro ferroso se oxida con la aireación y precipita. Por variaciones en el pH 
o en la concentración de electrólitos pueden flocular los coloides. 

La dirección y la intensidad del transporte por filtración dependen por ello 
de un modo · complejo clel suélo, del relieve, del subsuelo, del clima y de los 
organismos. 

En los suelos con avenamiento normal el transporte por filtración está orien
tado hacia abajo. 

Sólo se transportarán sustancias hacia arriba cuanqp, primero, el substrato 
sea impermeable y forme una depresión de modo que el agua freática quede 
cerca de la superficie, y, segundo, el clima sea árido de modo que el agua ascien
da por capilaridad debido a la evaporación. 

418 



Las aguas de inundación, gravitacional y el agua corriente freática tanto apor
tan como retiran sustancias. 

Los organismos pueden favorecer el transporte por filtración, porque, por 
ejemplo, suministran materiales que pueden actuar disolviendo (eventualmente 
de un modo indirecto, por reducción} o dispersando; pueden también reducir
lo, por ejemplo, por consumo de agua; o si producen sustancias que forman 
compuestos insolubles (por ejemplo, quelatos) o que como compuestos insolubles 
protegen por adsorción a los iones de ser lavados; o a través de la oxidación 
con la consiguiente precipitación de compuestos de hierro, manganeso y azufre; 
así como mediante la asimilación de C02, que provoca una precipitación de cal. 

e .· 
. . · . 

. . 

{l ! J:m 

Fw. 250. Contenido en carbonato cálcico y pH en perfiles de suelo con diferente 
intensidad de erosión (según LEMÉE y WEY, 1950). 

Procesos de transporte y vegetación. El transporte por filtración y la mez
cla biológica colaboran en la evolución del suelo. Por ello, su influencia sobre la 
vegetación se trata al considerar el desarrollo de la vegetación y del suelo. 

En la edafogénesis van perdiendo importancia las características de la roca, 
mientras que los productos de meteorización y el humus determinan cada vez 
más el carácter del suelo y equilibran éste cada vez más, de lo que resulta una 
vegetación progresivamente más homogénea. 

Por el contrario, la erosión inhibe o retrasa el desarrollo del suelo. Cuantos 
más procesos de pérdida de materiales sufra un suelo, más se pondrán de nuevo 
de manifiesto las características de la roca madre. 

La comunidad clímax del sur de Francia, el Quercetum ilicis, que dominaba 
inicialmente sobre amplias extensiones, florísticamente es muy uniforme y pobre 
en especies. Pero ya el primer estadio de degradación, consecuencia de talas re
petidas y de incendios, el Quercetum cocciferae, se divide en tres subasociacio
nes florísticamente divergentes (véase Fig. 251). Los horizontes Ao y A1 del en
cinar, ricos en humus, han desaparecido, y los horizontes profundos del sudo 
tienen, pues, una influencia mayor . Si desaparece el Quercetum cocciferae por 
incendio y pastoreo excesivos, la erosión proseguirá, con lo que irán llegando 
a la superficie horizontes cada vez más profundos en el suelo. 

Continuando la degradación, siguen al matorral de Quercus coccifera va
rias asociaciones de nanofanerófitos y caméfitos. 
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Al continuar las pérdidas por eros10n aparecerán, por último, los horizontes 
más profundos, de composición química y física muy diferente. Cuanto más va
riable sea la roca madre, mayor será el número de comunidades florísticamente 
divergentes en los suelos brutos . 

FIG. 251. Erosión del suelo en el Quercetum cocciferae brachypodietosum sobre una tierra 
roja-rendzina mediterránea en Montpellier. (Foto SusPLUGAS.) 

Por ello, en la pequeña región del sur de Francia al oeste del Ródano se 
presenta una gran cantidad de comunidades ricas en especies sobre los suelos 
brutos secundarios correspondientes a pedregales silíceos, calizas jurásicas com
pactas y calizas miocénicas, margas eocénicas, arenas dolomíticas y basalto. 

12. Perfil del suelo 

El suelo no se forma en un sistema cerrado en el que reinen en todas partes 
las mismas condiciones. Las condiciones externas acostumbran más bien a variar 
acusadamente en una dirección: en su parte superior el suelo está en contacto 
con la atmósfera o con la hidrosfera y en la parte inferior con la corteza terres-
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tre; en consecuencia, la influencia de los organismos disminuye también de 
arriba a abajo. Las variaciones laterales en las condiciones de formación, por el 
contrario, sólo se ponen de manifiesto cuando las distancias son grandes. 

Los suelos muestran, pues, una marcada anisotropía en la dirección vertical: 
un perfil con horizontes. 

Profundidad del perfil. Alcanza hasta allí donde la roca madre ha sido mo
dificada por la edafogénesis. Debemos limitarnos aquí a aquellos procesos que se 
desarrollan en el propio lugar (esto es importante, por ejemplo, en las morrenas). 

La profundidad se indica en centímetros. Se distinguen aproximadamente las 
siguientes profundidades: 

suelo muy poco profundo .. . .. . .. . .. . .. . 
poco profundo .. . .. . .. . .. . . .. .. . .. . .. . .. . 
medianamente profundo . .. . . . .. . .. . . . . . .. 
profundo .. . . .. . .. .. . .. . .. . .. . . . . , . . .. . 
muy profundo .. . . . . .. . .. . .. . .. . . .. .. . .. . 

Grosor 

O- 10 cm 
10- 30 cm 
30- 60 cm 
60-120 cm 

más de 120 cm 

Capas y horizontes. En un sentido amplio, cualquier segmento del perfil de 
un suelo es una capa. Las capas pueden ser horizontes (véase más abajo), pero 
pueden también haberse heredado de la roca madre y entonces se habla de capas 
en sentido estricto. 

Los horizontes son porciones del perfil del suelo que se han formado a tra
vés de procesos edafogénicos, que se han desarrollado en el propio lugar. 

Se distinguen distintos tipos de horizontes y, por lo general, se los designa 
con símbolos (véase BACH y col., 1954; KuBIENA, 1953; MücKENHÁ,USEN, 1962; 
Soil Survey Manual, 1950; WHITESIDE, 1959). 

En los suelos con avenamiento normal se designó inicialmente con A al suelo 
superior húmico, la parte inferior mineral del suelo con B y el subsuelo con C. 
El significado actual de los símbolos es: 

A=horizonte que sufre lavado. 
B=horizonte entre el A y el C (véase más abajo), en el que se acumulan ma

teriales procedentes del superior (horizonte iluvial) o aquel que se diferencia 
de A y C por la granulación, estructura o color (no es simplemente una 
transición). 

C =Roca madre. Se compone del mismo material que el que ha formado el 
suelo, pero casi no se ha transformado en la edafogénesis. En los EE.UU. 
sólo se designa con C al material suelto. 

D =sustrato compuesto por un material distinto al de la roca madre, de la que 
se ha formado el suelo. 

G =horizonte glei, influido por agua forastera. 
T =horizonte de turba. 

Los horizontes se designan con más exactitud empleando subíndices y expo
nentes: 

Aoo=hojarasca, como máximo de un año de edad. 
Ao=humus bruto=hojarasca de varios años (respecto a la diferenciación de F, 

L y H véase pág. 413). Aoo y A0 no se cuentan muchas veces al medir la 
profundidad del perfil, ya que son variables y se eliminan fácilmente por 
influencias externas (incendios, roturación, cultivo). 
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A1=horizonte humífero. Horizonte con la mayor acumulación de materiales 
humínicos (no formadores de humus) formados in situ (no transportados) 
y por regla general mezclados con material mineral. En general pardo gri
sáceo. Actividad biológica de la máxima intensidad. 

Ai=horizonte mineral eluvial (lavado). Contiene una cantidad muy inferior de 
materia orgánica que A1, por ello suele ser más pálido. Puede haber per
dido alcalinos y alcalinotérreos, iones, sesquióxidos y arcilla (lo mismo 
que A1). 

A3=tránsito de A a B o C, pero más parecido a A. 
Ap=horizonte A alterado por el arado o por otra causa, eventualmente con 

mezcla de material procedente del sustrato. 
B1=tránsito de A, pero más parecido a B. 

AB=tránsito de A a B, sin distinción de A3 y B1. 
B2=horizonte que presenta con la máxima intensidad el carácter de B. 
B3=tránsito de B a C, pero más parecido a B. 

Si el B es un horizonte iluvial, se designa la acumulación con un subíndice 
(también utilizable para el horizonte A): 

Bs=horizonte iluvial de sesquióxidos. 
Bh=horizonte iluvial de humus. 
Ba =horizonte iluvial de arcilla. 
Bca=horizonte iluvial de cal. 

Un horizonte iluvial cálcico se designa frecuentemente por Ca. Los subíndi
ces también se pueden combinar, por ejemplo, Bs2· 

Otras características del horizonte B pueden también indicarse: 

Bc0 =horizonte B coloreado. 
Bst=horizonte B estructurado. 

Estos dos horizontes se designan también como (B). 

Acn, Bcn=horizontes con concreciones. 
Ab, Bb=horizontes enterrados. 

Ato, Bfo=horizontes fósiles, formados bajo condiciones distintas a las actuales 
(Terra rossa del sur de Francia). 

G0 =horizonte influenciado por aguas extrañas (de ladera o freática) en el 
que aparecen manchas herrumbrosas o concreciones de hidróxido fé
rrico hidratado. 

Gr=horizonte influenciado por aguas extrañas, que está totalmente redu
cido y por ello es de color gris, azul o verdoso. 

Ta=turba de turbera alta (turba ácida). 
T¡,= turba de turbera baja (turba básica). 

Puede indicarse que los perfiles o los horizontes corresponden a un determi
nado tipo de suelo (ver más abajo), mediante letras minúsculas antepuestas a los 
símbolos del horizonte, por ejemplo: 

422 

bA1=A1 de tierra parda (Braunerde). 
pA1=A1 de podsol. 

psgA1=A1 de pseudoglei. 



También pueden caracterizarse así transiciones entre dos tipos de suelos: 

brA1= A1 de rendzina empardecida. 

Se pueden distinguir los siguientes grados de diferenciación de un horizonte 
y utilizar para ello los símbolos siguientes: 

muy débil, por ejemplo, 
débil 

((Ao)) 

(Bs) 

claro 
intenso, 

A1 
por ejemplo, Az 

muy intenso 

Si un horizonte no es continuo se designa con corchetes: [A0]. 

La nitidez de los límites de los horizontes se mide por medio de la anchura 
de la transición que se encuentra entre dos zonas que pertenecen claramente a 
uno y otro horizonte. Se pueden distinguir las siguientes nitideces en los límites 
(basado en U.S. Soil Survey), y para ello se utilizan los siguientes símbolos: 

Nitidez Anchura Símbolo entre los símbolos Símbolo 
del límite de la transición de los horizontes en el dibujo 

difuso más de 12 cm guión doble 
poco claro de 6 a 12 cm guión sencillo -· - ·- ·- ·-
claro de 3 a 6 cm cruz --------
nítido de 1 a 3 cm subrayado sencillo 
muy nítido menos de 1 cm subrayado doble 

bB pAz 
por ejemplo: bB-bC o 1 ; pAz 11 pB5 o --

bC pBs 

Se diferencian según U.S. Soil Survey) las siguientes formas de límites entre 
los horizontes, y para ello se utilizan los símbolos correspondientes en los es
quemas de los perfiles: 

plano: 

ondulado: 
irregular: 
interrumpido: 

grueso del horizonte uniforme en grandes extensiones incluso en 
detalle 
bolsones anchos pero poco profundos 
bolsones más profundos que anchos 
bolsones o lenguas profundos pero estrechos (por ejemplo, relle
no de grietas) 

Horizontes biógenas y petrógenas. La diferenciación entre horizontes bió
genas y petrógenas, que son distintos por su origen y constitución; es familiar 
al fitosociólogo. 

Los horizontes biógenas están determinados principalmente por el quimismo, 
por la cubierta vegetal y por el mundo animal que de ella depende; los hori
zontes petrógenas, en cambio, dependen del subsuelo (horizonte C) y de los fac
tores climáticos (precipitaciones, temperatura) (Fig. 252). 

Los horizontes biógenas son de especial importancia en la diferenciación de 
las distintas comunidades vegetales . 

Por ejemplo, los horizontes petrógenas del perfil de un encinar (Quercetum 
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galloprovinciale typicum) pueden tener carácter muy distinto, sin que esta dife· 
rencia se manifieste en la composición florística de la subasociación, ya que en 
este caso es decisiva la parte biógena del perfil. 

Puede ser que cuando una raíz vertical llegue al horizonte petrógena des
víe su curso súbitamente y pase a crecer en dirección horizontal. 

Tal como señalaba ScHMUTZIGER (1935), en los climas templados y fríos la 
parte petrógena del perfil disminuye cada vez más, mientras aumenta la de la 
parte biógena. 

Cada asociación bien desarrollada, en las comunidades forestales incluso cada 
variante, corresponde a determinadas características en el perfil del suelo, so
bre todo en la parte biógena del mismo. 

FIG. 252. Desarrollo del perfil del suelo y diferenciación de los horizontes biógenas y 
petrógenas en las terrazas fluviales en Montpellier (según TcHou, 1949. 1 Estadio inicial 

pobre en especies, 2 Estadio de sauceda, 3 Populetum albae typicum. 

Suelos concretos o individuos de suelo. Cada suelo no tiene únicamente un 
perfil, sino también una determinada extensión superficial; es, por tanto, un 
ente tridimensional. Siempre que se mantengan iguales las condiciones de for
mación del suelo se encontrará el mismo perfil en el terreno. Si varía un factor 
edafogénico, lo hará también el perfil. Siempre que un suelo presente el mismo 
perfil se podrá hablar de un mismo suelo y a la correspondiente porción de la 
cubierta continua de suelo se la denomina suelo concreto o individuo de suelo. 
Los suelos concretos son el objeto real de la sistemática y genética de los suelos. 

A la menor porción del suelo que presenta todas las características esenciales 
del mismo se la denomina pedon. Este es, en cierto modo, comparable a la 
célula elemental de un cristal o al área mínima alcanzada por un individuo de 
asociación fitosociológica. 

13. Factores de la edafogénesis 

La edafogénesis está influida por la roca madre, los organismos, el clima, el 
relieve y por el tiempo de que ha dispuesto. Estos factores pueden variar inde
pendientemente unos de otros y por ello se les llama factores edafogénicos in
dependientes (J ENNY, 1941). 

JENNY considera como factor independiente los organismos, es decir, la do
tación total de especies (flora, fauna, hombre) de un territorio, a condición de 
qúe este territorio no sea demasiado pequeño. 
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J ENNY (1941) distingue en los suelos con dependencia a un solo factor im-
portante: 

Litofunciones y litosecuencias. 
Funciones climáticas y secuencias climáticas. 
Topofunciones y toposecuencias. 
Cronofunciones y cronosecuencias. 
Biofunciones y biosecuencias (según el factor organismo, véase más arriba). 

JENNY (1941) insiste en que sus funciones y secuencias son sólo reflejo de 
correlaciones estadísticas y excluye explícitamente la cuestión acerca de las re
laciones causales. Sin embargo, las dependencias causales son a veces tan ma
nifiestas que hay que considerarlas. La definición de JENNY de funciones y se
cuencias tiene la ventaja de que los hechos objetivamente determinados y detec
tables pueden separarse con precisión de las interpretaciones. 

Naturalmente, su concepción es aplicable también a las comunidades vege
tales, ya que son los mismos factores los que determinan la evolución del suelo 
y la de las comunidades . En la Geobotánica dinamo-genética puede emplearse 
el término de serie en lugar del de secuencia. 

Las consideraciones siguientes se refieren tanto a observaciones puramente 
estadísticas como causales, acerca de la influencia de los distintos factores sobre 
la edafogénesis y el desarrollo de la vegetación, aunque el factor tiempo es con
siderado en el capítulo de la sindinámica (pág. 582). En lo concerniente a las 
relaciones con la sistemática de suelos, véase página 438. 

a) INFLUENCIA DE LA ROCA MADRE EN LA EDAFOGÉNESIS (LITOSECUENCIAS) 

La roca madre, en el sentido" estricto de la palabra, es el material de partida 
que se halla presente en el tiempo cero de la edafogénesis y que irá transfor
mándose durante el proceso: puede tratarse también, por tanto, de materia orgá
nica. El concepto roca debe considerarse en sentido amplio, como lo hacen los 
petrógrafos y los geólogos. 

Sólo puede considerarse el horizonte C como roca madre cuando está cons
tituido por el mismo material. En el estudio de la influencia de la roca, el pro
blema principal reside en la identificación de la roca madre; prácticamente sólo 
puede resolverse cuando se puede demostrar la identidad de la verdadera roca 
madre con el material del horizonte C. 

La roca madre influye sobre la edafogénesis a través de las especies minera-
les que participan en su constitución (quimismo, estructura cristalina): 

las proporciones entre las distintas especies minerales, 
el tamaño de los granos de los minerales, 
el tipo de compuestos orgánicos que participan en su constitución, 
el porcentaje de los compuestos orgánicos, 
la estructura de la roca (ordenación espacial de los granos y los compuestos 

orgánicos, porosidad), 
la orientación del estrato geológico. 

La resistencia a la meteorización depende en primer lugar de estas caracte
rísticas. Una roca de grano grueso y porosa está sometida sobre todo a la me
teorización física. Cuanto mayor sea la superficie específica asequible, más in
tensa será la meteorización química. Además, los distintos minerales presentan 
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una estabilidad específica que depende del tipo de elementos implicados en la 
constitución, del tipo de enlace y de la estructura cristalina. 

VAN DER MAREL (194 7, 1949) ha investigado la resistencia a la meteoriza
ción de minerales magmáticos de grano grueso y los ha ordenado según este 
criterio (tabla 47). 

TABLA 47. Resistencia a la meteorización de minerales magmáticos de granulación gruesa 
(véase VAN DER MAREL, 1947, 1949) 

Resistencia creciente: l. Vidrio volcánico básico, 2. Olivino, 3. Hiperstena, 4. Bioti
ta, 5. Augita, 6. Anfíbol, 7. Anortita, 8. Epidota, 9. Bitownita, 10. Andesina, 11. Oli
goclasa, 12. Moscovita, 13. Granate, 14. Ortoclasa, 15. Microclina, 16. Albita, 17. Ala-

nita, 18. Circón, 19. Estaurolita, 20. Rutilo, 21. Turmalina, 22. Cuarzo. 

JACKSON y SHERMAN (1953) dieron una «secuencia de meteorización» para 
los miherales de grano fino, incluyendo también minerales no magmáticos (ta
bla 48). 

TABLA 48. Resistencia a la meteorización de minerales de granulación fina 
(JACKSON y SHERMAN, 1949) 

Resistencia creciente: 
l. Yeso (halita, nitrato sódico, cloruro amónico) 
2. Calcita (dolomita, aragonito, apatito) 
3. Olivino-Hornblenda (augita, diópsido) 
4. Biotita (glauconita, clorito magnésico, antigorita, nontronita) 
5. Albita (anortita, estilbita, microclina, ortoclasa) 
6. Cuarzo (cristobalita) 
7. Moscovita (sericita 10 A, ilita) 
8. Silicatos 1: 2 con estratificación variable y vermiculita 
9. Montmorillonita (beidelita, saponita) 

10. Caolinita (haloisita) 
11. Gibsita (bohemita, alofana) 
12. Hematites (goetita, limonita) 
13. Anatas (circón, rutilo, ilmenita, leucoxeno, corindón) 

Los minerales formados en el propio lugar durante la edafogénesis son mi
nerales característicos del suelo. 

La porosidad y la estratificación influyen en gran manera sobre la permea
·bilidad y con ello sobre la intensidad del lavado. 

La permeabilidad frente al agua disminuye en los sedimentos no consolida
dos según el siguiente orden: piedras>arena gruesa>aren·a fina>limo>arci
lla. Las rocas impermeables provocan el encharcamiento de los suelos, y en se
gún que condiciones, el empantanamiento de las hondonadas o -en condiciones 
áridas- salinificación. En las laderas el encharcamiento puede provocar repta
ción o desprendimientos de tierras. 

El tipo de productos de meteorización depende del tipo de minerales de la 
roca madre y del tipo de la meteorización; pqr ejemplo, de las reservas de bases 
depende el grado de saturación que aún se presenta en un suelo después de 
un tiempo y una intensidad determinada de lavado. Así, los suelos sobre una 
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roca madre rica en cuarzo y sin cal se acidifican rápidamente, mientras que los 
suelos sobre caliza lo hacen muy lentamente. 

La roca madre influye indirectamente sobre la edafogénesis, a través de su 
influencia · sobre el relieve y no, en último término, sobre la vegetación. 

El suelo muestra tanto más la influencia de la roca madre cuanto más ex
trema sea la composición de esta última (de arena de cuarzo pura o de cal pura 
no se forman normalmente nuevos productos de meteorización), y cuanto menos 
haya avanzado la edafogénesis, sobre todo la meteorización; la edafogénesis se 
ve inhibida en un clima seco y frío, siempre teniendo que volver a empezar 
a consecuencia de la erosión. 

Series de s.uelos y comunidades vegetales determinadas por la roca madre. 
TÜXEN y ELLENBERG (1937) han descrito un claro ejemplo de «litosecuencia» 
en el noroeste de Alemania. Allí se han desarrollado distintos suelos y comuni
dades vegetales sobre depósitos fluvioglaciales con contenido creciente en arci
lla; está representado esquemáticamente en la tabla 49. 

TABLA 49. Comunidades vegetales y suelos sobre depósitos fluvioglaciales con contenido 
creciente en arcilla en el noroeste de Alemania (según datos de TüxEN y ELLENBERG) 

Comunidad vegetal 

Suelo ... ... .. . ... 

Querco roboris-Betuletum Querco petraeae-Betuletum Querco petraeae-
typicum Betuletum violetosum 

Parabraunerde muy pod- Parabraunerde podsoli- Parabraunerde con un 
solizada con un hori- za da con un horizon- horizonte Bt compacto 
zonte B con bandas fi- te B con bandas grue-
nas sas 

1 

Depósito fluvioglacial con contenido creciente 
en arcilla 

Existe una explicación causal para ello: cuanto más pobre en arcilla sea la 
roca madre, más permeable será, más fácilmente se arrastrará la arcilla hacia la 
profundidad y más rápidamente se acidificará el suelo. Cuanto menos arcilla 
haya en el perfil y sea transportada, más delgadas serán las bandas en que voJ
verá a depositarse la arcilla. 

TABLA 50. Comunidades vegetales y suelos sobre roca madre con contenido creciente en 
cal en el pie sur del fura suizo (según datos de J.-L. RICHARD, 1961) 

Comunidad vegetal Melampyro-Fagetum Carici-Fagetum 
caricetosum albae 

Carici-Fagetum 
caricetosum montanae 

- ------ - - ------ ----- - - --- -- - --- ----- --- --

Suelo . . . . . . . . . . . . Parabratmerde podsoli
zada 

Roca madre ... Contenido creciente en cal 

Tierra parda calcárea Rendzina calcárea (sue
lo húmico carbonata
do) 

contenido decreciente en material sin cal 
de las morrenas del Ródano 
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J .-L. RICHARD ( 1961) ha reconocido las siguientes comunidades y suelos en 
lugares cálidos del piso submontano del Jura suizo sobre roca madre con conte
nido creciente en cal y decreciente en material sin carbonato cálcico de la mo
rrena del Ródano (tabla 50). 

MooR (1963) ha demostrado que las comunidades vegetales en el Jura pue
den utilizarse directamente como indicadores geológicos. 

Las litosecuencias están muy extendidas. Así, por ejemplo, en el piso sub
alpino de los Prealpes se encuentran, sobre rocas madre con distinto contenido 
en bases, diversas comunidades climácicas y diversos suelos contiguos (tabla 51). 

TABLA 51. Comunidades vegetales y suelos con contenido decreciente en bases en el piso 
subalpino de los Prealpes suizos (véanse BACH, KuocH e lBERG, 1954) 

Comunidad vegetal Aceri-Fagetum 
1 

Adenostylo-Abietetum Piceetum subalpinum 

Suelo ...... .. . ... Rendzina calcárea muy Tierra parda Podsol 
empardecida 

Roca madre ...... Rica en cal 
1 

Pobre en cal 
1 

Sin cal 

contenido decreciente en cal 

b) INFLUENCIA DEL CLIMA SOBRE LA EDAFOGÉNESIS (CLIMATOSECUENCIAS) 

El clima influye en la edafogénesis a través de: 

las precipitaciones, concretamente por su tipo, cantidad, distribución, fre
cuencia y densidad; 

la temperatura (temperatura media, oscilaciones diarias y estacionales, extre
mas); 

la luz (duración, intensidad, espectro, así como las oscilaciones diarias y es-
tacionales); 

el viento (velocidad, frecuencia, dirección, distribución); 
la humedad atmosférica (nivel y oscilaciones). 

Los factores climáticos influyen sobre la edafogénesis siempre a través de los 
distintos procesos de formación particulares. Los factores climáticos determinan 
el tipo y la intensidad de la meteorización, de la humificación y del transporte 
de materiales. 

Las precipitaciones y la temperatura, que determinan la aridez o humedad 
de una región, son decisivas para la edafogénesis. 

Al aumentar las precipitaciones aumenta la meteorización química si el resto 
de las condiciones son las mismas. Una medida de ella es, por ejemplo, el con
tenido en fracción arcilla, aunque hay que pensar que la arcilla del suelo puede 
provenir también de la roca madre, de la que se libera por disolución de la cal. 

JENNY y LEONARD (1934) han investigado en los EE. UU. en regiones con una 
temperatura media anual de 11 º a 13 ºC el contenido en fracción arcilla ( <5 µ,) 
de suelos (C) sobre cualquier roca madre, hasta la profundidad de 1 m, y en
contraron la siguiente relación con las precipitaciones anuales medias P: 

C (en %)=0,567 P+4,52 
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Sin embargo, en la edafogénesis laterítica el contenido en arcilla disminuye 
como consecuencia de la descomposición de la arcilla y la formación de agre
gados de sesquióxidos al aumentar las lluvias, y aumenta correspondientemente 
la relación ácido silícico-sesquióxidos en la fracción arcilla (CRAIG y HA
LAIS , 1934). 

JENNY y LEONARD han estudiado también el contenido en nitrógeno, N (como 
medida del contenido en humus), en los 25 cm superiores de un suelo tipo loes 
a lo largo de la isoterma de 11 ºC en el medio oeste de los EE. UU., y encon
traron una relación aún más estrecha con la cantidad de precipitaciones P. Esta 
puede formularse del siguiente modo: 

N (en % )=0,00655 P-0,023 

BAVER (citado por J ENNY, 1941) encontró en los mismos suelos un aumento 
significativo del porcentaje de agregados >0,05 mm al aumentar las lluvias. 
Este resultado responde al elevado grado de correlación existente entre la agre
gación y el contenido en arcilla y materia orgánica del suelo. 

El aumento de la capacidad de intercambio catiónico en estos suelos al 
aumentar la pluviosidad (JENNY y LEONARD) corresponde igualmente al aumento 
de arcilla y de materia orgánica. 

Al aumentar las precipitaciones el lavado es mayor. En los suelos áridos el 
lavado es bajo, por lo que contienen más fácilmente productos solubles de la 
meteorización que los suelos húmedos y se caracterizan por gran número de 
comunidades nitrófilas, calcífilas o incluso halófilas (véanse BR.-BL. y Bo
LÜS, 1957). 

Los percolados se transportan principalmente hasta la profundidad a la que 
normalmente llegan las precipitaciones. JENNY y LEONARD (l. c.) determinaron 
también la profundidad del horizonte enriquecido en carbonatos en los mismos 
suelos en los que habían investigado el nitrógeno. Al aumentar 10 cm las pre
cipitaciones se desplaza el límite superior de este horizonte a 25 cm más de 
profundidad. 

No sólo se lavan las sales, sino también los cationes metálicos del conjunto 
de intercambio (junto con los ácidos de nueva formación en el suelo). Al aumen
tar las precipitaciones tiene lugar también una acidificación progresiva de los 
suelos, tal como pudieron comprobar JENNY y LEONARD en sus suelos. 

Se presentan también relaciones semejantes a las de las precipitaciones al 
considerar la temperatura y la humedad. De los muchos ejemplos que cita 
J ENNY (1941) destaquemos simplemente sus diagramas bidimensionales «nitró
geno-clima» y «arcilla-clima». 

De las investigaciones en los EE. UU. resultó la siguiente relación entre el 
contenido en nitrógeno, N, de los suelos limosos de pradera por una parte y·~fa 
temperatura, T, y el cociente N/S por otra (véase Fig. 253): 

Cuando N/S =O, esto es, en los suelos desérticos, no debemos esperar en
contrar nitrógeno, tanto si el desierto es cálido como frío. Si la temperatura se 
mantiene constante, el contenido de N aumenta logarítmicamente con la hume-
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Fw. 253. Mapa del cociente N/ S (A. MEYER). 

dad. A temperaturas bajas el incremento es mayor que a las altas. A humedad 
constante disminuye exponencialmente el contenido en N al aumentar la tem
peratura. El descenso se acentúa al aumentar la humedad. 

En base a las relaciones entre el clima y la producción de materia orgánica, 
JENNY llegó a la conclusión de que el contenido en nitrógeno y con él del humus 
depende en primer lugar de esta producción de materia orgánica y depende me
nos de la velocidad de descomposición. 
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Bajo condiciones distintas no es válida esta fórmula; la aridez y el frío pue
den determinar, por ejemplo, el acúmulo de humus bruto. 

Entre el contenido en arcilla, C, de los suelos desarrollados a partir de gra
nito y neis, el cociente N/S y la temperatura se obtuvo la siguiente relación: 

C=0,0114· N/S · eº·140
T 

Altitud creciente sobre el nivel del mar 

Precipitaciones crecientes, temperatura decreciente, descalcificación creciente, enriquecimien
to creciente en arcilla 

Fa gd um typic1on 

400 lll 

Suelo húmico carbonatado 
fresco (seco) 
bien aireado 
profundo 
algo empardecido 

.~ / . 
1000 m 

_-t!Jidi-Fugdum 
f t: ,'l f uretosu. m 

Suelo húmico carbonatado 
fresco 
bien aireado 
profundo 
empardecido 

A ceri-Fagetum 

Suelo húmico carbonatado 
fresco a húmedo 
bien aireado 
profundo -
muy empardecido 

FrG. 254. Secuencias climáticas de comunidades vegetales y suelos en una ladera pedregosa 
coluvial del lado de barlovento en el Jura suizo (según BACH, 1950). 
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Según esto, tanto en los desiertos secos como en los fríos no debemos espe
rar prácticamente ninguna formación de arcilla. A .temperatura constante aumen
ta el contenido en arcilla al aumentar la humedad, y tanto más cuanto más ele
vada sea la temperatura. A humedad constante aumenta exponencialmente el 
contenido en arcilla con la temperatura, y tanto más cuanto más elevada sea la 
humedad. 

Según la regla que relaciona la velocidad de reacción con la temperatura en 
los procesos puramente químicos, como, por ejemplo, en la meteorización y la 
descomposición de la materia orgánica, habría que contar con una duplicación 
o triplicación de la velocidad de reacción cuando la temperatura aumenta 10 ºC. 

Al aumentar la humedad (N/S) aumenta también, naturalmente, el lavado; 
el porcentaje de cationes básicos en el conjunto de intercambio disminuye, baja 
el pH y disminuye también la relación ácido silícico/sesquióxido de la fracción 
arcilla (véase JENNY, 1949). 

Por último, debemos señalar que los suelos salinos de tierras interiores tan 
sólo pueden formarse bajo condiciones áridas, pues sólo en este caso puede lle
gar agua a la superficie del suelo a través de la ascensión debida a la evapora
ción, en el supuesto de que el agua freática no sea demasiado profunda. 

La influencia del clima sobre la vegetación ya la hemos tratado. Ya que la 
vegetación, los animales del suelo y los microorganismos influyen igualmente 
sobre el suelo (véase pág. 397}, la influencia indirecta del clima es naturalmente 
muy fuerte. 

La influencia directa e indirecta del clima sobre el suelo es tanto mayor: 

cuanto más húmedo y cálido sea el clima, 
cuanto más tiempo haya influido el clima sobre el suelo, 
cuanto menos haya sido perturbada la edafogénesis por la erosión, acumula

ción de piedras y el laboreo del suelo, y 
cuanto menos extrema sea la roca madre. 

Suelos fósiles, relictuales y policíclicos. Por su parte, el clima no es ningu
na magnitud constante, sino que varía a lo largo de los siglos y los milenios. Al 
modificarse el clima varía también la edafogénesis, por lo que la influencia de 
un determinado clima a lo largo de un extenso intervalo de tiempo, cuando se 
manifestaría con más claridad, no puede determinarse. Esto se presenta sobre 
todo allí donde se hayan provocado procesos irreversibles, como la destrucción 
total de los silicatos primarios en la podsolización (pérdida de la mayoría de las 
bases) o la laterización (pérdida del ácido silícico). Los suelos que se han for
mado bajo un clima distinto y después no han podido evolucionar significativa
mente, se denominan frecuentemente relictuales, y aquellos que han podido evo
lucionar, policíclicos. Los suelos fósiles se han formado bajo otras condiciones, 
quedaron entonces sepultados y, por tanto, se conservan. 

Series de suelos y comunidades vegetales determinadas por el clima. Se co
nocen climatosecuencias en distintas regiones y altitudes en la Europa media. 
El Jura ofrece unas condiciones muy favorables para su estudio (BACH, 1950; 
MooR, 1952): extensas laderas de pendiente media compuestas por pedregales 
calcáreos · coluviales semejantes entre sí y cubiertos por bosques climácicos. Al 
aumentar la altitud sobre el nivel del mar se relevan las comunidades y los 
suelos. 
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Cuanto mayor sea la altitud, más intenso es el lavado del carbonato cálcico, 
más descarbonatada está la tierra fina en el interior del suelo y más se enriquece 
el residuo en arcilla. 

TABLA 52. Comunidades climácicas y suelos sobre silicato en la Engadina interalpina con 
clima de tendencia continental (BR.-BL. y cols., 1926, 1954) 

Comunidad Piceetum Piceetum Rhododendro- Caricetum 
vegetal montanum subalpinum Vaccinietum curvulae melicetosum vaccinietosum cembretosum 

Suelo ...... .. . .. . podsol férrico podsol férrico podsol férrico podsol pardo de 
poco desarrollado moderadamente muy desarrollado prado 

desarrollado 

Clima ............ piso montano piso subalpino piso subalpino piso alpino 
superior inferior rnperior 

altitud creciente sobre el nivel del mar 
temperatura decreciente 
humedad creciente (véase KuocH, 1954) 

En las regiones suizas con carácter continental se suceden comunidades cli
mácicas y suelos sobre roca madre . de silicatos a medida que aumenta la 
altitud sobre el nivel del mar (BR.-BL. y JENNY, 1926; PALLMANN y BACH, 1954; 
tabla 52). 

Al aumentar la humedad aumenta también la podsolización en el bosque; 
en los pastizales no puede formarse un podsol férrico. 

e) INFLUENCIA DEL RELIEVE EN LA EDAFOGÉNESIS (TOPOSECUENCIAS) 

El relieve influye en la edafogénesis a través de: 

la macroforma: llano; ondulado, con lomas, montañoso; 
la microforma: pico o cresta, cúpula, ladera, terraza, hondonada, llano; 
la altitud relativa de las distintas zonas del terreno; 
la pendiente y longitud de la ladera; 
la exposición al sol y a los vientos; 
la altura sobre un nivel de agua local. 

El relieve influye directamente sobre todo en las condiciones de avenamiento 
y con ello sobre la meteorización, humificación y percolación. Sin embargo, in
fluye también en gran manera sobre la erosión mecánica y la . acumulación de 
piedras. 

Influencia de las macroformas. En las llanuras extensas los productos de 
meteorización insolubles permanecen en el lugar de su formación, ya que prác
ticamente no existe un flujo superficial y, por tanto, no hay la erosión -por agua. 
Sin embargo, en determinadas condiciones el viento puede provocar un arrastre 
y acumulación enormes. En general el avenamiento externo (más allá del perfil) 
es escaso en los grandes llanos, y con ello se inhibe también la infiltración en el 
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suelo. Las inundaciones temporales con sus consecuencias son por ello frecuen
tes en las superficies llanas. Al detenerse la infiltración se inhibe también el 
transporte por percolación; la pérdida de bases progresa más lentamente y fre
cuentemente recubren el subsuelo tan sólo las arcillas transportadas a poca pro
fundidad. 

Sobre un terreno algo ondulado las condiciones son muy semejantes. Sin em
bargo, localmente el material fino puede ser arrastrado de las pequeñas eleva
ciones y acumulado en las hondonadas poco profundas. Los suelos de las hon
donadas se vuelven así algo más gruesos a costa de los de situación más alta. 
·Las condiciones de avenamiento son algo mejores en las elevaciones del terreno 
que en las hondonadas. Según el clima, puede llegarse en estas últimas incluso 
al empantamiento o a la salinificación. 

En los terrenos con colinas el encharcamiento se presenta casi exclusiva
mente sobre las rocas madres muy poco permeables y en las hondonadas con 
un fondo impermeable, si no los suelos tienen un avenamiento intenso o medio, 
El flujo superficial es considerable; ello provoca erosión y acúmulos, cuya mag
nitud se subestima muchas veces, sobre todo cuando su intensidad es pequeña. 

En las regiones montañosas las condiciones son semejantes, aunque la ero
sión y los acúmulos jueguen un papel mucho más importante. 

Como mejor se puede mostrar la influencia del relieve es en una colina aso
ciada a una hondonada en una región de clima húmedo, como Europa central. 

a) Si la roca madre y el suelo son muy permeables y las precipitaciones 
nunca son tan intensas como para que el agua fluya en superficie, y por tanto no 
se produce erosión, se encontrarán los mismos suelos en la cumbre, en la ladera 
y en la hondonada (Fig. 255 a). 

b) Cuando el suelo y el substrato son permeables, pero una parte de las 
precipitaciones fluye superficialmente sin provocar una erosión, los suelos de 
la cima sufrirán el lavado más débil, mientras que los de la hondonada serán 
los más intensamente lavados (Fig. 255 b). 

e) Si el suelo y el substrato son poco permeables, una parte de las preci
pitaciones fluirá superficialmente, una parte del agua infiltrada fluirá como 
agua gravitacional, más o menos paralelamente a la superficie hasta la hondo
nada. El suelo de la cima sufre exclusivamente pérdidas y el suelo de la hon
donada recibirá parte de los materiales lavados. Siempre que no haya erosión se 
encuentran en las cimas suelos muy acidificados y más bien secos, mientras que 
los de las hondonadas están poco o nada acidificados y humedecidos por el agua 
de la vertiente (Fig. 255 e). 

d) Si en el segundo caso antes examinado, b), la cima sufre algo de ero
sión y en la hondonada se almacena material, el suelo de la hondonada irá 
ganando en grosor a costa del suelo de la cima. El de la cima parece haber 
perdido menos bases que en el caso b) porque una parte del material que las 
ha perdido ha sido transportado; el suelo en la hondonada aparece más desba
sificado, ya que debe su engrosamiento al aporte de material que ya ha perdido 
las bases (Fig. 255 d). 

e) Si la erosión sigue aproximadamente el mismo ritmo que el lavado en la 
cima, se encontrará en ella un suelo bruto o inicial y en la hondonada se for
mará un suelo grueso, pero en parte de carácter coluvial. 

f) Si en la cima la erosión es más intensa que el lavado, se acumulará en 
la hondonada un limo o un pedregal de ladera con carácter de suelo inicial. 

434 



g) Si la erosión se inicia más tarde puede establecerse cualquier combi
nación. 

e 

Infiltración 

Infiltración y 
flujo superficial 

Infiltración, 
flujo superficial y 
agua de la ladera 

Infiltración y 
erosión débil 

Infiltración y 
erosión intensa 

Fw. 255. Influencia del relieve sobre el depósito en climas húmedos. 

Diferencias semejantes pueden darse también entre la parte superior e infe
rior de una ladera. La longitud y la inclinación de la ladera influyen esencial
mente en la cantidad y en la velocidad del flujo superficial, lo mismo que en 
la reptación o el desprendimiento de los suelos húmedos. 

Series de suelos y comunidades vegetales determinadas por el relieve. Las 
«toposecuencias» clásicas se presentan en los bordes de los depósitos de agua 
en vías de colmatación. KocH (1926) ha estudiado cuidadosamente un ejemplo 
característico, no poco frecuente, del noreste de Suiza. 
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Las distintas comunidades están primariamente ligadas a un determinado ni
vel del agua; pueden colonizar directamente suelos brutos y construir sus pro
pios suelos. En este caso se trata de una serie puramente topográfica. Las comu
nidades pueden también sustituirse con el tiempo, como consecuencia del terra
plenado, aunque con ello vaya casi siempre unida también una llegada de nuevo 
material mineral (roca madre), de modo que en este caso no se puede hablar 
de una sucesión puramente genética. 

En las comunidades vegetales y suelos de ribera de los ríos se trata también 
de secuencias topográficas, tal como ha indicado recientemente MooR (1958) 
(véase Fig. 256). 

. .. / ... . ··· · 

Nivel máximo de inundación ------:-:-';-4'\l'J~f'r.:tt)t¡:-:-~7tJfttf'f--wf-f:;;ll>.i;.,e:Jir:E:.'::sj_3_:::;JI 
1 nundación normal--------,.C.'-=~-+\-'---tt--+"f--'-f--~...._.ldbmli~ 

Nivel medio del agua -----c--:-~~-l+.~~~..__,__,__-1'" 

Nivel medio de estiaje--::-Jll1lilllill!l1\lllll~~~ 

Parte del lecho del 
río que queda seco 
durante el estiaje 

Vega inundada a 
nivel medio del ag ua 

: Vega inundada 
; únicamente a un 
¡ nivel alto del 

agua 

Pedregal Restos Arena Arena Arena y limo 
: en el sumergida : : de la vega 

A_nuale1; ¡¿~~ped Carrizal j Matorral j , Bosque Bosque 

l'olfl§Ono- Á'vmici- '$<1!icel11m' ff3/icel11m 
Ch11o¡;od/et11111 Alo,occ. /'/J3/¿¡r1(ie/11m /f'/311o'.riq¡i11. ¿¡//Jo-!i'<1§1/i:S ; Ei¡lliseto-A/ne111m 

Vega inundada úni
camente a un nivel 
máximo del agua 

Arena y limo 
de la vega 

Bosque 

,Cr¿¡;¡;1no-tllme/11111 

FIG. 256. Toposecuencia de las comunidades vegetales y los suelos en las riberas de un 
río en la región prealpina de Suiza (según MooR, 1958). 

Las distintas comunidades crecen a un nivel muy bien determinado con re
lación al del agua del río. Si este nivel varía por erosión o acumulación, se des
arrolla una nueva comunidad, la correspondiente, sin que influya la que había 
anteriormente. La sucesión de comunidades a lo largo del tiempo es, por tanto, 
consecuencia del cambio de condiciones ecológicas y no una cronosecuencia, un 
desarrollo puramente genético en el que permanecen iguales todos los factores, 
excepto el tiempo. 

En el perfil longitudinal pueden establecerse también secuencias topográfi
cas. En el curso alto, donde el arrastre domina sobre el depósito, se encuentran 
suelos de ribera con esqueleto grosero; en el curso medio, donde se equilibran 
el arrastre y el depósito, se encuentran suelos de ribera arenosos; en el curso 
bajo, donde dominan los depósitos , se encuentran suelos de ribera arcilloso
limosos. Esto es también válido para los suelos aluviales de regiones extensas 
de las grandes áreas fluviales, para las que se ha introducido el término «catena». 

Desde hace tiempo se conoce gran cantidad de toposecuencias. En la figu
ra 257 se da un ejemplo especialmente claro en el Jura y otro de Podolia en 
la figura 394. 
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Distancia creciente respecto a la pared rocosa 

tamaño creciente del esqueleto 
contenido decreciente en tierra fina 

Asplenio-Piceelum 

Suelo bruto carbonatado 
turboso, 
sin tierra mineral, 
con grandes piedras 

Phyllili-Aceretum sorbelosum 

Suelo húmico carbonatado 
algo húmedo, muy pobre en 
tierra mineral, con piedra 
media y gruesa, suelo húmico 
carbonatado poco desarrollado 

Phy/liti-Acerelum /unarietosum 

Suelo húmico carbonatado 1 

algo húmedo, pobre (o no) 
en tierra mineral, con piedra 
media y pequeña, 
bastante desarrollado 

1 En la lista de perfiles están a la izquierda el esqueleto y a la derecha la tierra fina. 

FIG. 257. Toposecuencia de comunidades vegetales y suelos en una ladera pedregosa 
en situación de umbría en piso montano del Jura suizo (según BACH, 1950). 
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El material se fracciona en las laderas de pedregales: el material más fino 
queda junto a la pared rocosa, la zona media del pedregal tiene un esqueleto 
que va desde grava gruesa a bloques finos en disposición muy inestable y al pie 
del pedregal se almacenan los bloques más gruesos. 

d) INFLUENCIA DE LOS ORGANISMOS EN LA EDAFOGÉNESIS (BIOSECUENCIAS) 

La influencia de los animales del suelo, de los microorganismos y de las 
plantas superiores en la edafogénesis se ha tratado ya con detalle anteriormente 
(capítulo III, véase también VIENNOT-BOURGIN, 1960). 

Series antropozoógenas de suelos y comunidades vegetales. Son raros los 
ejemplos indiscutibles de biosecuencias sin influencia humana. 

En cambio, las biosecuencias antropógenas son muy abundantes. Un buen 
ejemplo es el de la transformación de un Rhododendro-V accinietum cembreto• 
sum en un Nardetum (véase PALLMANN y HAFTER, 1933; FREI, 1943; F. RI
CHARD, 1945; BR.-BL., PALLMANN y BACH, 1954): 

TABLA 53. Transformación antropógena de un Rhododendro-Vaccinietum en Nardetum 

Rhododendro- Rhododendro-
Comunidad vegetal V accinietum V accinietum Nardetum 

cembretosum extrasilvaticum 

Suelo ... ... ... ... ... ... podsol férrico podsol húmico-férrico podsol húmico-férrico 
secundario secundariamente 

empardecido 

Influencia humana ... ... escasa clareo intenso del bosque destruido, 
bosque oastizal 

14. Sistemática de los suelos 

Las opmrones acerca de la sistemática de suelos son aún hoy día divergen
tes. Así, muchas veces se ha denominado con el mismo nombre a suelos distintos 
y suelos iguales han recibido distintos nombres (véase, por ejemplo, ALBAREDA 
y HoYos DE CASTRO, 1948). De todos modos, la argumentación esgrimida tam
bién por PALLMANN, según la cual la sistemática de suelos ha de basarse en su 
perfil , ha sido aceptada por casi todo el mundo (véanse PALLMANN, 194 7; Ku
BLENA, 1953; LAATSCH y SCHLICHTING, 1959; DucHAUFOUR y AUBERT, 1960; 
Soil Survey Staff, 1960; FRANZ, 1960; MücKENHAUSEN, 1962}. 

En la clasificación de suelos se conciben los distintos tipos, subtipos, varian
tes, etc., igual que las comunidades vegetales, como unidades abstractas 
(FRANZ, 1960, entre otros). 

Sin embargo, hoy día su ordenación aún no es segura. KuBIENA (1950), el 
primero que consideró los suelos de toda Europa, los ordena en tres grandes gru
pos principales, los suelos subacuáticos, los semiterrestres y los terrestres. 

La ordenación jerárquica de P ALLMANN tiene, frente a ésta, la ventaja de 
estar construida de un modo cerrado y lógico. 

El sentido de circulación de los percolados es decisivo para la definición de 
las unidades superiores. 
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La clasificación se basa en princ1p10 en caracteres propios del suelo, fácil
mente reconocibles, en cuyo marco pueden incluirse, llegado el caso, nuevas 
características que aparezcan al aumentar nuestros conocimientos. 

No se puede negar un cierto paralelismo entre este sistema de los suelos y el 
sistema florístico-ecológico de las comunidades vegetales (véase pág. 114) que 
se ha introducido y demostrado como válido desde hac~ tiempo. No debemos 
olvidar, sin embargo, que ambos sistemas se basan en criterios totalmente dis
tintos. 

Clasificación según PALLMANN 

PALLMANN (1947; véase también PALLMANN, RICHARD y BACH, 1948) ha 
construido una clasificación en base a las siguientes unidades y criterios: 

1. Clases : según la dirección del transporte por percolación. (¿Resultan pér
didas, ganancias o sólo una nueva distribución de los materiales a través del 
transporte por filtración?). 

2. Ordenes: según la constitución de la estructura filtradora. (¿La estructura 
del suelo se ha formado sólo por meteorización física o sólo por química? ¿Está 
implicado el humus significativamente en la constitución de la estructura?) 

3. Alianzas: según el quimismo característico de la parte inorgánica de la 
estructura. 

4. Tipos: según el percolado característico. 
5. Subtipos: según lo marcadas que estén las características del tipo. 
6. Variedades: según otras características varias. 

Descripción de algunos tipos de suelos. A conti,m1ación.clasificaremos según 
la propuesta de PALLMANN (1948) algunos suelos europeos importantes y los ca
racterizaremos brevemente desde el punto de vista genético, morfológico y eco-

l. 
2. 
3. 
4. 

l. 
2. 
3. 
4. 

l. 
2. 
3. 
4. 

TABLA 54. Situación de distintos tipos de suelos en el sistema de Zürich 
(PALLMANN, RICHARD, BACH, 1949) 

Tierra parda Podsol 

Clase ... ... .. . .. . ... endopercolativo endopercolativo 
Orden ... ... ... . .. .. . órgano-minerógena órgano-minerógena 
Alianza. ... .. . ... .. . ferrisialítico ferrisialítico 
Tipo ... .. . ..... . terralk sesquihum 

Suelo húmico carbonatado Rendzina 

Clase .. . ... .. . .. . ... endopercolativo endopercolativo 
Orden ... ... ... .. . . .. órgano-petrógena órgano-minerógena 
Alianza ... ... ... ... .. . terralkítico sial-terralkítico 
Tipo .. . ... ... ... . ... .. terralk terralk 

Suelo silíceo húmico Suelo de turbera alta 

Clase ... ... .. . ... .. . endopercolativo endopercolativo 
Orden ... ... . .. ... ... órgano-petrógena organógena 
Alianza ... .. . .. . . .. ... sialítico 
Tipo ... .. . . ... .. ... ... acidhum acidhum 
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lógico (véase BR.-BL., PALLMANN y BACH, 1954). Una indicación acerca de su 
distribución no es necesaria, ya que se han descrito en casi todos los continentes. 

Suelos húmicos carbonatados. Los suelos húmicos carbonatados se compo
nen de caliza (dolomita), más o menos finamente desmenuzada, pero apenas 
modificada químicamente por la meteorización. Casi no hay silicatos. El conte
nido en humus de la tierra fina es muy alto: el humus se compone de humatos, 
de alcalinotérreos de gran capacidad de intercambio y de un elevado grado de 
saturación. La reacción va de neutra a alcalina. El suelo es muy permeable y se 
seca fácilmente; se calienta rápidamente. El perfil muestra un horizonte de mull 

Suelos 

Comunidad 
vegetal 

Suelo húmico 
carbonatado inicial 
Suelo hümico carb. no 
cubier . por turbera 
Suelo húmico carb. 
con pequ. recub. turba 
Suelo húmico carb. 
con medioc. rec . turba 
Suelo húmico ca rb . 
con gran recub. turba 
Podso/ férrico total· 
mente desarrollado 
Podsof férrico mode· 
radamente desarroll. 
Podsol férrico 

¡ vi\ ~."'r~~ ~~• H ~ < 1~ ! <t~h ~ ~~H~•~•H~ 

: 1 

poca desarrollado 
Podso/ férrico muy 
noca desarrollado 
Suelo siliceo· húmico 
co n recubr. de turb a 
Suelo si/iceo húmico 
con recubr. de turba 
Podsol húmico 
poco desarrollado 
Podsol húmico total· 
mente d esarrollado · 
Podsol férrica 
húmico secundario 

Fw. 258. Algunas comunidades de los Vaccinio-Piceetalia y sus suelos 
(BR.-BL., PALLMANN, BACH, 1954). 

(kA1) muy desarrollado, que transgrede generalmente de forma difusa al hori
zonte de meteorización de la tierra mineral (kA2), que a su vez es difícil de 
delimitar con respecto a la roca madre (kC) (véase Fig. 259). 

Las características sistemáticas de los suelos húmicos carbonatados son: 

Sentido de percolación: 
Origen del filtro: 
Filtro mineral: 
P.erwlade~ 

endopercolativo 
órgano-petrógena 1 
terrálquítico 
terralk 

Los suelos húmicos carbonatados se presentan en regiones de climas templa
dos a fríos y sobre rocas madre con un contenido muy elevado en cal (o do
lomita). 

En los climas templados húmedos se degradan por pérdidas sucesivas de 
carbonatos en el sentido de las tierras pardas. 

El suelo se compone de humus y rocas meteorizadas físicamente. 
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En un clima húmedo frío se forma sobre los suelos húmicos carbonatados, 
bajo poblaciones de coníferas, un depósito de humus ácido (Ao + A1) tal como 
se encuentra en los podsoles. 

En un clima semihúmedo sobre las calizas se forman suelos con las propie
dades típicas de las tierras negras. 

En los verdaderos suelos húmicos carbonatados no se da una humidificación 
por apelmazamiento, ya que la roca madre es de granulación demasiado grosera. 

Los suelos húmicos carbonatados se denominan también frecuentemente como 
rendzinas de las calizas. 

Fw. 259. Perfil de suelo húmico carbonatado en un claro del Pino-Caricetum humilis 
(Parque Nacional Suizo), 1900 m. (Foto H. PALLMANN.) 

Rendzina. La rendzina se forma sobre margas, esto es, arcilla que contiene 
cal. El contenido en humus de la tierra fina del horizonte de mull (rA¡) es rela
tivamente bajo; el humus está en forma de complejos arcilla-humus. La capaci
dad de intercambio de la tierra fina es media o elevada y por unidad de volumen 
de rizosfera puede ser muy grande. La saturación es elevada y la reacción de 
neutra a alcalina. La capacidad hídrica de la tierra fina es grande, pero tan 
sólo una parte del agua puede ser captada por las plantas. La capacidad aérea 
del horizonte de mull va de media a . elevada y disminuye rápidamente con la 
profundidad. La profundidad morfológica y fisiológica del perfil es menor que 
en las tierras pardas y en los suelos húmicos carbonatados. Los límites entre los 
horizontes (rA1, rAz, rC) son más o menos difusos. 
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Características sistemáticas de la rendzina son: 

Sentido de percolación: 
Origen del filtro: 
Filtro mineral: 
Percolado: 

rA~ 

rA3 

endopercolativo 
órgano-minerógena 1 

terralquítico-sialítico 2 

terralk 

Fw. 260. Perfil de una rendzina alpina en los Pirineos orientales sobre caliza devónica 
(BR.-BL., 1948). 

A0 0,5 cm de hojarasca de Glumifloras , pH 6,8 
rA1 1 5 cm de tierra fina rica en humus, color pardo chocolate, con abundantes raíces, sin 

esqueleto, pH 6,3 
rA11 1 15 cm de tierra fina pardo-gris oscura, aterronada sin esqueleto, pH 7,3 
rA2 4-5 cm de tierra fina bastante compacta, pardo amarilla, con algunas pequeñas pie

dras, pH 7,3 
rA3 35 cm de tierra fina compacta, arcilloso-plástica, algo húmeda, color ocre, con man

chas férricas muy ligeras y muchos pedazos angulosos de roca, pH 7 ,3-7 ,45 
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El suelo se compone de humus y material mineral químicamente meteorizado. 
El material mineral del suelo se compone de cal y minerales de arcilla. 



Como estadios duraderos de la edafogénesis se encuentran rendzinas en las 
laderas muy pendientes; allí donde la erosión es más débil, se degradan general
mente hacia tierras pardas en un clima templado húmedo. Debido a la baja 
permeabilidad de la roca madre aparece frecuentemente el encharcamiento; sin 
embargo, las rendzinas bien desarrolladas tienen un avenamiento normal. 

Estas rendzinas se distinguen frecuentemente de las rendzinas calizas con la 
denominación rendzinas de las margas. 

Fm. 261. Pastizal climácico de Nardus corroído por el viento sobre un suelo silíceo húmico 
sobre pedregal granítico en la cresta del Mont Lozere, 1700 m. (Foto CABOUAT y BR.-BL.) 

Suelos húmicos silicatados. Los suelos húmicos silicatados se componen de 
roca meteorizada físicamente, pero apenas alterada químicamente; en la parte 
superior del perfil está mezclada con humus. Lo soluble -sobre todo sustancias 
húmicas ácidas- se lava con el agua de las precipitaciones. 

Características sistemáticas de los suelos húmicos silícicos: 

Sentido de transporte: 
Origen del filtro: 
Filtro mineral: 
Percolado: 

endopercolativo 
ógano-petrógena 
sialítico 
acid-hum 1 

Los suelos húmicos silicatados están muy extendidos como estadios persis
tentes de la edafogénesis en el piso alpino de los Alpes. A menor altitud pueden 
aparecer en la serie genética de las tierras pardas y de los podsoles como estadios 
siguientes al de los suelos brutos silicatados. 

Tierra parda (Braunerde). El perfil de una tierra parda está claramente es
tratificado en un horizonte de mull (bA1), un horizonte mineral de meteoriza
ción superior e inferior y la roca madre. Sin embargo, los límites entre los ho
rizontes no están bien definidos. Los horizontes A han perdido los carbonatos. 

1 Se transportan por percolación materiales húmicos. 
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Los silicatos también han sido afectados intensamente por la meteorización quí
mica. Las partículas minerales están recubiertas por óxido de hierro hidratado, 
lo que otorga al suelo el tono pardo. El contenido en humus en el horizonte de 
mull supone del 4 al 12% y va disminuyendo progresivamente con la profundi
dad. Se trata de un mull coprógena. El grado de saturación en los horizontes A 
es del 20 al 50 % y, por lo general, aumenta poco hasta la profundidad de des
carbonatación y luego más rápidamente. -La reacción ·es débilmente ácida y se 
vuelve neutra o débilmente alcalina si la roca madre contiene carbonatos . Mu
chas veces puede verse un transporte de arcilla. El horizonte de mull presenta 

FJG. 262. Quercion robori-petraeae, degradado, sobre una tierra parda climácica en el 
Aigoual, 800 m. (Foto Congres pédol., Montpellier.) 

una buena formación de · terrones y tiene unas capacidades hídricas y de airea
ción considerables. l:a grumosidad y el volumen de los poros disminuyen con 
la profundidad y la capacidad de aireación más deprisa que la hídrica. 

Las características sistemáticas de las 

Sentido de transporte: 
Origen del filtro: 
Filtro mineral: 
Percolado: 

tierras pardas son: 

endopercolativo 
órgano-minerógena 
ferri-sialítico 1 

terralk 

. La tierra parda representa el suelo tipo de los climas templados húmedos de 
verano fresco en las latitudes medias (Cfb, según K6PPEN). La vegetación natural 
es el bosque planocaducifolio mixto. En condiciones climáticas óptimas pueden 

1 El suelo se compone de silicatos y sesquióxidos libres. 
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desarrollarse tierras pardas lo mismo a partir de rocas carbonatadas que de las 
silíceas o desprovistas de carbonatos. En los climas muy húmedos, la tierra 
parda se encuentra preferentemente sobre roca madre carbonatada no demasia
do permeable, que resiste durante mucho tiempo a la podsolización. 

Al aumentar la humedad del clima, manteniéndose la temperatura igual o 
inferior, al aumentar la permeabilidad y la pobreza en cal o en bases de la 
roca madre, la tierra parda Sf' degrada en dirección al podsol. 

FIG. 263. Perfil de un podsol en el Quercetum medioeuropaeum molinietosum 
en Estrasburgo, sobre arenas aluviales pobres en cal. (Foto P. LossAINT.) 

Al disminuir la humedad la cal que es arrastrada de los estratos superiores 
precipita en los inferiores como eflorescencias de cal. El perfil adquiere así 
cierto parecido con el chernosiom (tierra negra). 

Si el perfil se encuentra en la zona alcanzada por las oscilaciones del nivel 
del agua freática se formará allí un gley. En este caso, el hierro se reduce en el 
suelo encharcado; en forma de Fe(HC03)2 es soluble en el suelo y puede trans
portarse en todas direcciones. Si baja el nivel del agua freática y ello permite 
la llegada de aire, vuelve a oxidarse el hierro y precipita; pueden formarse con
creciones. La aparición de un gley en el perfil de un suelo es frecuente cuando 
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el subsuelo es poco permeable; se reconoce por las manchas pálidas de reducción 
y las herrumbrosas de oxidación; frecuentemente llaman la atención en un corte 
del perfil las concreciones oscuras de óxido de hierro hidratado. 

Hoy se separan frecuentemente las tierras pardas con intenso transporte de 
arcilla bajo el nombre de «Parabraunerde» de las tierras pardas comunes. 

Las tierras pardas que aún contienen cal en el perfil se diferencian como 
tierras pardas calcáreas (Kalkbraunerde). 

Podsol. En el perfil de un podsol están claramente formados y delimitados 
los distintos horizontes. 

Desarrollo progresivo del suelo - -----

Estadio i 
- inicial -- • -- - --

1
-· Lavad~ --·- --- -..i 

Podsolización ---------..! 
1 

Degradación . 
Bosque pla- -...!.-. del bosque plani- .L . .Bosque 

nifolio climácicol folio; bosque ~ , - ac1cul1fol10 degradado 
aciculifo/io 

~ Hojarasca poco descompuesta A
0 c::J Horizonte A

2 
de color ceniza - . 

~ Horizonte húmico poco activo; ITIIIIll Enriquecimiento en hierro 8 2 

'enriquecimiento en humus, 
Fe, Al,o, ; SiO,; B¡ ~ 

Horizonte 8
1 

arcilloso 

~ Horizonte húmico biológicamente 
conteniendo hierro 

activo A1 
! Tierra parda inicial 

t (,) Lavado de arcilla y Fe
2
0

3 
z Tierra parda 

Ju.i/ Tierra parda lavada 

V') Movilización de humus 5 lb.¡¡ Suelo podsol1zado 
y sesquióxidos 7 Podsol férrico 

8 Podsol férrico húm ico 

Fw. 264. Podsolización bajo un Quercion robori-petraeae (climácico) en la Francia 
occidental atlántica (de DucHAUFOUR, 1960). 

El horizonte pAo está formado por una apos1c1on de humus de tipo mor 
groseramente filamentoso y muy ácido. Puede separarse como una masa com
pacta del horizonte pA1, aún más ácido, formado por un mor de grano fino, a 
veces puramente orgánico. pAo y pA1 forman la rizosfera principal de la vegeta
ción. Por debajo y muy bien delimitado aparece el horizonte pA2. Este horizonte, 
casi totalmente mineral, está especialmente enriquecido en cuarzo, que ha que
dado como residuo; los demás minerales están empalidecidos. Mientras que los 
sesquióxidos recubren, con tonalidad herrumbrosa, las partículas de suelo de la 
tierra parda, en el podsol son transportados hacia abajo bajo la influencia de las 
sustancias húmicas. La reacción es fuertemente ácida y el contenido en nutrien
tes bajo. La estructura es primitiva. El horizonte pB se enriquece en sesquióxidos 
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y materiales húmicos transportados; por ello es de color rojo oxidado-pardo. Si 
está poco consolidado se habla de Orterde; sin embargo, si los sesquióxidos han 
cementado todo el horizonte, se habla de Ortstein. En comparación con el pA2 
su reacción es algo inferior, pero aún muy ácida. La transición a la roca madre 
es generalmente difusa. 

Las características sistemáticas de los podsoles son: 
Sentido de percolación: endopercolativo 
Origen del filtro: órgano-minerógena 
Filtro mineral: ferri-sialítico 
Percolado: sesqui-hum 1 

El podsol representa el suelo típico del clima boreal de inviernos húmedos 
y fríos. La vegetación natural está constituida por bosques de aciculifolios y 
matorrales de arbustos enanos. En los climas húmedos la roca madre puede ser 
roca silicatada carente o provista de carbonatos. En climas menos húmedos se 
encuentran podsoles únicamente sobre rocas muy permeables ácidas y sin cal. 

Al disminuir la humedad se da en los suelos la transformación a tierras 
pardas. El podsol puede sufrir una transformación regresiva en una tierra parda 
secundaria de pastizal por exposición a la luz o pastoreo, en este caso los hori
zontes primitivos del podsol se entremezclan por acción de los organismos del 
suelo. 

Bajo la influencia de oscilaciones del nivel de la capa freática puede tam
bién formarse un gley en el perfil de podsol (podsol gleificado). 

Allí donde el ortstein dé lugar a un estrato impermeable al agua, pueden 
originarse turberas. 

Los podsoles con un contenido relativamente bajo en humus en el horizonte 
de acumulación ( <6%) se denominan podsoles férricos y son propios, sobre 
todo, de comunidades forestales subalpinas acidófilas. Los podsoles con hori
zontes marcadamente enriquecidos en humus se denominan podsoles húmicos, 
frecuentes bajo las comunidades de arbustos enanos subalpinos en el exterior de 
los bosques. No deben confundirse estos podsoles húmicos subalpinos con los 
nórdicos y atlánticos (véase Fig. 264 ). 

Chernosiom. El chernosiom o tierra negra es el suelo tipo característico de 
las regiones secas de la Europa oriental desde Hungría y el sureste de Polonia, 
a través de la Rusia meridional hasta el interior de Siberia. Normalmente, bajo 
un horizonte A muy eutrófico y con muchas raíces profundas, cuyo contenido 
en humus oscila entre 4,5 y 10,5% según TUMIN, sigue en el chernosiom común 
(medio) un horizonte de unos 60 cm de profundidad enriquecido en carbonatos 
(bieloglaska). 

El chernosiom ha sido estudiado con detalle por los edafólogos rusos, in
cluso en regiones donde el cociente N/S oscila entre 125 y 375. 

Los edaf ólogos rusos diferencian el chernosiom de la silvostepa y el de la 
verdadera estepa, ya que soportan una vegetación totalmente distinta. 

Los suelos de la silvostepa indican que se ha producido una variación climá
tica en época no muy lejana, una introducción del bosque en la estepa, lo que 
señala un aumento de la humedad (BERG, 1958). 

1 Se transportan sesquióxidos juntamente con el humus. 
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La vegetación característica del chernosiom es una estepa de gramíneas y 
hierbas no graminoides, densa, cerrada, de altura considerable, muy rica en es
pecies y con abundantes flores. 

Fm. 265. Perfil de una tierra negra-rendzina en el Festucion vallesiacae estepario 
de Ostrowiec, Podolia, 1 m de grueso . (Foto FIRBAS, Excurs. S.l.G.M.A.) 

Según los inventarios de LAWRENKO y DocHMAN (1935), la vegetación de 
gramíneas y hierbas no graminoides del chernosiom medio de la llanura estepa
ria de Starobielsk se compone principalmente de las siguientes especies: 
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Festuca vallesiaca 
Stipa capillata 
Stipa rubentiformis 
Stipa lessingiana 
Bromus erectus 
Bromus inermis 
Carex supina 
Bellevalia ciliata 

Adonis wolgensis 
Ranunculus polyanthemus 
Potentilla patula 
Potentilla opaciformis 
Filipendula hexapetala 
lvledicago falcata 
Lathyrus pallescens 
Peucedanum ruthenicum 
Artemisia austriaca 

Salvia nutans 
Odontites lutea 
V erbascum phoeniceum 
Plantago media 
Asperula glauca 
!nula hirta 
Serratula radiata 
Achillea setacea 



Terra rossa y rendzina mediterránea. Todavía se ha investigado poco la 
dinámica de las tierras rojas y amarillas. La verdadera terra rossa, pobre en car
bonatos, roja oscura y compacta, es generalmente relictual (véase KUBIENA, 1950). 
Sobre ella se ha depositado un perfil moderadamente humífero · y pobre en car
bonatos , la rendzina mediterránea, tal como se desarrolla en el sur de Francia bajo 
el bosque climácico del Quercion ilicis. No son frecuentes los perfiles completos, 
no alteradcs. 

Fm. 266. Festucion vallesiacae sobre un chernosiom_ en la silvostepa de Ostrowiec, 
Podolia. (Foto FIRBAS, Exéurs. SJ.G.M.A.) · 

En los alrededores de Montpellier el perfil normál bajo el Quercetum ilicis 
galloprovinciale sobre una caliza jurásica compacta, tiene el siguiente aspecto: 

tr Ao=hojarasca poco desarrollada; restos de ramas y J:iojas de Quercus ilex. 
tr A1 =de 5 a 25 cm de tierra fina, suelta, aterronada, bastante rica en humus 

y organismos (6 a 20 % de componentes orgánicos); frecuentemente ha perdido los 
carbonatos, es de color pardo grisáceo oscuro a negruzco y pH de 7,8. 

tr Az (tr B1)=(10 a) 30 a 50 cm de tierra fina, de fractura angulosa, descalcifi
cada, oscura, gris rojiza, pobre en humus (1 a 4% ), con gran actividad biológica; 
pH de 7,2 a 8,2; pasa paulatinamente al horizonte siguiente. 

tr A3 (tr Bz)=limo rojo de (15 a) generalmente más de 25 cm de grueso, com
pacto, pobre o carente de carbonatos, casi sin humus, el cual en contacto con el 
aire se endurece como la piedra y se deshace en pedazos poliédricos, rojo teja o 
amarillento; pH de 7 ,4 a 8 ,3, terra rossa fósil, substrato caliza jurásica. 

En la misma región, pero sobre una marga calcárea impermeable, se forma la 
tierra amarilla mediterránea , rica en carbonatos, que incluye frecuentemente un ho
rizonte muy acusado de acumulación de carbonatos. 

La vegetación forestal característica de estos suelos es el bosque siempre verde 
de Quercus ilex en distintas subasociaciones y variantes, el cual ha sido destruido, 
excepto algunos restos. Las comunidades sustituyentes (maquia, garriga, etc.) co-
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rresponden a perfiles de suelos decapitados y muchas veces reducidos casi al es
queleto del horizonte C. 

Gley Y pseudogley. Lo suelos gley están impregnados por el agua freática o 
el agua que desciende por la ladera. El agua de la capa freática aporta sustan
cias disueltas al suelo y también se las lleva. En la zona de humedad perma-

FIG. 267. Tierra roja-rendzina en la garriga de Montpellier bajo el Brachypodietum ramosi 
(trA¡). Raíces de arbustos (Quercus coccifera, etc.) en el trA2 pardo rojizo. Raíces de 

Quercus ilex penetrando en las grietas de la roca con tierra roja fósil (trB). 

nente con agua pobre en oxígeno se reduce totalmente el suelo y el hierro se 
presenta en forma ferrosa, ,coloreando al suelo con un tono grisáceo a azulado 
(horizonte Gr). Allí donde el aire llega ocasionalmente aparece ei hierro, en par
te como concreciones de hidróxido férrico hidratado, y el suelo adquiere unas 
manchas rojas (horizonte Gº). 

Bajo comunidades de suelos encharcados están muy extendidos los suelos 
gley permanente en los climas templados y cálidos (véase Fig. 194). 

La formación temporal de un gley se presenta, entre otros casos, en las co
munidades de ventisqueros del Salicion herbaceae de los Alpes, de los Cárpatos 
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y de los Pirineos, en los suelos salinos de las lagunas y en el Deschampsion 
mediae de los suelos margosos impermeables de Europa meridional (véase 
BR.-BL. y PAWLOWSKI, 1931) que en invierno están húmedos, en verano secos 
y muestran grietas en el suelo. 

Los suelos de pseudogley que no siempre son fáciles de diferenciar de un 
gley, sufren pérdidas por lavado, pero éste es débil por ser la permeabilidad 
baja. Chaparrones abundantes no pueden filtrarse lo suficientemente rápido y 
provocan encharcamiento del suelo y fenómenos de reducción. 

15. Descripción de los suelos en el campo 
(inventario del perfil) 

Igual que las comunidades vegetales, los suelos son también entes naturales. 
No pueden llevarse al laboratorio sin ninguna modificación; por lo menos el 
contenido en agua y aire, así como la temperatura y la vida edáfica, son en el 
laboratorio muy distintos que en el terreno libre. Tampoco puede considerarse 
con exactitud un suelo a base de una sola muestra. 

Sólo puede estudiarse bien un suelo en el campo, con su perfil completo y 
sus relaciones naturales con los factores edafogénicos. 

La descripción de los perfiles es la base de cualquier ·investigación edafoló
gica. La clasificación de los suelos se basa en la descripción del perfil (véase 
más arriba), lo mismo que su interpretación genética, su valoración para cualquier 
fin técnico y también su consideración como lugar de vida para las raíces de la 
vegetación. Una buena descripción del perfil es condición indispensable para 
que la toma de muestras para investigaciones especiales tenga sentido. El estudio 
de muestras insuficientemente definidas tiene sólo un valor limitado, ya que los 
resultados no son comparables. · 

La primera tarea en la descripción de un suelo en el campo consiste en la 
elección del lugar de estudio del perfil. Si debe investigarse el suelo de una co
munidad vegetal, se cavará el perfil allí donde la comunidad esté bien repre
sentada y donde se haya realizado el inventario sociológico. Naturalmente, este 
lugar debe localizarse lo más exactamente posible. 

Entonces puede cavarse el perfil, que ha de tener por lo menos la extensión 
de un pedon y debe llegar hasta el horizonte C. El instrumento más adecuado es 
una azada pesada. La -tierra extraída debe separarse lo mejor posible en hori
zontes y se deposita a un lado. 

La verdadera descripción se inicia con la caracterización de los factores eda
fogenéticos: 

Determinación del lugar: denominación del mismo, altitud sobre el nivel del 
mar, coordenadas. 

Roca madre: datos acerca del carácter petrográfico, la situación de los estra
tos y eventualmente la pertenencia geológica. 

Relieve: macro y microrrelieve; inclinación, exposición. 
Clima: precipitaciones, temperatura, etc.; particularidades del clima local; 

datos acerca del tiempo que hacía cuando se realizó la descripción y anterior
mente dan su verdadero significado a algunas características del perfil. 

Vegetación: comunidad vegetal. 
Influencias humanas: modo de aprovechamiento, laboreo, abono, regadío y 

desagüe. 
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A continuación se describen los caracteres del perfil, esto es, aquellas carac-
terísticas que resultan del perfil considerado en conjunto: 

Profundidad del perfil. 
Diferenciación en horizontes. 
Definición de los límites entre horizontes. 
Forma de los límites entre horizontes. 
Aire y agua (avenamiento; inundaciones, influencia del agua freática o de 

la ladera, influencias artificiales). 
Erosión (amplitud, tipo). 
Acumulación de piedras (magnitud, tipo). 
Deslizamientos, reptación. 
Animales del suelo (tipo, magnitud de la actividad). 

Después de las características del perfil se describen los caracteres de los 
horizontes, esto es, aquellas características que pueden determinarse en particu
lar para cada horizonte, sin tener que considerar para ello a los demás hori
zontes. 

Granulación (tierra fina y esqueleto). 
Contenido en carbonatos. 
Contenido en humus y clase de humus. 
Estructura (incluyendo la cementación, concreciones, eflorescencias, caracte-

rización del sistema de cavidades). 
Permeabilidad al agua. 
pH. 
Color. 

Una vez descrito morfológicamente el perfil del suelo se hace un estudio del 
perfil de las raíces (véase pág. 59). 

El suelo no es para las plantas un substrato de composición homogénea, 
sino que las condiciones son distintas de un horizonte a otro. Las plantas des
arrollan la masa principal de sus raíces en los horizontes cuyas condiciones 
con respecto al suministro de agua, aire y nutrientes son óptimas. En determina
das condiciones las raíces superiores sirven para la captación de nutrientes y las 
profundas para la del agua del subsuelo. Naturalmente, también interviene la 
competencia entre las raíces, de modo que puede hablarse de una estratificación, 
lo mismo que en el espacio aéreo (véase Fig. 39, pág. 59). 

Se denomina rizosfera principal la zona del perfil en la que se presentan la 
mayoría de las raíces y rizosfera secundaria el resto del perfil que esté atrave
sado por raíces. 

La rizosfera principal coincide frecuentemente con el horizonte Ao (cuando 
exista) y el A1. 

Según el tamaño de las raíces se distinguen en los bosques las raíces grue
sas, con un diámetro superior a 2 mm, y las raíces finas, de diámetro inferior 
a 2 mm. 

La densidad de las raíces se indica por separado para las raíces gruesas y 
finas , según los horizontes , y se considera sólo las raíces de la tierra fina. El 
sistema radical es: 

muy denso, cuando todo el horizonte está recorrido por las raíces, tan in
tensamente que se puede arrancar junto con las raíces como si fuera una alfom-
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Polvo : con carbonato; sin carbonato 

Arcilla: con carbonato 
sin carbonato 

Limo: con carbonato; sin carbonato 
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Polvo blanqueado 
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Sesquióxidos: libres; acumulados y enriquecidos 

Manchas de gley: pálidas; herrumbrosas 

Marmorización 

Limite de los carbonatos 

Eflorescencias de cal 

Toba caliza 

Hojarasca: suelta; estratificada; aglomerada 

Mull 

Transición de mull a moor 

Moor: filamentoso; granuloso 

FIG. 268. Símbolos para esquemas de perfiles de suelos (según BR.-BL., PALLMANN 
y B ACH, 1954). 
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bra (siempre que el suelo no sea demasiado esquelético); por ejemplo, Ao de 
un podsol bajo el Piceetum subalpinum; 

denso, cuando sólo caen algunos terrones . del entramado de raíces al tirar 
de ellas; por ejemplo, el Ai de una rendzina caliza bajo un Seslerio-Fagetum; 

medianamente denso, cuando al excavar el perfil el estrato se descompone 
en partes iguales, de terrones y de agregados de terrones que se mantienen 
unidos por las raíces; por ejemplo, el A1 de una parabraunerde bajo un Querco
Carpinetum aretosum; 

débil, cuando casi no se puede hablar de un entrelazado de raíces; por 
ejemplo, en el B, de una parabraunerde bajo un Querco-Carpinetum aretosum; 

muy débil, cuando sólo hay muy pocas raíces. 

GROSSKOPFF (1950), por ejemplo, ha realizado medidas de la cantidad de . 
raíces. Utiliza como medida de la misma en los bosques la intensidad de las 
raíces finas, esto es, la longitud de las raíces de menos de 2 mm de diámetro por 
unidad de volumen de suelo y la determinación la realiza en la «superficie inter
media», esto es, en la zona media entre dos árboles contiguos, donde la penetra
ción de las raíces es más regular. 

Es conveniente completar la descripción del perfil con un esquema. Para ello 
se pueden utilizar los siguientes símbolos (Fig. 268). Con una muestra húmeda 
de cada horizonte se pinta sobre el papel una muestra de los colores. 

Interpretación genética. Se intenta indicar la formación de un suelo a tra
vés de las características morfológicas y los factores edafogenéticos. 

Una interpretación de este tipo se verá muy simplificada y será más fácil 
cuando se hayan tomado previamente uno o varios suelos, según las circunstan
cias, como suelos tipo, y entonces basta dar las diferencias con respecto a éstos. 
Normalmente se toman como suelos tipo los más desarrollados con avenamiento 
normal de una determinada región. 

Interpretación ecológica. Los caracteres morfológicos del perfil de un sue
lo y la cantidad de raíces que hay en él permiten extraer conclusiones acerca 
de los caracteres que son fisiológicamente importantes para las plantas, como la 
profundidad, riqueza de nutrientes, agua, aireación y las posibilidades de fija
ción. 

Clasificación sistemática. En base a las características morfológicas y ge
néticas se clasifica sistemáticamente a un suelo (véase pág. 439). El perfil de un 
suelo se podrá clasificar sistemáticamente cuando morfológicamente esté sufi
cientemente descrito y se haya interpretado genéticamente con cuidado. 

16. Suelos y comunidades vegetales 

A partir de aquí, cuando hablemos de suelos, nos referiremos a objetos na
turales tridimensionales, con su perfil, su formación, sus propiedades y su di
námica, tal como se han descrito anteriormente. 

Las comunidades vegetales y los suelos se han desarrollado conjuntamente, 
manteniendo constantemente intercambio recíproco. Por ello, existen entre am
bos relaciones estrechas; generalmente no puede distinguirse entre causa y efecto. 

Sin embargo, estas relaciones no han de establecerse imprescindiblemente 
entre las unidades de la sistemática edafológica y fitosociológica, ya que la sis
temática edafológica se basa en criterios distintos a los de la sistemática socio-
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lógica. Las relaciones pueden no establecerse siquiera entre las comunidades 
vegetales y las características morfológicas más llamativas del perfil. Se basan 
en las condiciones fisiológicas que ofrece el suelo a la comunidad vegetal, esto 
es, nutrientes, agua, aireación y temperatura y las posibilidades de fijación. 

Si sólo se consideran las características del suelo con efectos fisiológicos, se 
podrá decir: los suelos de una comunidad vegetal son equivalentes unos a otros 
(siempre que las demás condiciones externas, como el clima, sean las mismas). 

Si se incluyen junto a éstas las características morfológicas y sistemáticas, se 
dirá: los suelos de una comunidad vegetal son análogos, esto es, funcionalmente 
equivalentes (PALLMANN, 1947). 

Cuanto más estrechamente se delimite una comunidad, esto es, cuanto más 
abajo se encuentre en la escala sociológica, más estrechas son sus relaciones con 
el suelo, esto es, más concuerdan los suelos en que se desarrolle. Un ejemplo de 
Suiza puede aclarar este aspecto: 

Comunidad vegetal: Suelos: 
Fagetalia silvaticae Suelos endopercolativos (en sentido amplio) , órgano

petrógenas u órgano-quimógenas. 
Fagion silvaticae Clima del suelo, sobre todo temperatura, correspon

diente al clima montano. 
A bieti-Fagetum Clima del suelo correspondiente al del piso montano 

medio. Suelos bastante desarrollados. 
Abieti-Fagetum festucetosum Suelos húmicos carbonatados algo húmedos ± empar

decidos. 

Las comunidades pioneras, de transición y también las permanentes en sen
tido estricto tienen el mayor valor indicador con respecto al suelo. 

En cambio, las comunidades climácicas están más ligadas a un- determinado 
clima, pero menos a suelos determinados . Cuanto más se acerca una comuni
dad al límite de su región climática, más estrecha se vuelve su unión a un suelo 
determinado. 

El Quercetum galloprovinciale se extiende desde Cataluña hasta Liguria so
bre suelos muy distintos. 

El Aceri-Fagetum, por ejemplo, que representa la clímax en el Jura en el 
piso montano superior sobre caliza, en su límite inferior de distribución se 
limita sobre todo a los suelos ricos en arcilla, mientras que a la misma altitud 
el Abieti-Fagetum se sitúa en los menos arcillosos (BACH, 1950; MooR, 1952). 

C) Influencia del hombre y los animales 
(factores antropozoicos) 

Las interacciones mutuas entre las plantas entre sí y con respecto al meca
nismo social se han tratado en el capítulo acerca de las funciones sociales . Las 
relaciones entre las comunidades vegetales , el hombre y los animales merecen 
un capítulo aparte. 

La composición actual de la cubierta vegetal de grandes regiones de la Tie
rra está ya mucho más de lo que se supone bajo el dominio del hombre y los 
animales . 

Junto a la influencia directa se encuentra también la indirecta, a través de 
la progresiva variación en las condiciones ambientales. 
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Hombre y vegetación. A lo largo de algunos milenios, el hombre, con sus 
animales domésticos, ha transformado en tal manera la cubierta vegetal, que ha 
quedado muy poco de la vegetación primitiva, y esta transformación continua 
de un modo preocupante con el aumento de la población. Es, por tanto, com
prensible que el hombre, junto al clima y al suelo, se haya ido convirtiendo en 
un factor cada vez más importante en la conformación de las comunidades. La 
influencia del mundo animal salvaje aparece, por el contrario, de una impor
tancia secundaria en la composición de la cubierta vegetal. 

La influencia humana sobre la vegetación es apreciable hasta donde se ex
tiende la vida vegetal superior en dirección a los polos y a las más elevadas 
cimas de los Alpes. Cuando hoy se habla de vegetación intacta no hay que 
tomarlo al pie de la letra, puesto que incluso la «selva virgen tropical» es ya 
sólo un mito según CHEVALIER (1925). 

No sólo urge dejar a nuestros descendientes un cuadro del estado natural 
original, poco o nada influido por el hombre, a través del establecimiento de 
reservas naturales intactas, sino que también urge la creación de centros de in
vestigación donde puedan estudiarse las leyes biosociológicas inalteradas, válidas 
para el mundo animal y vegetal (HUXLEY, 1962). 

Ya el hombre paleolítico del cuaternario inicial y medio, que tenía muy po
cas necesidades, utilizó el fuego con sus herramientas primitivas y favoreció 
ciertos tipos de vegetación (prado, estepa) a costa de otros (selva virgen). Con 
la llegada del comercio y el transporte, la agricultura y la ganadería en el neo
lítico, se inicia la extensa era de las variaciones en la vegetación y las grandes 
migraciones de plantas bajo la influencia del rey de la creación, y que aún no 
ha llegado a su fin. 

Sobre el factor conformador de la vegetación que más se ha trabajado y 
e.scrito es sobre la influencia humana. A ella se refieren innumerables normas 
de agricultura y silvicultura. Nosotros tenemos que conformarnos con unas po
cas indicaciones y remitimos al lector a los tratados de agricultura y silvicul
tura. Sin embargo, en todo inventario de vegetación siempre hay que considerar 
el tipo y grado de la influencia humana. 

Incendios y sus causas. El compañero más inexorable del hombre en la lu
cha destructora de la vegetación original es el fuego. Los incendios de herbazales 
y de bosques pueden provocarse ocasionalmente por rayos, pero éstos son excep
ciónes, por lo menos en los climas fríos y templados. 

C. TROLL (1935, pág. 386) intenta mostrar que es probable que el incendio 
de una sabana debe ser considerado no como una influencia artificial, sino como 
un factor climático, algo así como la interrupción del desarrollo normal del tiem
po meteorológico por un año de sequía. Sin embargo, se debe argumentar en 
contra, que la existencia de grandes superficies de hierbas secas en las regiones 
cálidas de la Tierra ha sido en la mayoría de los casos provocada por el hombre 
y que en lo que respecta a la influencia sobre la vegetación no son -decisivos los 
incendios ocasionales, más o menos casuales, provocados por el rayo, sino los in
cendios periódicos de la sabana, que se suceden con inexorable regularidad, tal 
como señalan HUMBERT, PERRIER DE LA BATHIE, LANJOUW, TROCHAIN, LEBRUN, 
MEYERS , BÉGUÉ y otros muchos. 

Más al Norte, donde los incendios de los herbazales no son periódicos, su 
origen es debido al hombre en el 90% de los casos. 

Según una estadística, en 1921 en Francia se quemaron 50 000 ha de bos
ques, pastos y cultivos, y sólo en cuatro casos se debió a rayos; en 1863 ca-
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sos fue intencionada o involuntariamente el hombre quien los provocó. No me
nos de 1195 casos de incendio se debieron a descuidos y 190 fueron intencio
nados (PRIOTON, 1945). 

Los incendios forestales por rayos son también muy raros en los Alpes. En 
los alrededores de Innsbruck sólo dos de 207 incendios fueron provocados por 
rayos; en cambio, en Finlandia, entre 1911 y 1921, de 610 incendios deben 
haber sido provocados 254 (41,6%) por rayos (GRABHERR, 1934). 

Los incendios originados por rayos parecen ser más frecuentes en las regio
nes secas. Sin embargo, en Arizona del Norte, conocida por la extraordinaria 
abundancia del rayo, CooPER (1960) no se atreve a decidir si los incendios de 
herbazales se deben principalmente a los rayos o a los indios. 

PHIPPS y GooDIER (1962) incluyen el fuego entre los factores naturales de 
la región montañosa del sur de Rodesia. Distinguen comunidades expuestas y 
poco expuestas a los peligros del fuego. Entre estas últimas se cuentan los dis
tintos tipos de bosques siempre verdes y en menor proporción los matorrales 
de ericáceas. Les protegen las condiciones topográficas o bien la humedad del 
suelo. Todas las comunidades que no son siempre verdes están expuestas al 
fuego, sobre todo las praderas de gramíneas. La mayor intensidad del fuego se 
da en la vegetación herbácea densa y elevada de los suelos profundos. 

«Fire climax>>. Investigaciones en el Parque Nacional Albert del Congo han 
mostrado que en los intervalos entre los incendios la sabana se mantiene en un 
estado de equilibrio que puede denominarse «fire clímax», según el término 
americano. La prohibición definitiva de usar el fuego determina el desarrollo 
normal de la vegetación hacia la clímax. 

LEBRUN (1947) describe la influencia del fuego del matorral sobre la vege
tación en el corazón de Africa. El fuego tiene poca agresividad contra la selva 
tropical. Primero deben abrirse brechas y debe talarse el estrato arbóreo. En
tonces se inicia el cultivo mediante el fuego periódico, que impide el resurgir del 
bosque, siempre que se vaya incendiando periódicamente. Al interrrumpirse los 
incendios vuelve a extenderse el matorral. 

GERMAIN (1945) supone que una repoblación forestal adecuada y la prohibi
ción de los incendios podría cambiar considerablemente el aspecto de gran parte 
de la región del Congo en el lapso de algunos decenios. 

PERRIER DE LA BATHIE (1921) y HUMBERT (1927, 1938, 1961} tratan la enor
me influencia de los incendios de matorral en Madagascar. La pradera malgache 
que actualmente cubre cuatro quintas partes de la superficie total de la isla y 
está compuesta mayoritariamente por hierbas tropicales cosmopolitas, debe su 
origen exclusivamente a los incendios periódicos de los matorrales. Por ello fal
tan en ella casi totalmente las especies paleoendémicas delicadas, que no resis
ten al fuego, mientras que el pastizal seco primitivo respetado por el fuego está 
compuesto casi exclusivamente por endemismos terciarios. 

La vegetación primitiva del Senegal ha sufrido también una transformación 
total, debido al incendio del matorral (TROCHAIN, 1940). 

ADJANOHOUN (1962) acepta también que el fuego es el responsable de la sub
sistencia de las sabanas bajo un clima tropical. En la Costa de Marfil se provo
caron los incendios inicialmente debido a la caza. Una vez que ha desaparecido 
la caza casi totalmente de la sabana y se ha retirado a la pluviisilva, se continúa 
incendiando periódicamente la sabana por hábito. 

La roturación mediante el fuego en la región centroamericana tropical se rea
lizó ya mucho antes de la llegada de los colonizadores europeos. DONEVAN (1960) 
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cree que los pinares de las tierras altas de Nicaragua deben considerarse una 
clímax secundaria que habría sustituido al bosque esclerofilo climácico primiti
vo, como consecuencia de incendios continuados. 

El chaparral esclerofilo de California ha ganado una gran extensión a costa 
del bosque a causa de los incendios (SHOW y KoTOK, 1924). El bosque de pino 
de Douglas reinante actualmente en el distrito de Puget Sund debe su predomi
nio, en último término, al fuego y no puede considerarse como bosque cli
mácico. 

Influencia de los incendios. Los incendios actúan sobre todo como forma
dores de las comunidades en las regiones secas. 

FIG. 269. Asociación de Erica scoparia y Lavandula stoechas, facies de Cistus monspe
liensis, debida al incendio, junto a Montpellier (Cistus 5.5). (Foto P. KELLER y BR.-BL.) 

En la región mediterránea occidental, las poblaciones casi puras de asfódelos 
y los matorráles de jaras están determinados por los incendios (véanse BR.-BL. 
y col, 1936; Fig. 269). Si se está mucho tiempo sin incendios morirán los ar
bustos de Cistus al cabo de diez a quince años y se sustituirán en general por 
la garriga espinosa de Quercus coccif era. 

Como los bereberes con sus aperos primitivos no podían con los enormes 
cedros del Atlas, recurrieron al fuego. Después de la destrucción por un incen
dio del bosque natural de cedros sigue el matorral de Cytisus battandieri, especie 
endémica de flores doradas (véase BR.-BL. y MAIRE, 1924, pág. 125). 

En algunas regiones subtropicales están al orden del día el cultivo por el 
fuego repetido periódicamente para mejorar los pastizales. La repetición cons
tante del incendio del matorral y del pastoreo favorece en Europa meridional 
a determinadas comunidades ricas en geófitos y terófitos que han ganado mu
cho en extensión. 

Rumex acetosella, Hypochoeris radicata, Anthoxanthum odoratum y Aci
phylla aurea introducidas en Nueva Zelanda en lugares recientemente incendia-
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dos en la región de la asociación de Festuca mattewsii-Danthonia rigida han tenido 
una expansión masiva muy superior a cualquier otro lugar en la región de esta 
vegetación de pastizal seco ( CoNNOR, 1961). 

Incendios de pradera repetidos frecuentemente favorecen la erosión del suelo. 
Los incendios actúan negativamente sobre los suelos muy malos, con poca 

tierra, muy especialmente en las regiones de transición entre el bosque y la 
estepa, donde compiten ambos tipos de vegetación por la predominancia. Allí 
donde la regeneración natural del bosque resulta difícil, es difícil reconstruir el 
cuadro natural y original del bosque y delimitar la clímax de la estepa y del 
bosque. 

r-

FIG. 270. El matorral de Cystius battandieri sustituye al bosque de cedros destruido por 
el incendio (Atlas medio, 2000 m). (Foto E. HEss.) 

PHILLIPS (1931) encontró que las modificaciones físicas y químicas del sue
lo después de quemar el matorral eran pequeñas (sin embargo, véase pág. 481). 

Cultivo por el fuego. Bajo un clima húmedo, donde la regeneración rápida 
de la cubierta vegetal está siempre asegurada, el incendio repetido y periódico 
se ha convertido muchas veces en una operación auxiliar conformadora del cul
tivo. En Finlandia y en todos los países atlánticos se realiza frecuentemente la 
agricultura del fuego. 

HEIKINHEIMO (1915), LINKOLA (1916), KUJALA (1926) y UGGLA (1958) han 
tratado profundamente la influencia del cultivo por el fuego, tan importante 
para Finlandia. Está tan extendido desde hace tanto tiempo en Finlandia, que 
no ha quedado casi ningún lugar donde el suelo no sea demasiado pobre sin 
estar afectado; la mayoría de los bosques han sido incendiados varias veces 
(LINKOLA). 

Acción ecológica del fuego. UGGLA (1958) ha realizado observaciones eco
lógicas acerca de los efectos de los incendios y el desarrollo · de la vegetación en 
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antiguas superficies incendiadas en el Parque Nacional de Muddus en la Lapo
nia sueca. Comprobó el aumento de la temperatura hasta 438 ºC en la super
ficie del suelo durante el incendio, pero tan sólo a 3 cm de profundidad era 
de 26 ,5 º; a 7 cm de profundidad en el suelo alcanzaba sólo a 17 º. 

Las plantas con estolones subterráneos, como algunos vaccinios, pueden so
brevivir así a incendios no demasiado intensos, mientras que Arctostaphylos uva
ursi, Calluna y Empetrum mueren. Estas tres especies, igual que Pinus silve
stris, especies de Betula y Populus tremula (un árbol que puede madurar anual
mente hasta 50 millones de semillas) pertenecen a los primeros nuevos coloni
zadores arbustivos y arbóreos. 

Grandes poblaciones de Epilobium angustifolium, nitrófilo indicador de in
cendios, son las primeras en ocupar las superficies incendiadas en Laponia y 
Finlandia, así como en algunas otras regiones de la Europa media y de Norte
américa. 

La influencia del incendio de las turberas sobre las plantas ha sido consi
derada por Yu-VAKKURI (1958). La mayoría de las turberas murieron casi total
mente y se introdujo como especie nueva Ceratodon purpureus en las superfi
cies incendiadas. La mata menos afectada es Vaccinium vitis-idaea y algo más 
V. myrtillus. Por otra parte, Rubus chamaemorus se ve favorecido, en cuanto 
a la competencia por el espacio, gracias al incendio, y se extiende. El abedul 
pubescente tiene un intenso desarrollo inmediatamente después del incendio. 

F. C. CooPER (1960) ha estudiado el significado ecológico del fuego para la 
vegetación forestal en Arizona y da algunos detalles interesantes. La interrup
ción de los incendios por el colonizador blanco ha conducido los bosques de 
Pinus ponderosa a una variación sustancial de la densidad de la población y de 
la composición según las clases de edad de los árboles. Todos los pinos de 
diámetro superior a los 20 cm sobrevivían sin daños al incendio; los troncos 
con unos 10 ó 15 cm sobrevivieron en un 84%, mientras que de los de menos 
de 2,5 cm de diámetro sólo quedó un 18%. 

Desencadenamiento de la sucesión por el fuego. A un incendio le sigue siem
pre una sucesión secundaria, tanto si se destruye totalmente o sólo parcialmente 
la vegetación primitiva. Esta sucesión se dirige de nuevo hacia la clímax. Las 
variaciones en la vegetación después de un incendio se han estudiado con de
talle en Inglaterra, Finlandia, sur de Francia, Norteamérica y también en otros 
lugares. 

En la zona de landas del dominio atlántico, donde se incendia periódicamente 
la landa para renovarla y rejuvenecerla, la repoblación no influida por el hom
bre, ha sído estudiada ejemplarmente por FRITSCH, PARKER y SALISBURY (New 
Phytologist, 1913, 1915). La reaparición de Calluna es aquí muy rápida. Una 
superficie control de 25 pies cuadrados tenía ya 4641 plántulas de Calluna 
(además de 11 513 plántulas de Erica cinerea) tan sólo a los dos años y ocho 
meses después del incendio. La repoblación pasa por seis estadios: el primer 
estadio está caracterizado por algas ( Cystococcus humicola, Gloeocystis, Trochi
scia, Dactylococcus), a las que se unen el hongo Ascobolus atrofuscus y algún 
retoño de raíz de Ulex. En el segundo estadio aparecen musgos (Ceratodon, 
Funaria) y una serie de hierbas graminoides o no (Aira, Carex pilulifera, Rumex 
acetosella, etc.). El tercer estadio incluye las algas del primero junto a Meso
taenium violascens y muchos líquenes ( Cladonia delicata, C. furcata, C. pyxida
ta, C. squamosa, etc.). Las fanerógamas se multiplican. El cuarto y quinto esta-
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dio se caracterizan por el predominio definitivo de la landa con Calluna, Ulex, 
Erica, etc. En la región estudiada (Hindhead Common) sigue como sexto y últi
mo estadio la colonización por árboles (Pinus, Betula, Pirus, etc.), demostración 
de que la landa no se manifestaría si no fuese por la labor del hombre. Además 
de las condiciones de competencia, juegan un papel importante en la regene
ración las variaciones del contenido en humus y agua del horizonte superior del 
suelo. El aumento en el contenido hídrico es paralelo al enriquecimiento en 
humus . Así, el suelo desnudo de una superficie incendiada contenía un 11,19% 
de agua después de una lluvia de ocho días, el suelo de la landa de Calluna 
un 31,39 % y el de la landa de Vaccinium myrtillus cerca del 70 % de agua en 
porcentaje en peso. 

Pteridium aquilinum, cuyos rizomas sobreviven al incendio, se vuelve pre
dominante en el hábitat del Quercion robori-petraeae en la Europa occidental, 
así como en otros países, y llega a formar poblaciones continuas casi puras. 
Tiene un comportamiento semejante en los estados septentrionales de los Esta
dos Unidos e incluso en el bosque de Acacia heterophylla de las islas Mascare
ñas tropicales. Si se incendia este bosque tiene lugar muchas veces un desarrollo 
masivo de Pteridium en tal medida que se impide la renovación de la población 
arbórea (RIVALS, 1952; pág. 88). 

MosER (1949), PIRK (1950) y HINTIKKA (1960) estudian los efectos del in
cendio sobre la vegetación fúngica. EBERT (1958) describe un Geopyxidetum 
carbonariae como asociación específica de hongos de las superficies incendiadas. 
MosER distingue entre hongos antracobiontes, que sólo crecen en lugares incen
diados, antracófilos, que prefieren lugares incendiados, y antracófobos, que los 
rehuyen. Entre las especies de hongos más características de los lugares incen
diados se encuentran Pholiota carbonaria, Lyophyllum sphaerosporum, Omphalia 
maura y Coprinus boudieri. 

BRAUN-BLANQUET, lo mismo que En. FREY, ha realizado observaciones du
rante largo tiempo en carboneras abandonadas del Parque Nacional Suizo. 

La superficie de una carbonera situada a 1980 m de altitud pasó en dieciocho 
años del Cladonietum symphycarpiae inicial a un césped cerrado. La repoblación 
de otros lugares incendiados fue más lenta, porque la lixiviación del suelo y el 
depósito de abundantes restos de carbón influyen desfavorablemente sobre la ger
minación. Una carbonera de Praspol (1650 m) abandonada durante mucho tiem
po, en 1922 carecía casi por completo de vegetación. Sobre una gran superficie 
de pedregal calcáreo recubierta de carbón de madera vivían precariamente 30 pi
nos (Pinus mugo) , 10 abetos rojos y 3 alerces de altura inferior a la rodilla. Un 
metro cuadrado presenta en 1922 gran cantidad de Barbula convoluta y Pelti
gera rufescens. En 1929 las dos especies se habían retirado de toda la super
ficie; en su lugar se habían desarrollado predominantemente Cladonia symphi
carpia, C. pyxidata, chlorophaea y pocillum. El número de fanerógamas se había 
duplicado. 

En la investigación siguiente, en 1941, estimó En. FREY, en un cuadrado 
permanente de 9 dm2

, las siguientes especies: 

60% Cladonia symphycarpia .. . .. . .. . .. . .. . 3% Leontodon pyrenaicus 
35% Musgos ... ... ... ... ... ... .. . ... .. . .. . 1 Pinus mugo (23 cm altura) 
1 % Cladonia pyxidata pocillum .. . .. . .. . + Carex ornithopoda 
1 % Cetraria islandica . .. .. . .. . .. . . .. . .. . .. + Trifolium pratense 

+ Peltigera lepidophora 
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En el verano de 1956 encontró FREY que el pino negro había alcanzado 
83 cm y la superficie de 20 dm2 a la que hacía sombra contenía: 

40% Cladonia symphycarpia ... . .. ... 40% Musgos, de los que: 
10% Pinocha .. . ... . .. ... ... .. . ... 25% Ditrichum flexicaule 
5% Cladonia pyxidata ... ... ... ... ... 12% Tortella tortuosa 
5% Peltigera rufescens .. . .. . .. . .. . .. . 3% Brachytecium salebrosum 

+ Bryum caespititium 

Al aumentar la sombra, la sucesión tiende manifiestamente hacia el bosque 
de pino negro rico en Erica, el Mugo-Ericetum (véase también pág. 561; las 
superficies permanentes allí estudiadas no son idénticas a las citadas anterior
mente). 

Daños provocados por el incendio en el bosque. Según LAMPRECHT (1961), 
el bosque y el suelo se ven afectados de distintos modos por el incendio: 

1. La flora y fauna del suelo se destruyen por lo menos en parte. 
2. El humus se quema total o parcialmente. 
3. En la base del tronco de muchos árboles se provocan daños. 
4. La producción de semillas de todas las especies arbóreas se ve dificul

tada o impedida. 
5. Ll;I repoblación forestal natural de las superficies abandonadas, primiti

vamente cultivadas, se ve retrasada o impedida. 

Utilidad del incendio. Generalmente se desaconseja, acertadamente, el em
pleo del fuego como medio para mejorar los pastizales. 

Sin embargo, investigaciones de HENSEL (1923) a lo largo de cuatro años 
en la región de la pradera de Norteamérica muestran que en ciertas condiciones 
el incendio puede aumentar la productividad. HENSEL segó anualmente dos cua
drados y se impidió el pastoreo en ellos. Sobre la superficie quemada cada pri
mavera, a los cuatro años había aumentado en un 48 % el mejor pasto de An
dropogon scoparius, frente al malo de Andropogon furcatus; en cambio , en la 
superficie no incendiada disminuyó en un 61 % . El número de vástagos y el 
peso seco de las gramíneas y las ciperáceas mostraron durante la investigación 
las siguientes variaciones: 

TABLA 55. Influencia del incendio de la pradera sobre el crecimiento de la hierba 

Superficie incendiada Superficie no incendiada 

Año 
Gramíneas y Cárices: Peso seco del heno Gramíneas y Cárices : Peso séco del heno 
número de vástagos (%) número de vástagos (%) 

1918 1561 33,5 811 66,5 
1919 2303 47,5 1680 52,5 
1920 2268 49,0 2139 51,0 
1921 2237 53,0 1934 47,0 

RoBOCKER y MILLER (1955; que citan más bibliografía) dan datos de la in
fluencia del fuego sobre la vitalidad de las especies herbáceas en los Great 
Plains (EE.UU.). 
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El fuego puede actuar como purificador por exterminio de las malezas des
favorables o plantas perjudiciales, por mejora del pastizal, por elevación de la 
producción de flores (producción de miel) o de la alimentación del ganado o de 
animales salvajes y por la eliminación de roedores perjudiciales. 

Una mala hierba muy temida del pastizal (Elymus caput-medusae), indígena 
de la región mediterránea, se ha extendido de tal modo en las regiones secas 
de los EE.UU. que la batalla contra ella se ha convertido en una necesidad 
apremiante. MAJOR, McKELL y BERRY (1960) introducen también, entre los me
dios de lucha, el incendio controlado, temporal y localmente bien determinado. 

HuTCHINSON (1949) expone un ejemplo poco corriente de la utilidad del 
fuego. 

Pinus strobus es atacado por un hongo parásito, que no es transmisible di
rectamente de árbol a árbol , sino que sus esporas parasitan especies de Ribes, 
sobre las que se desarrollan y forman esporas, que pasan entonces a Pinus stro· 
bus. En este caso, como en el de otras enfermedades de los pinos, el fuego 
puede ser favorable al eliminar el huésped intermediario de la enfermedad. 

Tala. La verdadera utilización del bosque se inició cuando el hombre de 
los últimos tiempos de la edad de piedra abandonó las cavernas para construir 
cabañas. Sin embargo, el bosque natural sufrió por primera vez una modifica
ción sustancial con las talas a mata rasa. No sólo se modifican fundamentalmente 
las condiciones lumínicas por la corta a mata rasa, sino que se abre paso a los 
vientos y a las precipitaciones, además de que la estructura del suelo sufre mo
dificaciones profundas. Aunque aumente la capacidad de nitrificación, la capaci
dad aerífera y la permeabilidad del suelo disminuyen. Así, la tala a mata rasa 
empeora también el suelo, incluso allí donde no hay que temer erosión de las 
capas superiores del mismo. Los experimentos de BURGER acerca de la influen
cia de la tala a mata rasa sobre el suelo del bosque (1922) son, en este sentido, 
muy ilustrativos. 

En una superficie talada junto a Zürich disminuyó en un tercio. la capacidad 
aerífera del horizonte superior del suelo después de la tala a mata rasa. La 
permeabilidad de un suelo bueno de hayedo junto a Biel era treinta veces su
perior que la de un suelo que estuvo durante diez años sin arbolado y se utilizó 
ocasionalmente como almacén de madera. 

Si a la tala se une la destrucción sistemática del sotobosque arbustivo , tal 
como indica LAPRAZ (1962) en Cataluña, puede provocarse con las lluvias to
rrenciales el arrastre de la capa superior de tierra y la destrucción total de la 
vegetación . 

Consecuencia de acciones imprudentes son las terribles inundaciones que 
han tenido lugar hace poco precisamente en Cataluña y también en otras regio
nes mediterráneas. 

Vegetación de los claros provocados por la corta. Las modificaciones en la 
vegetación que tienen lugar en los claros provocados por la corta, se han estu
diado repetidamente a partir de SENDTNER (1854) y KERNER (1863). Tienen lu
gar con indiscutible regularidad bajo la influencia dominante del factor luz. 
DzruBALTOWSKI (1918) realizó investigaciones exactas acerca de las etapas de 
desarrollo florístico en las áreas taladas del bosque de Quercus robur y Carpi
nus betulus en Polonia. A una fase con muchos pioneros de carácter ruderal, 
considerados como «ocasionales», sigue un césped de Agrostis alba, Deschamp
sia flexuosa, etc. Entre el cuarto y el sexto año aparecen Betula pendula, Salix 
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caprea y algunos arbustos (Genista germanica, G. tinctoria, Cytisus nigricans). 
A partir del octavo año disminuyen perceptiblemente las hierbas y arbustos como 
consecuencia del incremento de sombra provocadó por el crecimiento de los ár
boles jóvenes, hasta que se alcanza el equilibrio del monte alto poco modificado 
(véase también TREGUBOV, pág. 657). 

KovÁcs (1961) da más detalles de las modificaciones ecológicas que se pro
ducen después de la tala a mata rasa. Investigó la actividad biológica, la arrioni
ficación y nitrificación del suelo en el Melico-Fagetum y en las comunidades do
minantes en las áreas taladas de las montañas de Matra (Hungría) entre 900 
y 1000 m. El contenido en amoníaco y ni.trato en las áreas taladas es general
mente superior, en parte considerablemente superior, al del hayedo. 

Frn. 271. Querceturn cocciferae y facies de incendio de Asphodelus cerasifer del Brachy
podieturn rarnosi cerca de Montpellier (arriba, a la derecha, monte bajo de Quercus ilex). 

(Foto JENNY-LIPS y BR.-BL.) 

Sus curvas muestran un incremento rápido del nitrato del suelo en diversas 
asociaciones de los lugares talados. 

Las modificaciones en la vegetación debidas al clareo por individuos o en 
grupos y a la regeneración bajo individuos viejos son menos aparentes que las 
que produce la tala a mata rasa. Los troncos talables se sacan de la población 
a intervalos más largos o más cortos, sin que (por lo menos en el clareo por in
dividuos) se modifiquen sustancialmente la luz ni las condiciones del suelo. 

Sin embargo, puede tener lugar un cambio en la composición de la cubierta 
del suelo por preferencia y cuidados dirigidos a ciertas especies arbóreas. 

Una tala demasiado frecuente tiene como consecuencia que los árboles más 
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resistentes a ella alcancen el predominio. De este modo se consiguen montes 
bajos casi puros de Quercus robur y Carpinus betulus en el dominio del hayedo 
en la meseta central suiza. Grandes zonas de la maquia y garriga mediterrá,nea 
no son más que un monte alto donde predominaba inicialmente Quercus ilex 
(figura 271), degradado hasta un monte bajo o maleza. En los países islá11).icos 
desforestados en gran medida, los mausoleos de santones (marabuts) ofrecen 
posibilidades de mantenimiento para la vegetación primitiva, ya que en sus 
alrededores los árboles disfrutan de la protección de los creyentes. 

La alianza deP"'Calystegion rica en Rubus, descrita en Albania por l. y 
V. KÁRPÁTI (1961), es una vegetación específica de tala propia de los Balcanes. 

FIG. 272. Bosque secundario en fa Costa de Marfil. (Foto EsTEL.) 

La vegetación de tala característica de la Europa niedia · se incluye en la 
clase Epilobietea angustifolii. 
. La selva tropical secundaria tiene su origen en la corta a mata rasa y ~am
bién en el fuego subsiguiente. Si las superficies de cultivo se abandonan, se ins
taura al cabo de unos diez años el bosque secundario con un estrato arbóreo 
de hasta 25 m formado por árboles de madera blanda y un sotobosque impe
netrable (Fig. 272). Los árboles de madera dura de la selva virgen primaria 
aparecen, por el contrario, mucho más tarde, muy lentamente y pueden pasar 
siglos hasta que el bosque tropical climácico vuelva a predominar (RoBYNS, 1938; 
LEBRUN, 1947). 

La corta a mata rasa, el incendio y el pastoreo por ovinos tienen como conse
cuencia en los países mediterráneos el escalonamiento de los estadios de regresión 
del bosque climácico, a través del matorral de Quercus coccifera y de fas pobla
ciones de Cistus, o (sobre margas y calizas margosas) del Rosmarino-Lithosperme
tum, el Aphyllanthion y el pedregal (Fig. 271). 
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La clase Cisto-Lavanduletea, una vegetación muy marcadamente heliófila, debe 
en último término su gran extensión actual al uso regular del fuego. 

Siega, abonado y regadío. Con la utilización de la hoz y la guadaña en las 
Edades del Bronce y del Hierro, se inician los cultivos forrajeros y con ellos ganan 
continuamente en extensión las comunidades de cultivo y semicultivo. La siega 
actúa sobre la cubierta vegetal de un modo semejante al de un pastoreo moderado. 
Pero, generalmente, a la siega se une el abonado, el regadío y la siembra. Así se 
forman los prados de siega antropógenas, que tienen un carácter florístico sorpren
dentemente uniforme en grandes extensiones. La influencia del abonado sobre la 
composición florística de dos parcelas vecinas de prado puede observarse en la 
figura 273. La influencia humana, mantenida constante durante largo tiempo, 

Frn. 273. Prado bien abonado (izquierda) y no abonado (derecha) (dominan Cirsium 
oleraceum y Carices) en Rangsdorf, Alemania septentrional. (Foto A. ARNDT.) 

ha permitido la formación de un tipo de prado de siega muy concordante, rico 
en especies y, sin embargo, equilibrado en toda la Europa media y gran parte 
de la occidental: el Arrhenatherion elatioris. 

Sin embargo, los prados de siega más extensos y exuberantes no se encuen
tran en los dominios climácicos de los pastizales esteparios, sino en el dominio 
climácico de los bosques. A la tala y a la roturación les siguió normalmente el 
pastoreo, y posteriormente la siega, el abonado y el regadío. Con una siega re
gular se reprime permanentemente la tendencia natural de desarrollo. La gua
daña ejerce una selección muy severa y elimina continuamente todas aquellas 
especies cuyas semillas no maduran antes del primer corte o no cuentan con 
una capacidad de rebrotar ilimitada. 

En el dominio climácico del bosque mediterráneo siempre verde, el regadío 
abundante, el abonado y la siega han determinado la constitución de prados de 
siega del tipo Arrhenatherion, que dada su constelación de especies se presentan 
como exclaves medioeuropeos. HAAG (mss.) y DoNKER y STEVELINK (1962) los 
han descrito como Gaudinio-Arrhenatheretum (Fig. 27 4). En ellos el regadío y, 
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tan sólo en segundo lugar, el abonado juegan un papel decisivo para el rendi
miento. Bajo un clima medioeuropeo es más importante el abonado. 

KIRSTE y W ALTHER (1955) realizaron durante quince años un experimento 
de control de abonado en el Arrhenatheretum elatioris del NW de Alemania. 
El abonado con nitrato amónico cálcico, escorias de Thomas y potasio tuvo 
como consecuencia la desaparición de sólo cinco especies (9%) de la lista total, 
mientras que las proporciones de las especies variaron intensamente. Un abona
do abundante condujo al predominio de Arrhenatherum elatius y al aumento 
de gramíneas y leguminosas de gran valor, las cuales tienen fuertes exigencias. 

FIG. 274. Aspecto vernal del Arrhenatherion elatioris (Gaudinio-Arrhenathereturn) en la 
región litoral del sur de Francia. (Foto BR.-BL. y KELLER.) 

ARNDT (1952) siguió durante doce años las modificaciones producidas por un 
abonado semejante en el pastizal pobre de Festuca rubra en el «monte de Hie
racium pilosella» en Niederlausitz. Desaparecieron las especies dominantes Sieg
lingia decumbens y Hieracium pilosella, así como Luzula campestris, Rumex 
acetosella e Hypochoeris radicata, entre otras, mientras que aparecieron Arrhe
natherum elatius y no pocas especies de Arrhenatherion. 

Pastoreo dentro de cercados. En la práctica de la praticultura se utiliza 
muchas veces el pastoreo dentro de cercados para mejorar el pastizal. Todo el 
pastoreo del piso subalpino del macizo central francés se basa en el vallado. 
Desde el punto de vista fitosociológico se trata de una lucha constante contra 
la asociación expansiva de Genista pilosa y Calluna que tiende a la clímax y 
que invade y coloniza todos los pastizales secos. Para contrarrestar este empeo
ramiento del pastizal determinado por el clima se somete periódicamente cada 
porción de pastizal a un pastoreo de varias semanas; el cercado transportable, 

467 



donde pasará la noche el ganado, se sitúa en determinados espacios interme
dios (Fig. 275). 

En la Europa media, un pastoreo no planificado favorece las hierbas altas 
del Onopordetum acanthii en los lugares de reposo de animales y en la región 
mediterránea da lugar al Onopordetum illyrici, que en medio de las mezquinas 
garrigas del Brachypodietum ramosi, constituye poblaciones de altos cardos, ri
cas en terófitos, con Onopordon illyricum, Thyrimnus leucographus, Carduus 
tenuiflorus, C. pycnocephalus, Galactites tomentosus, Xeranthemum inapertum, 
así como especies de Echium y Cynoglossum no tocadas por el ganado (BRAUN
BLANOUET, 1952). 

FIG. 275. Pastoreo en cercados en el dominio climácico del haya en la Auvernia, 1100 m. 
(Foto BADOR.) 

El sobreabonado y el pisoteo por el ganado generan las condiciones especí
ficas del hábitat; los cuadrúpedos aseguran la composición florística homogénea 
de la asociación en extensas regiones. 

Las especies del Onopordetum están adaptadas en general a la diseminación 
zoocora o antropocora; ya en tiempos prehistóricos deben haber contribuido los 
animales salvajes y luego el hombre y el ganado, a la expansión de los Onopor
detea. 

Pastoreo. El pastoreo intenso en primavera reduce Lolium perenne, que es 
la hierba más comida, ya que es la primera que aparece, en favor de Trifolium 
repens, que aparece más tarde. El reposo hasta mediados de abril, seguido de 
un pastoreo poco intenso, conduce a un aumento excesivo de la especie a costa 
del Trifolium repens. 
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El equilibrio entre el pastoreo y el crecimiento de la hierba mantiene per
manentemente una relación favorable entre Trífolíum repens y Lolíum; un pas
toreo demasiado intenso perjudica a Lolium y actúa seleccionando negativa
mente; aparecen malas hierbas, especialmente Círsíum arvense. 

MALATO-BELIZ (1951} ha investigado con modernos métodos fitosociológicos 
la productividad de los pastizales de Orníthopus macrorhynchus y Anthemís 
fuscata del sur de Portugal. Aunque el espectro de formas vitales de la asocia
ción comprenda casi exclusivamente terófitos, se trata de un buen pastizal, que 

FIG. 276. Aspecto estival del Onopordetum illyrici en un lugar de reposo para ovejas en 
la garriga de Montpellier. Se distingue Onopordon illyricum, Cneorum tricoccum y Thymus 

vulgaris. (Foto Excurs. S.l.G.M.A.) 

da una productividad media de 15 214 kg/ha (verde) y 4549 kg/ha (seco). El 
valor forrajero cualitativo es elevado. El pastizal puede aún mejorarse por un 
pastoreo vigilado, bien dosificado y por una buena eliminación de las malas 
hierbas. 

CLEMENTS y GoLDSMITH (1924) han realizado investigaciones de la produc
ción de hierba con distintos sistemas de pastoreo en las praderas de Norteamé
rica . Pesaron durante tres años la hierba producida en áreas de superficie de
terminada, que estaban sin pastorear o donde pastaba el perrillo de las praderas 
(Cynomys gunnísoní zuníensís), o bien el perrillo de las praderas y el gana
do (tabla 56). 

TABLA 56. Influencia del pastoreo sobre el prado (rendimiento anual en gramos por m2) 

Influencia zoobiótica 

Agropyron 
glaucum 

Sporobolus 
cryptandrus 

Cantidad total 
de hierbas 

1919 1920 1921 1919 1920 1921 1919 1920 1921 
_ _ _ ________ _ _ __ , ___ -- - -1---1- - ---- - - --

Sin pastoreo .. . ... ... .. . .. . ... 100 117 139 165 33 82 265 150 221 
Pastoreo del perrillo de las praderas . .. 37 24 23 Trazas o o 37 24 23 
Pastoreo de ganado y perrillo de las 

praderas ... ... ... ... ... ... ... .. . .. . 7 9 7 4 o 6 11 9 13 
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Una de las gramíneas predominantes (Agropyron) soporta normalmente el 
pastoreo, gracias a los rizomas subterráneos, mientras que Sporobolus desapare
ce casi totalmente. La producción de heno disminuyó a 1/7 ó 1/9 debido al 
perrillo de las praderas, y por acción simultánea del perrillo de las praderas y del 
ganado mayor pasó a 1/20 de la productividad de la pradera no pastoreada. 

Las superficies investigadas por COTTLE en Texas pusieron en evidencia la 
influencia favorable de una protección del pastizal de sólo dos años (Fig. 277). 

Normalmente el agricultor considera un pastoreo moderado favorable para 
el crecimiento herbáceo; se abona el suelo, se favorece la diseminación de las 
semillas y su germinación y se eliminan las plántulas de árboles y arbustos. El 
habitante de los Alpes supone que los prados alpinos que pasan varios años 
sucesivos sin ser pastados se llenan de malas hierbas. Hay que oponer a esta 

FIG. 277 . Cuadrado de Bouteloua (Grama-Gras) pastado continuamente (izquierda) , y a la 
derecha, cuadrado excluido del pastoreo durante dos años (según CoTTLE, 1931). 

concepción antropocéntrica que el pastoreo en todos los casos se opone al des
arrollo natural de la vegetación. Retarda o impide la comunidad climácica final; 
conduce a efectos perjudiciales profundos y -en un caso extremo- a la des
trucción de la cubierta vegetal. Como factores desfavorables actúan: 

1. Extracción de grandes cantidades de sustancia vegetal. 
2. Daños mecánicos en las plantas al comerlas, roerlas, rozarlas o pisotear

las (Fig. 278). 
3. Selección de especies por los animales que pastorean. Se perjudican o 

desaparecen las plantas más buscadas, mientras las despreciadas llegan a pre
dominar. 

4. Exclusión de las especies que rehuyen el abonado en los pastizales muy 
frceuentados y desarrollo de determinadas comunidades nitrófilas (vegetación 
de los lugares de reposo de animales, véase pág. 266). 

5. Influencia directa en la edafogénesis, bien por levantamiento de la tierra 
fina o por apisonamiento del suelo y modificación del microrrelieve (formación 
de rellanos y senderos; en lenguaje popular suizo, «Trejen» ). 

Las cuidadosas investigaciones del Commonwealth Bureau of Pastures and 
Field Crops en Aberystwych aportan una explicación de la dependencia del 
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césped respecto al tipo y duración del pastoreo en la Europa occidental. Sobre 
todo CLEMENTS y colaboradores se han ocupado de la influencia del pastoreo 
sobre el césped en los Estados Unidos; LUTZ ( 1930) estudia el pastoreo en el 
bosque de Pensilvania. 

FIG. 278. Acción de los animales sobre Fagus. Un pastoreo moderado extiende y mantiene 
el Nardetum en el dominio climácico del hayedo del Aigoual. (Foto UEHLINGER.) 

El ritmo del pastoreo se ha de adaptar en primer lugar a la comunidad ve
getal de que se trate. El pastoreo continuo por corderos en el piso subalpino 
de las montañas medioeuropeas conduce fácilmente a un pastizal de Nardus 
poco productivo. En Europa occidental dominan sobre los mejores suelos los pas
tizales del Arrhenatherion, que reaccionan intensamente frente al pastoreo. 

M. G. JONES (1934) ha realizado experimentos en este sentido. 

TABLA 57. Influencia del pastoreo sobre un prado de Arrhenatherion en Inglaterra 

Lolium Trifolium Gramíneas Cirsium Especies 
perenne repens malas· arvense distintas. 

a) Población inicial ... .. . ... ... ... ... 65 30 - - 5 
b) Pastoreo intenso en primavera ... ... 32 62 - - 6 
e) Pastoreo ligero iniciado tan sólo a 

mediados de abril ... ... ... ... ... 81 7 6 - 6 
d) Pastoreo siempre óptimo, adaptado al 

crecimiento de las hierbas ......... 56 34 2 - 8 
e) Pastoreo demasiado intenso en invier-

no y demasiado escaso en verano. 33 41 9 10 7 
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H. WEINMANN (1_948) ha investigado la acc10n del pastoreo sobre la vege
tación herbácea en las altiplanicies del Transvaal. El abonado no impide la in
fluencia desfavorable de un pastoreo intenso sobre el desarrollo y las reservas 
de hidratos de carbono de los órganos vegetales subterráneos , aunque aumenta, 
tal como cabe esperar, su contenido en nitrato y ácido fosfórico. 

BEADL E (1948) da información acerca de la influencia de un pastoreo ex
cesivo sobre la composición del pastizal en el interior de Nueva Gales del Sur. 
Daños en la cubierta de hierba hacen que el horizonte superior del suelo, no 
protegido, sea movedizo y, por último, sea transportado por el viento. El pas-

FIG. 279. Cervuna! (pastizal de Nardus) en el centro del dominio del haya en el Aigoual, 
1250 m, Cevenes meridionales. El pastizal se encuentra en vías de degradación debido 
a un pastoreo excesivo de ovejas y a la erosión pluvial. (Foto Institut Botanique, Montpellier.) 

toreo excesivo ha provocado de este modo los temidos «scalds» de las regiones 
secas de Australia, cuyo desarrollo, expansión y modos de combatirlos describe 
BEADLE. La rizosfera ha sido erosionada por el viento hasta el subsuelo endure
cido, y extensas superficies aparecen totalmente desprovistas de plantas. 

Debido a un pastoreo excesivo han cambiado totalmente su aspecto y han 
adquirido muchas veces carácter desértico grandes regiones de Norteamérica, 
Africa septentrional_ .Y""mer-i<li{)nal, Australia y Asia occidental. 

Los tipos· de vegetación dominantes en el paisaje de los países mediterráneos 
y orientales de antiguo cultivo, los tomiliares españoles (véase Fig. 280), las ga
rrigas del sur de Francia (Fig. 291) y la phrygana helénica, no son más que 
tipos convergentes de pastizal. Otorgan el carácter propio a la región medite
rránea y se caracterizan por su especial riqueza en labiadas, cistáceas , rutáceas 
y artemisas aromáticas , en euforbias laticíferas, en cardos y matas espinosas 
(Bupleurum spinosúm, Poterium spinosum, especies de Astragalus, Paliurus, etc.) , 
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plantas que apenas son tocadas por corderos y cabras. Estas comunidades de 
escaso valor, determinadas zoobióticamente continúan desgraciadamente su ex
pansión a costa de los exigentes restos forestales (Fig. 280). 

Selección de los pastos. Una característica de los países con pastoreo in
tenso es el favorecimiento de algunos arbustos y el exterminio de otros. Pasti
zales abandonados a sí mismos en Europa media y meridional muestran la 
expansión de los funiperus. Predominan : f uniperus comunis en las llanuras, 
f. nana y f. sabina en las montañas y J. oxycedrus, J. phoenicea y J. thurifera 
en la región mediterránea. El enebro común forma en las landas poblaciones 

Fw. 280 . Tomillares con Astragalus poterium y restos raquíticos de la maquia del Oleo
Ceratonion en Mallorca. (Foto A. HoFFMANN-GROBÉTY.) 

abiertas con aspecto de parque de cipreses, muy decorativo (Fig. 25), o bien 
forma una maleza densa y baja, sobre todo en los valles cálidos y secos de los 
Alpes centrales en los Grisones, el Valais y el Tirol. En el Obervinschgau, entre 
Schlanders y Mals (800 a 1200 m), el paso continuo de cabras ha transformado 
el bosque de la solana en una maleza desoladora de Juniperus, que recuerda 
mucho el matorral espinoso mediterráneo. 

Todas las plantas que no son espinosas o no son laticíferas están expuestas 
a ser alimento del ganado menor, sobre todo en la región mediterránea. En los 
pastizales sometidos a un pastoreo intenso los arbustos preferidos por los ani
males (sobre todo Rhamnus alaternus) resultan afectados de tal modo que for
man tapices reptantes viejos de muchos años, aplicados al suelo o a las rocas, 
que recuerdan mucho a los arbustos enanos alpinos . Los matorrales espinosos de 
Genista scorpius, Calycotome spinosa, Paliurus spinosa, Rhamnus infectoria, etc., 
son de origen zoógena. · 
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Las poblaciones de brecina, genísteas, brezos y tojos le la Europa occidental 
atlántica alcanzan una enorme extensión bajo la influencia del pastoreo. 

El pastoreo intenso conduce a la trivialización de la flora y al empobreci
miento unilateral de la dotación de especies. En medio del bosque climácico se 
han originado por regresión extensas estepas fitobióticas (Fig. 271). 

Pastoreo de herbívoros salvajes. Mientras que la influencia del ganado so
bre la cubierta vegetal está en aumento continuo, la de los herbívoros salvajes, 
excepto en las regiones protegidas, va siendo cada vez menos perceptible, ya 
que la población salvaje está casi en todas partes en reg.i:esión. 

Los lugares de reposo de los grandes animales salvajes, como los del gana
do, presentan una vegetación exuberante formada por hierbas altas y jugosas, 

FIG. 281. Rhamnus alaternus y Phillyrea angustifolia en la garriga de Montpellier, 
devorados hasta quedar reducidos a pequeñas matas. (Foto Excurs. S.I.G.M.A.) 

sólo semejante a la que crece en lugares ruderales en las cercanías de las habi
taciones humanas, en las talas forestales y en el mull rico en nutrientes y hu
medecido de bosques planifolios mesófilos. En las montañas de Europa los gé
neros Rumex, Aconitum, Senecio y Cirsium forman herbazales de la altura de 
un hombre en los lugares de reposo de los animales salvajes o del ganado; a 
menor altitud las reemplazan especies de Chenopodium, Atriplex, Carduus, Ono
pordon, Cynoglossum y Urtica. 

Las estepas y pastizales europeos en épocas prehistóricas debían estar habi
tados por enormes poblaciones de animales salvajes; así lo indican las brechas 
terciarias de huesos de Pikermi junto a Atenas, del Mont Lubéron en Provenza 
y de otros lugares. 

Las migraciones de los animales salvajes mayores han conducido a la uni
formación florística de la vegetación en sus lugares de reposo. Sólo así puede 
explicarse la amplia y discontinua distribución de la asociación del Lappulo
Asperugetum. Nuestros Onopordeta son los ejemplos últimos y desfigurados de 
.antiguos lugares de reunión de animales salvajes (véase pág. 350). 
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BEALS, CüTTAM y VoGL (1960) han demostrado experimentalmente en los 
Estados Unidos la influencia de los ciervos sobre la vegetación forestal de algu
nas islas del lago Michigan. Muestran que la cobertura de Tsuga canadensis y 
Thuia occidentalis disminuye al aumentar la intensidad del pastoreo, mientras 
que aumenta la de Acer spicatum. El tejo dominante (Taxus canadensis) es ele
gido como alimento entre todas las demás coníferas; los árboles planifolios son 
también menos comidos, siempre que Taxus sea suficiente. 

Fw. 282. Lugar de reposo de animales con Cirsium spinos1ss1mum al borde de la nieve 
en fusión en los Alpes de los Grisones. 

W ALTER (1961) indica la influencia de los grandes animales salvajes en la 
formación de la cubierta vegetal y señala los daños en el equilibrio biológico 
natural y los perjuicios que se han provocado al introducir especies animales 
exóticas en países del otro lado del océano. En Nueva Zelanda se reprodujeron 
tanto el oposum introducido y el ciervo común (Cervus elaphus), que suponen 
un peligro que hay que combatir por todos los medios, incluso con veneno. El 
ciervo común acaba especialmente con las plantas jóvenes de Nothofagus; per
judica también por el pisoteo y descortezamiento. El oposum se come la mir
tácea arbórea Metrosideros lucida y termina con ella. 

Las manadas de toros semisalvajes de la Camarga, igual que las de antílo
pes, búfalos o elefantes en Africa central influyen en gran manera sobre el des
arrollo de la vegetación. Según EGGELING (1947), las grandes manadas de ele
fantes de Uganda, la antigua «colonia de los elefantes», impiden la sucesión de 
las comunidades permanentes de malezas y pastizales determinadas bióticamente 
hacia la clímax cerrada. 
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En el Parque Nacional Alberto, en el Congo, la expansión y cantidad de los 
animales salvajes es en algunos lugares tan grande que muchas especies vegeta
les nitrófilas penetran en la sabana y van ganando terreno en ella (LEBRUN, 
1947, 1960). 

Manadas salvajes, de· decenas de miles de cabezas, habitan o habitaban hasta 
hace poco las llanuras pobres en árboles del continente negro. Antes de la pe
netración del hombre blanco, Norteamérica era el campo de acción de enormes 
manadas de bisontes. Los ungulados pueden destrozar abundantemente la vege
tación. Se levantan grandes polvaredas, por lo que el horizonte superior del 
suelo se empobrece en tierra fina. 

Fw. 283. Acacietum nefqsiae en el Parque Nacional Alberto en el Congo. Sabana arbolada, 
pasto de elefantes y búfalos . (Foto LEBRUN, Coll. Inst. Pares Nat. Congo Belge.) 

Conejos. Los conejos provocan daños muy visibles en la vegetación de 
Europa meridional y occidental, de Australia , Sudáfrica y otros lugares. 

ADAMSON (1934) realizó un estudio en la isla de Robben junto a Ciudad el 
Cabo, que muestra hasta qué punto se transforma la vegetación natural de una 
isla poco poblada debido a la introducción de conejos asilvestrados. La mayor 
parte de la flora indígena resultó aniquilada; las comunidades vegetales seme
jantes a las del continente se han empobrecido extremadamente en especies. En 
todas partes dominan unas pocas especies no atacadas por el roedor, como son 
Anthericum divaricatum, Zantedeschia aethiopica, o las venenosas Ornithoglos
sum glaucum y Hornería collina. Las plantas adventicias ruderales, sobre todo 
terófitos, se extienden sobre el suelo alterado y entre ellas algunas de nuestras 
ubiquistas nitrófilas, como Urtica urens, Polycarpon tetraphyllum, Erodium mo
schatum, Euphorbia peplus, Anagallis arvensis, Oxalis cernua, etc. 

Lepus alleni y L. californicus inhiben el desarrollo de la vegetación en la 
estepa del sur de Arizona, ya que hacen que la cubierta vegetal se mantenga 
en estado preclimácico permanente (VORHIES y TAYLOR, 1953). 

476 



Los conejos silvestres (Oryctolagus cuniculus) han asolado cultivos y terreno 
inculto en la Europa occidental (véase especialmente WATT, 1957, 1962). A pe
sar de que su caza sea libre, provocan anualmente en los bosques de Westfalia 
septentrional pérdidas evaluadas en un millón de marcos (FRANK, 1956). 

En el último decenio la mixomatosis hizo que este animal casi desapareciera 
en algunas partes, de modo que en un coto de caza de 7404 ha en Sologne se 
cazaron 32 940 individuos en el año 1950/51 , mientras que tres años más tarde 
el número disminuyó a 50 (GIBAN, 1956). Esta disminución fue de una influen
cia impresionante en Inglaterra y Francia sobre el rendimiento de las cosechas. 
En el departamento de Seine-et-Marne se elevó el rendimiento de un cultivo 
de grano de 4 a 36 quintales; sin embargo, el aspecto más notable fue la apari
ción natural masiva de plántulas de robles y hayas. En los matorrales de los 
Prunetalia spinosae se multiplicaron rápidamente las gramíneas, Sarothamnus 
scoparius, Genista pilosa y f uniperus communis, que se hicieron predominantes 
(MOREL, 1958). 

De las cuidadosas investigaciones realizadas en transectos por THOMAS (1960) 
en Inglaterra pueden deducirse modificaciones semejantes en la vegetación. fu
niperus communis aumentó el número de individuos, Crataegus monogyna y otros 
arbustos ganaron espacio y el pastizal calcícola del Bromion se adornó con las 
flores coloreadas de Helianthemum, Prímula, Pulsatilla y orquídeas. Las gra
míneas se comportaron de un modo distinto: Agrostis alba disminuyó al desapa
recer los conejos; Holcus lanatus y Festuca rubra mostraron primero un incre
mento y luego volvieron a disminuir. 

Faltan datos de que alguna planta de Inglaterra haya sido exterminada por 
los roedores, pero hay pruebas suficientes del exterminio local de especies 
(WATT, 1962). 

La plaga de conejos se pone especialmente de manifiesto en los Alpes en 
las regiones secas de loes de los valles internos. Para protegerse de los roedores 
se queman las hierbas de cuando en cuando. Esto conduce a la expansión de 
gramíneas densamente fasciculadas, sobre todo especies de Stipa (St. capillata, 
St. pennata) en el Stipo-Koelerietum vallesianae del bajo Valais (BR.-BL., 1961 , 
página 168). 

Arranque y pisoteo. Una forma reprobable de aprovechar la vegetación 
esteparia consiste en arrancar las gramíneas de tallo duro, los arbustos o las 
matas, tal como se realiza frecuentemente en las regiones secas pobres en 
madera. 

Las grandes poblaciones de Lygeum spartum de la estepa del Ebro suponen 
una valiosa materia prima para las fábricas de papel de Zaragoza. Los retoños 
se enrollan alrededor de un palo y se arrancan junto con las raíces, porque, tal 
como suponen los habitantes del país , la siega no sería suficientemente pro
ductiva y dañaría la planta. Arrancarlos es económicamente más favorable, ya 
que Lygeum se paga según el peso. Sin embargo, a través de esta explotación 
incontrolada las laderas quedan expuestas a un peligro cada vez mayor de 
degradación del suelo y de la vegetación (BR.-BL. y BoLÜS , 1959). Según GEN
TILE y BENEDETTO (1961) , en Sicilia, donde Lygeum es menos frecuente, tam
bién es arrancado. A su utilización se refiere la denominación de «materazzo 
del povero» (colchón del pobre) . 

Los senderos frecuentemente utilizados en el prado del Arrhenatherion de la 
Europa media están cubiertos por una vegetación cerrada muy pegada al suelo, 
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donde predominan Trifolium repens, Plantago majar, ]uncus compressus, y me
nos frecuentemente ]uncus tenuis. En Europa meridional se unen también Scle
rochloa dura, Coronopus squamatus, Crepis bursifolia y Poa infirmis, resisten
tes al pisoteo. Estas comunidades pisoteadas ( «Trittgesellschaften» ), reunidas en 
la clase Plantaginetea majoris, encuentran su desarrollo óptimo en los caminos 
y demás lugares pisoteados con frecuencia moderada. 

Laboreo y plantación. Las modificaciones más intensas en la vegetación han 
tenido lugar a consecuencia de los trabajos de agricultura realizados por el 
hombre. 

Los cultivos ordinarios, viñas, campos de patatas, de cereales y de arroz, 
los plantíos de hortalizas y frutales, etc., albergan junto a las plantas cultivadas 
comunidades también muy características de «malas hierbas » con abundantes 
especies características, que reflejan la ecología específica del hábitat. 

Se han desarrollado innumerables asociaciones bien delimitadas acompañan
tes de los cultivos a lo largo de siglos de actividad humana dirigida en el mismo 
sentido. Estas asociaciones se distribuyen según el clima, condiciones edáficas 
y el tipo de laboreo, y muchas veces tienen una estratificación bien marcada y 
aspectos temporarios muy determinados. Dentro de un mismo sinecosistema 
muestran entre sí grandes afinidades florísticas y se diferencian claramente por 
su composición específica de las comunidades naturales y seminaturales. 

A. CHEVALIER (en DE MARTONNE, 1925) intentó ya una clasificación general 
de las comunidades de la Tierra influidas por los cultivos. Más cercanas a la 
realidad están las descripciones concebidas florísticamente , realizadas desde en
tonces en muchas regiones de la Tierra. 

Comunidades de los cultivos. Las comunidades de malas hierbas de las zo
nas templadas y cálidas de Europa son las mejor conocidas y estudiadas en su 
dependencia respecto al hombre, al suelo y al clima. 

Se distribuyen principalmente en dos grandes clases, Secalinetea (cultivos 
de cereales) y Chenopodietea (huertos y cultivos de verano). 

El origen de la mayoría de las comunidades de cultivo europeas es la cuenca 
del Mediterráneo, que no sólo es el área con mayor riqueza de malas hierbas, 
sino que también una buena parte de los conjuntos de especies de las comuni
dades arvenses procede de las asociaciones mediterráneas de terreno inculto. Es
tas hierbas han alcanzado con los cultivos una muy amplia distribución. A me
dida que se alejan de su área original están más íntimamente unidas a los cul
tivos. 

Los acompañantes de los cultivos en la Europa media y septentrional podrían 
haber habitado en su mayor parte en las comunidades de terófitos de tipo este
pario del sur y sureste de Europa, desde donde habrían pasado con el hombre 
a finales del neolítico hacia el norte, en los Alpes hasta el límite del bos
que (2000 a 2100 m) y en dirección Sur hasta los palmares del Sáhara 
(BR.-BL. , 1949; QuÉzEL, 1961). Cabe esperar más detalles acerca de esta ex
pansión en base a la investigación prehistórica en relación con la Fitosociología 
(J. TÜXEN) y sobre todo en el análisis del polen (véase FIRBAS, 1960). 

La estrecha región mediterránea del sur de Francia contiene alrededor de 
900 malas hierbas, distribuidas en cuatro órdenes, de los Secalinetea y Cheno
podietea. 
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Sin contar las accidentales, tan sólo a la clase Secalinetea le corresponden 
140 especies características y acompañantes, y a los tres órdenes Chenopodieta
lia, Onopordetalia y Paspalo-Heleochloetalia, en conjunto, unas 390 especies. 
Si se consideran también las accidentales, el número se triplica. 

La flora segetal de Palestina cuenta en varias alianzas con 458 especies obli
gatorias y facultativas, lo que representa un 20,3 % de la flora del país (ZoHA
RY, 1950). 

Frente a esta cifra, el conjunto de toda la vegetación de malas hierbas de 
Alemania con unas 350 especies ocupa un lugar muy modesto. 

Las verdaderas comunidades arvenses alcanzan hasta Fenoscandia septen
trional e Islandia; los cultivos hortícolas más extremos, que son los que tienen 
menos malas hierbas, han alcanzado recientemente Groenlandia occidental, don
de se han introducido en el distrito de Julianehaab (61 º lat. N.), con patatas, 
cebollas, cebollino y apio, junto a Stellaria media, Poa annua y Capsella bursa
pastoris (PoRSILD, 1932), así como Chenopodium album, Polygonum convolvu
lus, P. heterophyllum, Senecio vulgaris y Matricaria inodora. Las cinco últimas, 
sin embargo, no llegan a madurar sus semillas. 

Queda abierta la discusión de si estas (o algunas de estas) malas hierbas 
de los huertos llegaron ya con los vikingos a Groenlandia (tal como supone 
ÜSTENFELD) -Eric el Rojo desembarcó en 986 en el sur de Groenlandia- o si 
su introducción, unida a la colonización danesa, no se remonta a más de dos 
siglos, tal como considera PoRSILD (1932) y como parece más probable. 

La importancia que corresponde al hombre como diseminador a grandes dis
tancias puede verse en las floras de regiones del otro lado del océano reciente
mente colonizadas. No menos del 60% de las plantas herbáceas de los Estados 
Unidos han sido introducidas por el hombre (WESTHOFF, 1958), y la mitad de 
la flora de Nueva Zelanda procede de tierras exóticas (véase pág. 554) . 

Los trabajos de ELLENBERG y J. TüxEN (1958) dan una información especial
mente detallada de las comunidades medioeuropeas de malas hierbas. 

Muchas de las malas hierbas se han adaptado totalmente a los cultivos, apa
recen y desaparecen con ellos y pueden servir como especies características de 
asociación, alianza u orden (véase el Prodromus de las comunidades vegetales III, 
TüxEN, 1937, 1953). Incluso algunas pueden deber su origen a determinados 
cultivos. 

Este no es el lugar para profundizar más en las comunidades de cultivos, 
sobre las que hay una bibliografía muy extensa. Pueden incluirse sin más en el 
sistema fitosociológico . 

Dan información de la calidad del suelo, necesidades de abono, tipo de tra
tamiento del suelo, peligro de aparición de malas hierbas, so_breexplotación, etc.; 
no debe olvidarse su estudio racional en las escuelas de Agricultura. 

Precisamente en las regiones de ultramar, sobre las tierras de cultivo y yer
mas, se abre un gran campo de colonización para la vegetación adventicia de 
gran fuerza expansiva y existe el peligro de que aquí y allá haga retroceder 
a la vegetación local indígena (véase pág. 481). 

Es sorprendente la aparición repetida de malas hierbas de adaptación eco
lógica semejante a distancias continentales. Citemos algunos ejemplos. ÜBER
DORFER (1960) describe comunidades de malas hierbas de Chile, que son muy 
semejantes a las europeas. 

Según CoNARD (1952, pág. 122), en el Portulacetum de Iowa se desarrollan 
seis especies, esto es, dos terceras partes del número total de especies (Portulaca, 

479 



Oxalis corniculata, Capsella bursa-pastoris, Stellaria media, Malva neglecta, Ama
ranthus retroflexus), que se pueden encontrar en una comunidad semejante de 
malas hierbas de la clase Chenopodietea en la Europa inedia y meridional. 

BoRZA (1959) estudia un Siegesbeckietum de China tropical con once espe
cies, de las que siete aparecen también en las c"omunidades europeas de los 
Cheno:podietea; MULLENDERS (1959) reconoce en la región del Congo un Ru
dero-Eleusinetum que incluye junto a Cynodon dactylon (dominante) otras malas 
hierbas medio y sureuropeas, como Portulaca oleracea, Setaria verticillata, Oxa
lis corniculata, Sonchus oleraceus y Galinsoga parviflora, que suponen la mitad 
de las especies. 

_La regul!lridad . de esta presencia es evidente. Bajo los más distintos climas 
a-parecen junta_s las rnisrpas especies en hábitats edáfico-bióticamente semejantes . 

. Válor indié'ador de 1as comunidades de malas hierbas. Debemos a ELLEN
BERG (1950) importantes investigaciones, enfocadas desde el punto de vista causal, 
acerca del compórtamiento ecológico-fisiológico de las malas hierbas y sus comu
nidades en el sur de Alemania . Subraya su valor indicador de las cualidades del 
suelo: «Con ayuda de estos instrumentos biológicos de medida podemos apreciar 
las condiciones de crecimiento de las plantas cultivadas según un patrón correspon
diente a su naturaleza». JES TÜXEN (1958) se ha ocupado sobre todo del valor eco
lógico de las comunidades hortícolas y arvenses como indicadores del contenido 
en _ fosfato, potasio, nitrógeno y humus propio de las unidades sistemáticas in
feriores (variantes), que él llama grados. Determinados grados de comunidad 
pued~n utilizarse para datar Ía historia de la colonización; los distintos grados 
de edad pueden obtenerse de algunas especies indicadoras. JALAS y HoNKA
LA (1962) . han cQmprobado recientemente el valor indicador de las malas hier
bas hortícolas· en -Finlandia. 

El último fin- de ·cualquier influencia humana racional sobre la vegetación 
es (si prescindimos de objetivos puramente estéticos) modificar, con el menor 
trabajó-posible, los factores del hábitat, de modo que se obtenga el mejor efecto 
productivo y la mayor producción de masa con garantía de continuidad. Pero 
sólo podremos acercanos a este fin cuando los agricultores y silvicultores utili
cen las enseñanzas de la Fitosociología, la Ecología y la Edafología. 

«Incluso en las comunidades artificiales efímeras de los cultivos puede dar re
sultados positivos la estima de los momentos vitales sociales según los métodos 
fitosociológicos. Estas son las vías más importantes de utilización de los métodos y 
los resultados de la Fitosociología en la Agricultura.» (ABOLIN, 1925). 

Explotación excesiva. El hombre ha causado daños incalculables a través 
de medidas de cultivo imprudentes, particularmente en las regiones agrícolas 
puestas recientemente en explotación. Si se piensa que la erosión sobre el suelo 
desnudo es cien veces más intensa que sobre un prado natural, podemos darnos 
cuenta de la extraordinaria influencia que han de tener los aguaceros en el 
arrastre de la tierra de los campos de cultivo en las regiones subtropicales. Si 
cada año se planta trigo sobre suelo limoso en Missouri septentrional, con una 
inclinación de tan sólo un 4% se pierde en ocho años una pulgada del horizonte 
superior del suelo; de ser la inclinación del 8 % , se pierde ya una pulgada en 
dos años, y en dieciséis años ha desaparecido totalmente el suelo de siete pulga
das de espesor. Una plantación de judías en una ladera con pendiente del 40% 
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en California perdió, por lo menos, en un solo chaparrón 3" pulgadas de suelo, 
500 toneladas por jornal de tierra (LORD, 1938) 1

• · 

Debido a la explotación excesiva, la humanidad ha perdido enormes super
ficies de terreno que habían sido fructíferas tierras de cu.ltivo. 

Formación de nuevas comunidades antropógenas. El desarrollo del comercio 
y los transportes ha conducido al intercambio intercontinental de la flora, que 
ha aproximado en este aspecto a las regiones con condiciones climáticas seme
jantes. Muchas especies de Norteamérica se han implantado en la · Europa sep
tentrional y ·media, y un cierto número de especies sudamericanas lo han hecho 
en el sur de Europa. En los Estados Unidos y Canadá han tomado carta de 
naturaleza innumerables plantas europeas. 

La «Flore adventice de Montpellier», de THELLUNG (1912), es la fuente prin
cipal para el estudio de las nuevas introducciones en nuestro continente. Se ocu
pa del conjunto . de neófitos que se han introducido en la vegetación del sur de 
Francia en el último siglo, sin que haya variado, sin embargo, el carácter de la 
vegetación de la región 2

• 

Pero si · el flujo inmigrante tropieza con una vegetación arcaica, poco · dinámi
ca, tal como sucede con ciertas islas aisladas, pueden provocarse modificaciones 
sustanciales en la vegetación. La arcaica vegetación de Nueva Zelanda, incapaz 
de adaptarse, soporta mal el asalto de colonizadores expansivos. Las biocenosis 
neozelandesas se ven asediadas, cuando' no eliminadas, por los recién llegados. 

En tierra firme los neófitos alcanzan importancia sociológica, sobre todo 
en las comunidades abiertas, en los pedregales, en el agua, en los bordes de los 
ríos, en suelos cultivados, etc. Así .s~ originan~Jl_uevas relaciones sociales de dis
tinto valor. En comunidades normales se introducen ocasionalmente individuos 
aislados de espeeies extrañas, los cuales, según las condiciones, pueden llegar a 
formar facies o variantes determinadas. 

Se pueden formar nuevas asociaciones, siempre que los intrusos expansivos 
se comporten fielmente respecto al hábitat y, por ello, respecto a la comunidad. 

Una asociación bien definida que se ha formado en el úÍtimo siglo bajo la 
protección humana en el sur de Francia es el Diptotaxetum erucoidis. Cón la 
expansión de las viñas se han desarrollado ciertos neófitos como especies carac
terísticas y han ganado terreno extraordinariamente. Diplotaxis erucoides era to
davía rara a finales del siglo pasado, y actualmente domina en grandes exten
siones el aspecto invernal de la asociación (Fig. 284). 

En la región de las islas frisonas septentrionales de Holanda parece que se 
inicia una nueva comunidad forestal con la expansión de las plantaciones de 
coníferas. Estas poblaciones artificiales contienen ya actualmente los siguientes 
representantes de los bosques del Piceion: 

Listera cordata (muy abundante) 
Goodyera repens 
Linnaea borealis 

Lycopodium annotinum 
Ptilium crista-castrensis 
Plagiothecium undulatum 

Cantharellus aurantiacus 

1 En· la reg1on prealpina el Centro Suizo de Investigaciones Forestales estudia desde 
hace muchos años la precipitación y las pérdidas de suelo baj0 las más ·distintas condicio-
nes externas. . 

2 Excluidas las comunidades acuáticas. 
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Según WESTHOFF (1959) se trata con gran probabilidad del estado inicial 
de una asociación de neófitos bien . definida, que se debe incluir en el Piceion 
septentrionale. 

La comunidad débilmente halófila de Triglochin striatum e Hydrocotyle bo
nariense de la región litoral del Portugal medio, se forma sin influencia humana 
aparente. Los neófitos sudamericanos citados se han instalado en las poblacio
nes de transición entre el Phragmition y el /uncion maritimi, y se han desarro
llado en ellas con tal fuerza que las especies locales pierden vitalidad y se re
traen bajo la cubierta foliar de Hydrocotyle. 

FIG. 284. Aspecto invernal del Diplotaxetum erucoidis en la región de viñedos de Mont
pellier. (Foto T. WRABER, Excurs. S.I.G.M.A.) 

De todos modos, se recomienda tener mucho cuidado al establecer asocia
.cienes antropógenas. Si al aparecer cualquier nueva especie (aunque sea fiel 
a la comunidad) en una comunidad ruderal se quisiese establecer una nueva 
asociación, ello conduciría a la creación de asociaciones ocasional.es e inestables 
que podrían vivir en un mismo lugar. 

La aparición de Bidens melanocarpus (frondosus), especie caracteríStica de 
una comunidad norteameric.aJ}a de . los bordes de las aguas perteneciente a los 
Bidentetea 1

, en comunidades de la misma clase en Alemania septentrional, no 
justifica aún de ningún modo la creación de una nueva comunidad de los bor
des de las aguas. Esto mismo e¡; válido para Azolla filiculoides en comunidades 
del Lemnion, Ambrosía tenuifolia en el Chenopodietum muralis, etc. 

1 O de una clase muy relacionada con ella sobre limos junto al Missouri. Allí domina 
junto con Bidens cernuus en una comunidad de las acumulaciones de restos orgánicos des
crita por HANSON (1918), a la que también pertenecen nuestros Panicum crus-galli, P. ca
pillare, Setaria glauca y Polygonum lapathifolium. 
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Su predominio permite, sin duda, la diferenciación de subunidades, pero 
no basta para sustituir la asociación dominante por otra. 

Para que pueda hablarse de una nueva asociación no deben olvidarse dos 
circunstancias que se han de presentar junto a la aparición de nuevas especies 
características, con la que va ligada una variación en la combinación caracterís
tica de especies. La asociación ha de ser homogénea desde el punto de vista 
florístico y ecológico, y la combinación de especies característica debe sufrir 
una modificación manifiesta a través de los nuevos intrusos. 

Un fenómeno fitosociológicamente importante y reciente de introducción está 
ligado a los arrozales . Las malas hierbas del arrozal, en su mayoría procedentes 
del Asia oriental, se cuentan entre los miembros más recientes de la vegetación 
europea de malas hierbas. Sin embargo -y éste es un caso exclusivo- no se 
trata sólo de un grupo de especies o <:le una comunidad de orden inferior, sino 
que con el arroz ha entrado en Europa desde la Edad Media una nueva clase 
(Oryzetea sativae Miyaw.). 

MIYAWAKI (1960) ha descrito hasta ahora cinco asociaciones en el Japón de 
esta clase extendida mundialmente (Alismetum canaliculati, A. orientalis, Sa
gittario-Monochorietum, Blysco-Monochorietum y Scirpetum planiculmis); en Eu
ropa se conocen cuatro asociaciones, el Oryzo-Cyperetum difformis W. KocH y 
el Ottelio-Najadetum W . KocH en la llanura del Po, el Cypero-Ammanietum 
coccineae BOLOS et MASCLANS en España y Portugal, y el Typho-Scirpetum mu
cronati TALLON en la Camarga. HoRVATIC (1950) cita una asociación de Esla
vonia. La expansión de las comunidades de malas hierbas del arrozal, qu¡;; están 
compuestas principalmente por terófitos, podemos decir que en Europa ;] se ha 
consumado bajo nuestros ojos . Las comunidades europeas de Oryzetea estáp muy 
estrechamente ligadas al hombre. Un abandono del cultivo de los atrozal'es con 
su ecología particular conduciría a su desaparición inmediata. · , 

Aves y comunidades vegetales. Las aves no favorecen tan sólo la disemi
nación de las semillas, sino que favorecen y crean también determinadas comu
nidades «ornitocoprófilas» por el abonado. 

El Ramalinetum capitatae del Tatra es una comunidad liquénica limitada a 
los lugares de descanso de las aves, con suelo rico en fósforo (véase pág. 353). 

Las comunidades liquénicas ricas en Xanthoria alcanzan su desarrollo ópti
mo en los lugares de reunión de pájaros sobre árboles y riscos en los países 
septentrionales (Du RIETZ, RAsANEN), así como en los Alpes (FREY, OcHSNER) 
o en la región mediterránea de Francia meridional. 

Los pájaros colaboran en la diseminación hasta muy adentro en el Artico. 
E. PoRSILD (1955) cita la perdiz nival como importante diseminador de semillas, 
incluso en la región más septentrional del Canadá. 

Un ejemplo evidente de la aceleración ornitocora de la sucesión de la vege
tación lo constituye el bosquete experimental de la S.I.G.M.A., en Montpellier, 
no tocado desde hace treinta años; inicialmente era una población de Pinus 
pinea junto a un campo de tenis, y hoy día se trata de un matorral en vías de 
transformación rápida hacia la clímax bajo un estrato superior de pinos. Quer
cus ilex estaba representado inicialmente por un solo . arbusto pequeño, pero 
en treinta años se ha multiplicado hasta cincuenta ejemplares grandes y se han 
introducido varios arbustos de Quercus pubescens; en el estrato arbustivo, los 
acompañantes ornitocoros de la encina, Viburnum tinus, Ruscus aculeatus, Rham
nus alaternus, Phillyrea media, Asparagus acutifolius, Rubia peregrina y Loni
cera etrusca, entre otras, han desarrollado una cubierta cerrada. Carex distachya, 
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especie característica del Quercetum galloprovinciale, introducida también ong1-
nariamente por las aves, domina actualmente en el estrato poco denso más cer
cano al suelo. La población demuestra convincentemente el proceso de ,desarrollo 
hacia el Quercetum galloprovinciale, con la colaboración de las aves (véase 
GLAVAC mss.). 

PAPY (1956) trata del transporte ornitocoro a lo largo de grandes distancias. 
Cita algunas aves emigrantes que pueden considerarse como diseminadoras de 
plantas (por fijación de las semillas a las plumas o a las patas) en islas aisladas 
en el océano, como Tahití o las islas de la Sociedad. Sin embargo, esta disemi
nación ocasional de semillas casi no tiene importancia fitosociológica. 

a b 

Fra. 285. Desarrollo natural de la vegetación en el parque de la S.I.G.M.A., Montpellíer 
(a, foto M. BR.-BL., 1940; b, foto L. lLIJANIC, 1963). 

Insectos. La multitud de los insectos puede actuar tanto favoreciendo la 
vegetación -pensemos en su importancia como polinizadores y diseminadores
como desfavorablemente en el ciclo vital del sinecosistema. Poblaciones arbóreas 
enteras pueden desaparecer totalmente en poco tiempo por estragos ocasionados 
por las orugas. 

KÜHNELT (Citado en SCHEERPELTZ-HOFLER, 1948) ha investigado en los Al
pes orientales las relaciones entre las comunidades de insectos y de vegetales. 
Da listas de insectos limitados en Carintia exclusivamente a los hayedos, a bos
ques planifolios mixtos ilíricos (Orneto-Ostryon), a los bosques de robles y carpe, 
o a los bosques de picea, o que penetran tan sólo en raras ocasiones en otras 
comunidades vegetales. 

El trabajo de ScHEERPELTZ y H6FLER (l. c.), digno de consideración, trata de 
la conexión sociológica de los coleópteros a los pequeños biótopos de las espe
cies fúngicas. 
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Polinizadores. Como polinizadores, los lepidópteros y ápidos dirigen su 
vuelo en ciertos momentos a comunidades vegetales muy determinadas, lo que 
aprovechan los apicultores recorriendo con sus panales las comunidades vegeta
les suministradoras de miel. 

Las mejores áreas productoras de miel coinciden en el suroeste de Europa 
con determinados estadios regresivos del bosque climácico de Quercus ilex. Son 
comunidades del Rosmarino·Ericion las que proporcionan la apreciada «miel de 
Narbona». 

FIG. 286. Extensa garriga del Rosmarino-Ericion con restos del Quercetum ilicis 
en Lérida, Cataluña. (Foto CUATRECASAS.) 

La garriga del Rosmarino-Lithospermetum ericetosum es fundamental para 
la producción de miel en la región, mientras que el Brachypodietum ramosi es, 
por el contrario, un mal campo para las abejas. 

Una gráfica de RENAUD (1946), basada en nuestras tablas de comunidad, 
pone de relieve el valor para la producción de miel del Rosmarino-Lithosper
metum. Si se conoce el proceso de desarrollo de las comunidades puede influirse 
sobre la sucesión en el sentido de favorecer una comunidad más productora de 
miel. 

El brezo (Erica carnea) constituye una parte esencial en la producción de 
miel en algunos valles alpinos. Un campo de vuelo preferido por las abejas son 
los representantes de los Erico-Pinetea de la región seca centroalpina. 

Insectos como diseminadores de semillas. Las investigaciones de P. MüL
LER-SCHNEIDER (1933, 1955) han aclarado también fitosociológicamente la im
portancia de los insectos como diseminadores. 

En unión de R. MoLINIER publicó en 1938 una primera revisión acerca de 
los medios y las condiciones de diseminación en una sede de comunidades del 
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sur de Francia. De este estudio resalta que las hormigas tienen una especial 
importancia. 

La hormiga Messor barbarus es sobre todo un diseminador activo en las aso
ciaciones de tipo estepario del Therobrachypodion y del Brachypodion phoeni
coidis. Se ha demostrado el transporte por Messor de semillas hasta más de 50 m 
y a través de la hormiga roja (Formica rufa) a más de 65 m de distancia. 

Las hormigas recolectoras en la garriga acarrean a lo largo del verano acúmu
los de semillas de varios decímetros de altura, que inmediatamente después de 
las primeras lluvias autumnales se cubren de una densa cubierta de terófitos. 
Las especies de Medicago deben sobre todo a estos acúmulos de semillas su 
absoluta predominancia en algunos lugares. 

Muy 
~ bueno J--- -------- ------- ff --- ----------------

~ Bueno ---- - - -- ----- -- - 'l?,;!"!J!111~ ----- - - - - --- - ---

~ - ~ J ~i=~~n te -- ------------ - - -------- -~------~--------

e Medio - - ---- -- --- - -- --;~~"' ~· .. --· -- -----------~ 
Q ,..-· I '-, 

~ 1 Moderado~~·-·n~::: __ ~C:C!'.!'!!~- -~· --~----- ----
Nulo 

Regres ión 1 1 1 
Garriga 

I sobre subsuelo ~occ1ieretul!!,8rachy¡noí-,i, con 
calcáreo ¡Ruerc~!um'tf,;ch od1t~ -vm romos/ ,Euph orbia Suelo 

compacto 1!1c1s fotciftr( lv. 
1
tf_osmt1rine/¡ Áp/J¡llt1nl/J11n d~snudo 

.J[ Sobre _m.arga ~~;:;ne - ~:::r;:;::,t0m 1 

eocemca 

FIG. 287. Valor como productores de 
miel de las asociaciones de dos series 
regresivas del bosque de Quercus ilex 

en Montpellier (RENAUD y BR.-BL.). 

Termitas. Las hormigas cortadoras de hojas de Sudamérica y las termitas 
del Africa tropical y subtropical intervienen extraordinariamente en los aconte
ceres de la vegetación. Según C. TROLL (1961), las islas forestales de la región 
de las sabanas se deben a las termitas. 

Las termitas, que horadan el suelo, lo van trabajando. Forman montículos 
de 8 a 15 m de diámetro y de 3 a 6 m de alto, distintos edáficamente del limo 
rojo de los alrededores y cubiertos sin excepción por bosquecillos. La cuestión 
de si las termitas sitúan preferentemente sus nidos bajo matorrales y bosques 
porque allí se encuentran bien, o si el bosque se instala secundariamente sobre 
los montículos de las termitas, tendría su respuesta en esta segunda posibilidad, 
según TROLL. 

Acerca de la actividad de las lombrices y los animales de todo tipo, que 
mejoran el suelo, se ha dicho ya lo más necesario en el capítulo referente al 
suelo (pág. 397). 
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CAPITULO CUARTO 

SINECOLOGIA ETOLOGICA 

La coincidencia de determinadas especies vegetales en puntos a veces muy 
alejados se basa, en primer lugar, en la posesión de las mismas exigencias eco
lógicas. 

Las condiciones de la residencia ecológica son la base que explica el creci
miento conjunto de un grupo determinado de especies. La competencia com
plementa el comportamiento de las especies frente a la residencia ecológica. 

Para comprender el mecanismo social es por ello indispensable, además de 
estudiar los factores del hábitat, atender la función social, regulada en gran parte 
por la competencia de las especies. Las manifestaciones vitales de los compo
nentes de la comunidad encuentran su expresión colectiva en la función social. 
En este campo se dan cita la Fisiología, la Autoecología y la Sinecología. 

Todavía no es posible dar actualmente una representación comparada de la 
función, esto es, de la reacción de las especies y las comunidades frente a las 
condiciones vitales del ambiente; sólo puede tratarse provisionalmente de acla
rar en algunos ejemplos las complicadas relaciones de dependencia entre el am
biente y la función social, que muchas veces son mutuas. 

Los procesos vitales de las plantas, como transpiración, asimilación, biosín
tesis, etc., están más o menos influidos por la acción de la vida en común. Están 
unidos entre sí por múltiples relaciones de dependencia e influyen por su parte 
en la vida social común. Está en la naturaleza de las cosas el que estas depen
dencias no puedan tratarse en el laboratorio, sino que haya que estudiarlas en 
la misma naturaleza. Su desarrollo está sometido al ritmo climático diario y 
anual, y la mejor forma para representarlo es mediante curvas. 

Los factores de variación periódica del ambiente, sobre todo temperatura, 
humedad y luz, tíenen su expresión más manifiesta en la periodicidad de las 
plantas. En las comunidades en suspensión en las aguas hay que considerar tam
bién las modificaciones temporarias en la composición química de las aguas. El 
ritmo anual de las manifestaciones vitales de las plantas influye en gran ma'ne
ra en la competencia de las especies por- el espacio y el alimento. 

A) Periodicidad de las funciones vitales externas 

La causa determinante de la periodicidad se encuentra en parte en los cam
bios estacionales y en parte en las disposiciones internas de la planta. DIELS 
(1918), SCHARFETTER (1922), ALECHIN (1926) y SzAFER (1927) han señalado 
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ya, a través de estudios puramente fenológicos, la importancia de alcance gene
ral de las manifestaciones rítmicas en la vida social de las plantas. 

La periodicidad determina el establecimiento, duración y curso temporario 
de la competencia. Los procesos reproductores, como floración y maduración del 
fruto, tienen muy poca importancia frente a la germinación, brotación, formación 
del vástago, duración del follaje, caída de la hoja y renovación de las raíces 
(formación de raíces absorbentes) . Precisamente, las relaciones de las raíces, que 
influyen decisivamente en el desarrollo temporario de la vida vegetal superior, 
son aún insuficientemente conocidas. 

Fw. 2SS. Aspecto estival del Scilli-Fagetum (domina Scilla liliohyacinthus). 
(Foto FERGUSSON.) 

Para comprender las manifestaciones vitales simultáneas y sucesivas no bas
tan las observaciones ocasionales, sino que han de ir unidas a los inventarios 
de vegetación repetidos periódicamente. En cada inventario hay que indicar el 
estado de desarrollo de las especies. 

Para ello se pueden utilizar símbolos especiales, pero generalmente bastan las 
siguientes abreviaturas: 

fol.= planta con hojas fl. =floreciendo 
s. fol.=planta sin hojas fr.=fructificando 

gem. =con yemas pl. =plántula 
ass. = asimilando 

Vernalización. El estudio de la vernalización intenta dilucidar las relaciones 
causales entre la determinación interna y la periodicidad condicionada por el 
clima. Para explicar fisiológicamente los ritmos y su fijación más o menos estre
cha hay que utilizar los estudios experimentales sobre vernalización, esto es, so-
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bre satisfacción de las necesidades de frío, y sobre foto y termoperiodismo y 
sobre germinación determinada por el calor. 

Estos estudios han sido realizados especialmente por PURVIS y GREGO
RY (1953), MELCHERS (1957), PIRSON y MoYSE (1961), P. CHOUARD y su es
cuela. 

MATHON y STROUN (1960) investigaron las plantas vasculares francesas con 
respecto a la vernalización y al fotoperiodismo. 

De gran importancia fitosociológica es el cambio fotoperiódico en las co
munidades de hoja caduca multistratificadas, en las que se suceden unas a otras 
varias olas de desarrollo de las hojas , de brotación, floración y fructificación. 

Fro. 289. Aspecto prevernal del Brachypodietum ramosi con Iris chamaeiris. 
(Foto S.I.G.M.A.) 

Sucesión de aspectos. Nuestros bosques planifolios, sobre todo las comuni
dades del Fagion , se caracterizan por un marcado aspecto prevernal de ge'Ófitos, 
que se manifiesta antes de que el follaje impida el paso de la luz (Fig. 288). La 
acción selectiva de la foliación sólo permite la subsistencia de especies cuya 
brotación se da principalmente antes de la del árbol que produce sombra. 

DIELS (1918) diferencia en la Europa media tres tipos de plantas de los 
bosques planifolios según su ritmo: 

l. Un tipo ~sperula, Mercurialis), que puede crecer ininterrum
pidamente sin descanso invernal bajo condiciones favorables. 

2. Un tipo con~ estival absoluto (Leucojum, Arum). 
3. Un tipo con r~ invernal absoluto, que no se desarrollará hasta la pri

mavera, incluso en condiciones favorables (Anemone nemorosa, Corydalis cava, 
Galanthus nivalis, etc.). 
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Es interesante comprobar que el tipo aperiódico presenta el mismo ritmo que 
las plantas tropicales y que las especies que pertenecen a él son de afinidad 
tropical, mientras que el tipo con reposo estival e inicio de desarrollo en otoño 
responde al clima mediterráneo e incluye especies que en gran parte tienen 
también una afinidad mediterránea. 

El tercer tipo, con reposo invernal, se desarrolla en consonancia con el clima 
medioeuropeo y se compone de géneros cuya área principal se da en la región 
climática eurosiberiana. 

La vegetación del prado húmedo del Molinietum limítrofe permanece más 
tiempo en estado de reposo y no alcanza su punto máximo de desarrollo anual 
hasta finales del verano. 

FIG. 290. Aspecto primaveral (vernal) del Brachypodietum ramosi (Asphodelus cerasifer 
en floración) en la Gardiole, junto a Montpellier. (Foto S.l.G.M.A.) 

Para representar aproximadamente la ocupación periódica de espacio por las 
especies en las comunidades puede utilizarse el esquema por sectores (véase 
figura 292). Las fotografías de detalle dan también buenos resultados. 

En la garriga mediterránea de Brachypodium ramosum, la periodicidad anual 
depende del desarollo de la curva de pluviosidad. Pueden precipitarse los aspec
tos prevernal, vernal y preestival; su presentación y duración dependen esen
cialmente de la intensidad de las precipitaciones primaverales. 

Después de las primeras lluvias otoñales se inicia la germinación y con ella 
los aspectos de fin de otoño y comienzos de invierno. 

Cada uno de estos períodos o aspectos corresponde al desarrollo de deter
minadas especies y grupos de formas vitales (Figs. 289, 290, 291). 

El período de manifestación vital mínima en el Brachypodietum ramosi no 
cae en invierno, como sucede en el círculo de comunidades eurosibírico-boreo
americano, sino que lo hace durante la sequía estival, que corresponde también 
al mínimo anual de especies. Los geófitos se han retraído completamente por 
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debajo de la superficie del suelo y los terófitos y hemicriptófitos tienen su 
mínimo. 

El desarrollo se inicia con las primeras lluvias de otoño. Brotan los geófitos; 
muchos terófitos ya han germinado, los herriicriptófitos y caméfitos forman nue
vos vástagos foliosos y se inicia el nuevo ciclo anual de la actividad de la ve
getación. 

En los inviernos suaves los microterófitos ya están en flor en enero (por 
ejemplo, Hornungia petraea, Clypeola microcarpa, Erophila verna, Cardamine 
hirsuta) y también hay geófitos que abren sus flores como Gagea foliosa y 

FJG. 291. Aspecto de pleno verano del Brachypodietum ramosi en la Gardiole, Asphodelus 
está agostado. (Foto UEHLINGER.) 

R.omulea. La cobertura . del suelo va aumentando lentamente para alcanzar en 
primavera el máximo de todo el año, con predominio absoluto de los terófitos. 
Esta época coincide también con la actividad biológica máxima de la comuni
dad (Fig. 292). 

Considerado en conjunto, el Brachypodietum ramosi está «insaturado perió
dicamente», mientras que el Molinietum mediterraneum o el Arrhenatherion es
tán «saturados periódicamente» y reúnen especies que se suplementan tempo
raríamente. 

El Diplotaxetum erucoidis de la región de viñedos del sur de Francia ofrece 
un ejemplo magnífico del desarrollo temporario de las olas de floración (véase 
figura 284). 

El aspecto invernal, un mar de flores de Diplotaxis erucoides, oloroso y de 
color blanco níveo, adorna los viñedos en torno a Montpellier en los inviernos 
no demasiado fríos. En primavera sigue un aspecto de gramíneas, en el que 
domina frecuentemente Lolium rigidum. El aspecto estival hace desaparecer la 
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mayoría de las malas hierbas bajo el follaje de la vid, pero inmediatamente des
pués de la vendimia, en otoño, se desarrolla el exuberante aspecto de Cheno
podium a/bum, con una abundante mezcla de especies de Amaranthus y Setaria. 
El geófito rizomatoso Cynodon dactylon alcanza una gran extensión si no se 
trabaja bien el suelo. Casi todas las plantas del Diplotaxetum son terófitos, cuyo 
desarrollo proporciona varios aspectos escalonados en el tiempo. La sucesión 
fija de su florecimiento está menos influida por el ritmo climático que por la 
periodicidad, fijada hereditariamente, de la germinación de las semillas. 

Otoña 

Invierno Primavera 

f¡ 

14 
C Terófitos § Caméfitos Q Hemicriptófitos 

- Geófitas §E±l3 Nanofanerófitas 

O Especies que se encuentran en estado de reposo, no 
visibles en su parte aérea. Los porcentajes están cal
culadas en base al número total de especies (111 ) 

FIG. 292. Modificaciones temporarias en el espectro de formas vitales del Brachypodietum 
ramosi de Montpellier. 

En general, puede decirse que la intensidad max1ma de la competencia 
coincide con el estado más elevado del desarrollo de los vástagos de las especies 
y no con la época de floración. 

Formación del vástago y competencia por el espacio. La competencia de los 
miembros de la comunidad se manifiesta directamente en la formación del vástago 
y subsiguiente ocupación de espacio; si no hay influencia humana, la vegetación 
se encamina hacia una utilización máxima del espacio disponible. 

El mismo espacio está temporalmente, según las circunstancias, a disposición 
de dos o más especies que pueden pertenecer a distintos grupos de formas vita
les, ya que las necesidades de espacio de una especie pueden estar sometidas a 
grandes oscilaciones a lo largo del año. El volumen ocupado está también so
metido a un cambio periódico, a un ritmo anual. 

Existen muchas y antiguas observaciones acerca del curso anual del desarro
llo y crecimiento del vástago y caída de la hoja, pero son difíciles de utilizar 
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para nuestros fines, debido a que se realizaron sin tener en cuenta la perte
nencia de las especies a las distintas comunidades. 

La germinación, la absorción de nutrientes, la floración y la fructificación· 
no se ven estimuladas o impedidas tan sólo por las . condiciones climáticas o del 
hábitat, sino también por los competidores. Según las condiciones reinantes en 
un determinado momento, estará favorecida una especie u otra. 

Una misma población puede presentar por ello una apariencia muy diferente 
de un año a otro. Esto es válido, en primer lugar, para ciertas comunidades de 
criptógamas y de terófitos, que reaccionan mucho más rápidamente y más acen
tuadamente que las comunidades arbóreas o de caméfitos frente a las condiciones 
externas locales. La vegetación de las estepas desérticas 1

, el Therobrachypodion 
de los países mediterráneos y las comunidades de macromicetes, entre otros, apor
tan ejemplos en este sentido. Pero también existen condiciones microclimáticas 
y edáficas, como especialmente las oscilaciones en el nivel del agua, que deter
minan modificaciones de año en año en el mosaico de comunidades, y como en 
algunas comunidades del borde de lagos los desplazamientos del nivel pueden ir 
unidos a cambios en los límites de la asociación. 

Numerosas plantas florecen y fructifican únicamente en comunidades deter
minadas; en otras comunidades, caso de que llegasen a germinar, se retrasarán 
en el desarrollo y quedan enclenques. Esto concierne sobre todo a las plantas 
heliófilas a la sombra de árboles y arbustos y, más aún, la mayoría de las plan
tas de los pastizales xéricos en comunidades de ventisqueros, muchos glicófitos 
en comunidades halófitas, etc. 

En la investigación de una comunidad hay que reconocer qué especies con
servan permanentemente su volumen, o que incluso lo aumentan, y cuáles, ase
diadas por sus competidores, se debilitan y limitan su volumen o incluso lo 
reducen (modificaciones en la vitalidad}. Algunas especies no pasan de la forma
ción del vástago vegetativo en los estratos inferiores de un bosque, pero pueden 
ahí mantenerse, a pesar de que esté inhibida la floración y la fructificación 
(por ejemplo, Redera y especies de Orchis). Algunas se reproducen vegetativa
mente y otras dependen de la llegada constante de semillas de comunidades ve
cinas. Sin embargo , así se dificulta el mantenimiento de su volumen y disminuye 
su fuerza competitiva. 

Medida del crecimiento. Hay que diferenciar entre crecimiento y produc
ción. Investigaciones en este sentido han sido realizadas sobre todo por estu
diosos de la silvicultura y de la praticultura. 

CAMPELL (mss .) ha descubierto en el Parque Nacional Suizo, a través de 
muy numerosos sondeos de troncos, relaciones de dependencia sorprendentes 
entre el crecimiento del leño y las comunidades (asociaciones y subasociaciones 
del Pino-Ericion y del Rhododendro-V accinion). 

Las detenidas medidas del crecimiento realizadas por GRAIKIOTIS en Pinus 
halepensis en distintas comunidades de la garriga de Montpellier (Fig. 293) han 
conducido a resultados semejantes, si cabe aún más drásticos. 

I WALTER (1936) habla de especies efímeras de los años de lluvias , que aparecen en el 
desierto · sudafricano de Namib, después de precipitaciones extraordinariamente intensas, y 
luego desaparecen durante decenios. En la estepa del Ebro, en la península Ibérica, puede 
desaparecer también totalmente la vegetación de terófitos en años pobres en lluvia8 (como 
en 1949). 
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La estima de la producción, tal como la realizan los investigadores ingleses, 
se basa en las medidas del crecimiento de los vástagos aéreos y subterráneos. 

KERSHAW (1962) ha investigado con detalle las condiciones de crecimiento 
de algunas especies en la tundra de Rhacomitrium y Carex bigelowii de Islandia 
y de ahí ha deducido la capacidad de desarrollo (performance) de las especies. 
St: calcula a través del diámetro y el número de las hojas. Alchemilla alpina 
alcanza su desarrollo máximo entre los diez y los catorce años, y después pierde 
la capacidad de crecimiento. Lo mismo puede decirse para Carex bigelowii, que 
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FIG. 293. Crecimiento anual medio (altura en cm, diámetro en mm) de Pinus halepensis 
en algunas asociaciones de la garriga de Montpellier (GRAIKIOTIS mss.) . 

1 A y B Cocciferetum rosmarinetosum 
2 A y B Brachypodietum phoenicoidis en 

cultivos abandonados 
3 A y B Rosmarino-Lithospennetum erice-

tosum 
4 A y B Rosm.-Lith. helianthemetosum 
5 A y B Aphyllantho-Leontodetum villarsii 
6 A Aphyll.-Leont. villarsii (Estado de 

B 
7 A 

B 

degradación) 
Rosm.-Lith. schoenetosum 
Rosm.-Lith. schoenetosum 
Aphyll.-Leont. villarsii (Estado de 

degradación) 

8 A Rosm.-Lith. schoen. (Estado de degra
dación) 

B Rosm.-Lith. ericet. (Estado de degra
dación) 

9 A Rosm.-Lith. ericet. (Estado de degra
dación) 

B Rosm.-Lith. schoen. (Estado de degra
dación) mezclado con el Deschampsie
tum mediae 

10 A Rosm.-Lith. ericet. (Estado de degra
dación) mezclado con el Deschampsie
tum mediae 

B Rosm.-Lith. ericet. (Estado de degra
dación) , íd. 

alcanza el óptimo entre los doce y los catorce años. La disminución de desarro
llo a partir de aquí pudo seguirse a través de la formación de los rizomas hasta 
los veintisiete años, edad máxima demostrable en la planta. ELLENBERG (1939} 
se ha enfrentado al problema por otro camino. Investigó la producción de hoja
rasca y la superficie foliar total de los árboles y la producción de materia del 
estrato herbáceo en algunas asociaciones de planifolios del norte de Alemania. 

Resultó que la superficie foliar total de todas las plantas leñosas en las 
subasociaciones estudiadas del Querco-Carpinetum y del Querco-Betuletum es 
de tres veces y media a ocho (nueve) veces mayor que la superficie del suelo 
según la calidad del mismo; aumenta al disminuir el grado de acidez del suelo. 
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La masa de hierbas aumenta también al disminuir la acidez del suelo. Ya 
que en este caso, según ELLENBERG, en primavera hay suficiente agua, debería 
influir decisivamente la captación de nutrientes (sobre todo nitrógeno) sobre el 
desarrollo de los geófitos de primavera. Cuanto más nitrógeno haya, más ma
teria orgánica se sintetizará y más frondoso será el desarrollo foliar. El desarrollo 
en lugares favorables es mucho más rápido que en hábitats pobres, donde al
gunas especies, como, por ejemplo, Anemone nemorosa, continúan vegetando 
hasta muy adelantado el agosto, mientras que en otros lugares su ciclo anual 
aéreo se completa en pocas semanas . 

A partir de la producción pueden extraerse indirectamente consecuencias 
acerca del volumen y la fuerza de competencia de las especies. 

Productividad. La productividad y su estima son interesantes, sobre todo, 
para el silvicultor y el praticultor. La variación de la producción hay que consi
derarla en relación con las condiciones ambientales dominantes; es deseable 
considerar las influencias de cada factor aislado sobre las deficiencias en la 
producción. El desarrollo del vástago y la producción son directamente propor
cionales. 

En las investigaciones de praticultura y silvicultura puede estimarse la pro
ductividad por pesada. De la producción aérea y subterránea puede calcularse 
el rendimiento total de una comunidad si se dispone la tabla de comunidad con 
las cantidades expresadas en porcentajes. 

BoYSEN JENSEN (citado en MüLLER, 1962) entiende por productividad la 
cantidad de sustancia orgánica seca formada por la cubierta vegetal sobre una 
unidad de superficie, y a la que se han restado las pérdidas de materia. 

Producción de hierba. LECOQ (1862) y más tarde STEBLER y ScHROTER 
(1892) intentaron medir la productividad en prados. Cortaban a ras de suelo la 
cubierta vegetal de una superficie delimitada, separaban los vástagos de cada 
especie y daban el porcentaje en peso de cada especie. O si no, se cavaba un 
pie cuadrado de la superficie del pastizal y se determinaban los porcentajes 
aéreos y subterráneos en peso, o bien se contaba el número de brotes de cada 
especie (véase LEcoo, 1862; STEBLER y ScHROTER, 1892; DE VRIES, 1962; No
MOKONOW, 1959). 

Es muy importante que las aéreas investigadas sean homogéneas; el valor 
de estos estudios es aún mayor cuando se refieren a una comunidad determi
nada. Este es el caso de investigaciones fitosociológicas como la siguiente. 

SoROCEANU (1936) resume la producción media de hierba de cuatro subaso
ciaciones de la comunidad de pastizal xérico del Brachypodietum phoenicoidis 
del sur de Francia, medida en el estado de desarrollo máximo del año. 

TABLA 58. Producción de hierba de las subasociaciones del Brachypodietum phoenicoidis 
en Montpellier (en kilogramos por hectárea) 

Subasociación típica (media de cuatro localidades) .. . 
Subasociación de Bromus erectus (tres localidades) .. . 
Subasociación de Festuca rubra (dos localidades) .. . 
Sub asociación de Stipa capillata (una localidad) .. . 

Peso fresco 

16 000 a 18 000 kg 
10 000 a 12 000 kg 
11 500 a 13 400 kg 

5 000 kg 

Peso seco 

5000 a 7000 kg 
3200 a 4000 kg 
3300 a 4200 kg 

2300 kg 
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La producción de las partes de esta comunidad sometidas al pastoreo es dos 
o tres veces inferior. 

El porcentaje en peso de los distintos grupos de especies en la composición 
del heno mostró una gran concordancia en las tres primeras subasociaciones. 

TABLA 59. Composición del forraje de tres subasociaciones del Brachypodietum 
phoenicoidis 

Gramíneas ........ . 

Leguminosas .. . .. . 

Distintas especies 

Especies accidentales . . . . . . 

sub asociación típica .. . .. . .. . .. . .. . . .. .. . 
sub asociación de Bromus erectus .. . .. . .. . 
subasociación de Festuca rubra .. . .. . .. . 
sub asociación típica .. . .. . .. . .. . .. . . .. .. . 
subasociación de Bromus erectus ... ... .. . 
subasociación de Festuca rubra .. . .. . . .. 
sub asociación típica .. . .. . .. . . .. .. . .. . .. . 
sub asociación de Bromus erectus .. . . . . .. . 
subasociación de Festuca rubra .. . .. . .. . 

subasociación típica .................... · 1 

subasociación de Bromus erectus .. . . . . . .. 
subasociación de Festuca rubra .. . .. . .. . 

El volumen puede sustituirse por el peso. 

Peso Peso 
fresco seco 

( % } (%) 

65 
64 
60 

3 
8 
4,5 

21 
19 
28,5 

11 
9 
7 

72,4 
77,3 
64,7 

2,2 
6,2 
3,9 

17,3 
11,3 
23,5 

8,1 
5,4 
7,8 

Brachypodium phoenicoides constituye el 55 % (masa o peso) del heno fres
co del Brachypodietum phoenicoidis typicum de Montpellier. Ya que la hectá
rea· de la asociación produce 17 820 kg de hierba, a Brachypodium por sí solo 
le corresponden 17 820 X 0,55 = 9800 kg. Esta especie pierde al secarse un 57% 
de su peso; su producción de heno por hectárea es, por tanto, 4220 kg, o 
el 62,1'%. . 

Los inventarios fitosociológicos se pueden también aprovechar para determi
nar el porcentaje en peso de las distintas especies en la producción total. 

En una asociación (o subunidad de la misma), cuya tabla ha sido bien ela
borada, se siegan algunas superficies (de tres a cuatro) del mismo tamaño, 
de 5 a 10 m2

, en su estado de desarrollo máximo y se pesa y seca el heno. De 
la tabla puede deducirse la importancia de las diferentes especies según su can
tidad. De las espeeies más importantes por su abundancia, se determina enton
ces su peso seco. SoROCEANU encontró que Brachypodium phoenicoides secado 
daba un 33% de peso seco, Bromus erectus un 42%, Agropyron glaucum 
un 49%, Medicago orbicularis un 40%, Centaurea aspera un 22%, etc. 

Con ayuda de los coeficientes del peso seco y utilizando el valor de cober
tura puede calcularse el porcentaje en peso de cada especie en la producción 
de heno y referirlo a una hectárea. 

Las producciones en peso de centeno, trigo, avena, patatas y remolacha cul
tivadas calculadas por WALTHER (1953) se refieren a determinadas asociaciones 
de malas hierbas del norte de Alemania. La media aritmética de las cosechas 
es claramente distinta, a pesar de la amplía oscilación de las producciones par
ticulares, y puede tomarse como medida de la capacidad de producción y las 
comunidades de malas hierbas como indicadores. 

496 



SO.CHAVA, LIPATOVA y GORSHKOVA (1962) determinaron en primer lugar la 
producción de cada una de las especies constituyentes en su estudio de la pro
ducción de los prados de la cuenca del Amur. Después calcularon el «índice de 
producción global» de la asociación. 

Este trabajo tan arduo puede simplificarse y mejorarse reuniendo las espe
cies en grupos ecológicos en el sentido de ELLENBERG (1954, 1958), lo que per
mite separar a los constituyentes según sus necesidades ecológicas y su utilidad . 

De todos modos, esta agrupación hay que realizarla particularmente para 
cada región, lo que también es válido para las escalas de especies ordenadas se
gún el contenido de humedad y sal del suelo, cual las realizadas por RAMENS
KI (1957) y más tarde por PRIZUKOV (1962). 

En el marco de las unidades de vegetación concebidas sociológicamente, los 
investigadores holandeses dividen las especie.s de los prados en grup.os que 
reaccionan del mismo modo frente a determinados factores ambientales. 

Se expresa en porcentaje de peso seco la cantidad correspondiente a un grupo 
indicador. Cuanto más se manifieste la influencia de un factor o de una combi
nación de factores , más aparecerá el grupo de especies que reacciona positiva
mente al mismo. El porcentaje de estos grupos de especies tiene también, por 
ello, un significativo valor indicativo de la intensidad de producción de las dis
tintas comunidades. 

GoRHAM y PEARSALL (1956) intentaron establecer la masa de flores y el peso 
de los vástagos de Phragmites communis en el distrito inglés de los lagos, en su 
dependencia respecto a las condiciones del suelo. Resultó que la alimentación 
de sales minerales es decisiva y, aún más, se vio que el desarrollo óptimo de 
Phragmites coincide con la presencia simultánea de Typha latifolia y Scirpus 
lacustris en el ScirpocPhragmitetum. 

Producción de madera. OvrNGTON ( 1961) da detalles de . fa próducción de 
los bosques británicos de pino albar. Un pinar, del que por desgracia no indica 
a qué asociación pertenece, presenta la máxima producción de madera al cabo 
de veinte a treinta y un años después de su plantación. Durante este lapso de 
tiempo se produce un promedio anual de aproximadamente 28 860 kg de peso 
seco por hectárea. 

TABLA 60. Producción y almacenamiento de componentes orgánicos en una plantación 
de Pinus silvestris (en 100 kg/ha) (según ÜVINGTON) 

Años después de la plantación 

11 20 31 35 

Producción de los árboles . . . . . . . . . ... ... ... . .. 309 1189 3484 6829. 
Producción de los estratos inferiores ... ... ... . .. 1190 1381 1456 1990 

Producción total . .. ... ... ... . .. ....... .. ... ... ... 1499 2570 4940 8819 

Peso de los árboles vivos . . . . . . ... ... ... . .. ... ... 260 654 1272 1507 
Peso de los estratos inferiores ... ... ... ... ... . .. 74 3 16 26 
Peso de la hojarasca ... ... . .. ... ... ... ... ... . .. 121 264 315 450 

Peso total de la materia orgánica ... ... . .. ... ...¡ 455 921 1603 1983 
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El estrato inferior de vegetación está mejor desarrollado en los estadios ini
cial y final, porque el estrato arbóreo permite más el paso de la luz y favorece 
la formación de la vegetación más baja. La cuestión es: ¿en qué grado influye 
la pérdida continua de materia por aprovechamiento en la vegetación forestal 
y en el suelo? 

Tal como han demostrado ÜVIGTON y MADGWICK (1959), del crecimiento de 
los abedules puede concluirse una relación bastante constante entre el peso de 
las raíces y el crecimiento del árbol; en Betula pendula y B. pubescens la rela
ción es de 1 : 3 ó 4. 

V ARESCHI (1951) calcula el desarrollo superficial y de ahí la capacidad de 
l'\roducción de las especies de distintas asociaciones de prados y bosques en los 
Alpes y en la Venezuela tropical, a través de planimetrías o calcando los nomofi
los sobre papel, recortando el papel y pesándolo (para más detalles del método 
véase el original). 

La superficie de los órganos asimiladores de un bosque de abeto rojo, rico 
en arándanos, se calculó aproximadamente en diez veces la superficie del te
rreno; incluyendo los musgos, fue de unas 23,5 veces la superficie del suelo. 
La capacidad de producción semanal se calculó en 568 g/m2

• 

Los valores correspondientes en el bosque de aliso incano son 11 veces 
para el estrato herbáceo y 260 g, y en el Salicetum herbaceae, por encima de 
los 2600 m, son 1,12 veces la superficie del suelo y 71 g (sin contar los musgos). 

Resulta sorprendente el hecho de que el desarrollo en superficie calculado 
para el estrato arbóreo superior en la selva tropical de la cordillera costera de 
Venezuela (72 a 78%) coincide prácticamente con el del único estrato arbóreo 
de los bosques de abeto rojo y de aliso incano en los Alpes (77 a 79% ). 

Producción d~ los hongos. Para.calcular cuantitativamente la producción de 
macromicetes en comunidades forestales es imprescindible la pesada. Según 
H6FLER (1938), puede estimarse también, por lo menos aproximadamente, el 
papel relativo de los micelios de las distintas especies en el horizonte superior 
del suelo, a partir de la masa de los cuerpos fructíferos aéreos. 

En comunidades planctónicas se calcula la producción de una especie por 
el número de individuos por centímetro cúbico de agua, multiplicado por el vo
lumen de un individuo. 

Simposio acerca de la producción. La importancia que corresponde a la pro
ducción y su comprensión se desprende de los resúmenes redactados por LIETH 
(1962) de lo que se expuso en el Simposio de la producción de la cubierta ve
getal en Hohenheim. 

Buss (l. c.) calcula la producción en las comunidades de pastizales y de 
tundra hiperbóreas y alpinas. La mayor producción al final del período de ve
getación la dieron las comunidades de cárices, 242 g/m2 en Abisko y 214 g/m2 

en Mount Washington (New Hampshire) . Por detrás quedaron las producciones 
de la tundra de Islandia con sólo 3 g/m2 y de los ventisqueros con Carex ely
noides y Sibbaldia procumbens en las Medecine Bow Mountains (Wyoming), con 
21,3 g/m2• Los resultados están de acuerdo con el grado de cobertura y la altura 
de las especies. 

BRAY (1962) realizó unas profundas investigaciones acerca de las relaciones 
entre el contenido en clorofila y el albedo y la producción en Minnesota, y llegó 
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a la conclusión de que la cantidad de clorofila de una comunidad puede em
plearse como indicador indirecto de la producción. 

TRANOUILLINI (1962) encontró que, para una región pequeña, las comuni
dades vegetales pueden ser buenos indicadores indirectos para determinar la 
producción, siempre que esté bien estudiada la correlación entre la composición 
florística y la producción. 

Los prácticos sólo suelen considerar como producción, en el campo y en el 
bosque, la cantidad de órganos aéreos. 

No hay que olvidar, sin embargo, que la producción total comprende, ade
más de las que corresponden a las partes aéreas, la de las subterráneas. Para 
determinar la cantidad de energía se . calcinan las plantas secas en un calorí
metro. 

Producción de materia seca e intensidad de la luz. FILZER (1939) ha inves
tigado por primera vez la dependencia entre la producción de la sustancia seca 
y la intensidad luminosa en las comunidades vegetales. Señala que las hojas del 
interior del bosque trabajan con un déficit de anhídrido carbónico más o menos 
acentuado, sobre todo en tiempos de asimilación intensa. Demostró que el aumen
to de materia seca es menor durante las horas de intensidad lumínica máxima, 
por lo que la curva ecológica no es ninguna recta. Según FILZER, la causa de 
esta disminución se debe a que, a partir de una cierta intensidad lumínica, se 
añaden a la competencia por la luz una competencia entre las raíces y quizá 
también por el C02, de modo que se afecta la intensidad del rendimiento. No 
sólo hay que considerar aquí la competencia de los vecinos del estrato conside
rado, sino también la competencia entre la flora herbácea y los vegetales leño
sos, por lo menos en las regiones de luminosidad elevada (FILZER, l. c.; pá
gina 157). 

La determinación del peso seco de un vegetal forestal típico (Oxalis aceto
sella) dio una marcada curva de óptimo que está claramente relacionada con 
la luminosidad. 

Luminosidad ... 
Producción en peso seco (g) 

1/43 
0,02 

1/ 36 
1,21 

1/31 
4,54 

1/ 25 
5,55 

1/20 
6,19 

1/15 
4,62 

1/ 4,5 
0,44 

El aumento paulatino hacia el óptimo está determinado casi totalmente por 
la luz, ya que casi no es perceptible la competencia. 

En un clima árido la producción de las especies y las comunidades está de
terminada por la humedad del suelo, y en los climas fríos son las condiciones 
térmicas las que alcanzan una importancia predominante. La profundidad del 
suelo es el factor decisivo en algunas comunidades. Un ejemplo de la asocia
ción de terófitos del Onobrychi-Barbuletum del sur de Francia debe aclarar este 
aspecto. Con el profesor O. VoLK se tomaron el 29 de abril los inventarios de 
tres superficies cuadradas, contiguas, de 0,5 m de lado, de la asociación, se 
recolectaron todas las plantas con su sistema radical, se separaron según las 
formas vitales y se secaron en el horno 1

• 

1 El error en el peso seco puede ser como máximo de un 10 a un . 20%; las raíces 
más finas no pudieron tomarse. 
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Se obtuvieron los siguientes resultados : 

TABLA 61 

A. Estadio inicial 
liquénico B. Estadio óptimo C. Estadio fi nal de 

(subasociación Poa bulbosa 
fulgensietosum) 

Profundidad del suelo (media 1 5 cm 7 cm 12 a 15 cm 
de 15 medidas) arenoso-pedregoso pedregoso-arenoso pedregoso-arenoso 

Número de especies y porcen-
taje de cobertura 

Fanerógamas 9 5% 28 100% 38 100% 
Musgos y líquenes 9 85% 7 10% 4 5% 

Peso seco por metro cuadrado 
Terófitos 38,0 g 57,4 g 146,2 g 
Especies perennes 29,2 g 194,9 g 507,8 g 

Total 8,8 g 252,3 g 654,0 g 

Se trata de tres estadios del desarrollo de una misma asociac10n, que se 
interpenetran en forma de mosaico y que sólo pueden distinguirse empleando 
superficies pequeñas. 

Las investigaciones de TAMM (1950) en una comunidad muscinal de Hylo
comi,um proliferum y de ELLENBERG en Pteris aquilina, en el borde de un claro 
establecido por corta a mata rasa del Querco-Betuletum molinietosum, indican 
la gran influencia de la iluminación sobre la producción: 

Pteris aquilina 

Luminosidad relativa 
(%) 

9,3 
13,8 
14,1 
15,6 
48,l 

Peso seco 
(g/m2) 

90 
174 
228 
308 

1006 

Las medidas de WATT (1952) dan información acerca del crecimiento y la 
producción de la haya a distintas intensidades de luz. 

Las investigaciones de WAHLEN y G1s 1GER (1937) tratan de la influencia de 
las condiciones lumínicas sobre la producción de hierba en las praderas suizas 
de Arrhenatherum. 

La producción de heno bajo árboles frutales fue un 29,7 % inferior a la del 
terreno libre contiguo en el primer corte, un 44,4 % en el segundo y un 48,8 % 
en el tercero . Naturalmente, la composición química y el valor forrajero del 
heno también son muy distintos ; sin embargo, el valor forrajero de las comu
nidades puede también calcularse a partir ·de las tablas de - la asociación, siem
pre que se conozca la composición química de cada especie. 

Determinación del volumen. HUGUET DEL VILLAR (1925) ha intentado de
terminar el volumen en especies arbustivas de la meseta española. Consideraba 
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TABLA 62. Crecimiento y formación de las hojas de plántulas de haya de cinco años bajo 
distintas iluminaciones en el campo (según WATT) 

Crecimiento total Longitud Anchura 
en cuatro años Número de media de media de 

Intensidad de la luz y crecimiento hojas por las hojas en las hojas en 
anual medio en planta mm mm 

mm 
-·-- - - -

1/60 de la luz total (suelo cubierto por } 33,9 ( 8,5) 3,8 26,5 1 16,5 Oxalis) ... .. . ... ... ... ... ... . ..... 
1 1/50 (Rubus frut icosus dominando en } la cubierta del suelo) 47,9 (12,0) 4,2 35,5 21,3 ... ... . .. . .. 

1/15 a 1/18, en el borde 1/32 .... .. ... 72 (18,0) 7,3 37,2 -
Abierto a la luz; luz solar directa .. . 353,2 (88,3) -

1 
- 22,1 

como elipsoidal el volumen contenido por la superficie del arbusto y lo deter
minaba a través de los diámetros horizontales y vertical. Obtuvo un valor 
de 208 m3 por hectárea para Salsola vermiculata y 197 para Thymus zygis. El 
porcentaje de frecuencias (según RAUNKIAER) fue sólo del 7,2% para Salsola, 
mientras que para Thymus fue del 55 % . 

Como determinación parcial del volumen puede tomarse también la medida 
del volumen del leño estimada por los ingenieros forestales. Según HAUSRATH, 
Pinus silvestris, sobre un suelo medio, da una cantidad de madera de 404 m3 

en cien años y de 430 m3 en ciento veinte años, mientras que Picea abies, en 
el mismo tiempo, da 739 y 806 m3

, respectivamente. 
ALECHIN (1932, pág. 342) intentó determinar el volumen de las plantas de 

la estepa rusa. Para ello cortaba totalmente la vegetación aérea de una super
ficie de 0,25 m2

, ordenaba las plantas según las especies o grupos de especies 
y las introducía rápidamente en una probeta graduada. El agua desalojada ha 
de corresponder al volumen buscado. 

Espectro floral y polinización. La polinización anemófila es la que predo
mina en el estrato arbóreo de nuestros bosques. En cambio, las especies de los 
estratos inferiores presentan tipos de polinización variados. 

Sobre todo los himenópteros actúan como polinizadores en el estrato arbus
tivo del bosque de Quercus ilex, mientras los lepidópteros rehúyen los lugares 
oscuros. Los dípteros se encuentran en el estrato herbáceo; en las escasas cipe
ráceas de sombra (Carex distachya, C. halleriana, etc.) los animales superiores 
pueden favorecer la polinización a través del roce. También se presenta la auto
gamia. 

W. SzAFER (1927) ha sido el primero que ha incorporado el espectro floral 
a la caracterización biológica de las asociaciones. Cada asociación tiene su es
pectro propio. Pero mientras que en las localidades montañosas elevadas de la 
Europa media basta dar un espectro global para cada comunidad, en las tierras 
bajas y, más aún, en las regiones secas y cálidas hay que diferenciar varios 
espectros muy diferentes en el tiempo. El Inuletum ensifoliae de la estepa po
laca aclara estas diferencias entre las estaciones. 

El aspecto estival no se diferencia significativamente del total, en contrapo
sición a los aspectos primaveral y autumnal. 
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TABLA 63. Espectro floral del Inuletum ensifoliae 

Aspecto Aspecto Aspecto 
pre vernal estival autumnal 

Eutrópicas (adaptadas unilateralmente a los visitantes) 9,1% 36,0% -
Hemitrópicas (adaptadas de modo plurilateral a los visitantes) . 18,2% 36,0% 25,0 
Alotrópicas (adaptadas de modo polivalente a los visitantes) ... 45,4 16,5 75,0 
Polinización anemófila ... ........ . ... ... ... . ........ .. . ... 27,3 11,5 -

Los espectros biológicos de floración del alto Tatra dan para casi todas las 
asociaciones un marcado predominio de las flores alotrópicas (flores poliníferas, 
flores con néctar completamente asequible o parcialmente escondido) (hasta 
54,4% en el Saxifragetum perdurantis, frente a sólo el 8,7% de polinización 
anemófila), en cambio, la anemofilia predomina en el N ardetum ( 40 ,9 % ) . 

ZIEMBA (1931) encontró en el Fagetum carpaticum de los Cárpatos orien
tales un máximo de flores eutrópicas (flores polinizadas por abejas y mariposas) 
en la época prevernal, de flores hemitrópicas (flores con néctar escondido) en 
primavera y de flores alotrópicas en verano, lo que corresponde al ritmo natural 
de vegetación de las comunidades. Al aumentar el follaje disminuye la profu
sión de flores y disminuye también la posibilidad de polinización por insectos. 

KoRNÁS (1950} da un ejemplo instructivo de las modificaciones temporarias 
del espectro floral en distintas comunidades de gramíneas y de hierbas no grami
noides de Polonia. El tipo hemitrópico más adaptado a mayor número de visi
tantes predomina en otoño en todas las asociaciones investigadas. 

Formación de las semillas. La producción de frutos y semillas se ha estu
diado sobre todo desde el punto de vista forestal. 

Los vástagos que salen de la raíz de una encina cortada llevan ya frutos al 
cabo de unos tres a cinco años, a los seis o siete años ya son capaces de germi
nar, y a la edad de diez a doce años empieza la producción abundante de bello
tas. El Quercetum ilicis debe su mantenimiento a este hecho, a pesar de que 
actualmente está casi exterminado como monte alto y de que allí donde la 
destrucción no es tan intensa, es aprovechado como monte bajo con un ciclo 
de quince a veinte años (Fig. 294). Por el contrario, los árboles jóvenes nacidos 
de semilla fructifican mucho más tarde. El haya se reproduce escasamente por 
retoños y la vitalidad de los mismos es pequeña. El hayedo no soportaría el tra
tamiento del Quercetum ilicis. La fructificación en él no se inicia hasta los 
sesenta a ochenta años (MATHIEU, Fl. Florest.) y, en el caso más favorable, da 
una buena producción de semillas sólo cada quinto o sexto año. 

Producción de semillas. SóYRINKI (1939) ha intentado relacionar la produc
ción de semillas . de algunas comunidades de Laponia con el número de plántulas 
allí observadas. 

De su trabajo, tan importante para el conocimiento de la multiplicación ve
getativa y generativa de las fanerógamas de Laponia, hemos tomado los datos 
relacionados más adelante (véase tabla 65, pág. 508) . 

Extensas, múltiples y largas investigaciones acerca de la multiplicación ge
nerativa y vegetativa de las fanerógamas en la vegetación forestal, de pradera 
arbolada y de las rocas en la costa septentrional del golfo de Finlandia, condu
jeron a PERTTULA (1941) a las siguientes conclusiones: 
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«Cada comunidad vegetal no sólo posee caracteres específicos de fertilidad, 
formación de frutos y semillas, así como de germinación de las semillas, debido 
a su particular composición de especies, sino que también está caracterizada 
por 't.ma población de plántulas cualitativa y cuantitativamente bien determina
da, por una conservación específica de las plántulas, por una capacidad de re
producción vegetativa y por unas condiciones de regeneración totalmente par
ticulares.» 

Desde el punto de vista forestal, se han desarrollado profundas investigacio
nes acerca de la regeneración en distintas asociaciones forestales. AuER (1949), 

FIG. 294. Monte bajo del Quercetum ilicis en St. Guilhem-le-Désert. (Foto P. MEYER.) 

que ha investigado la regeneración del alerce en la alta Engadina, pudo demos
trar que las mejores condiciones para la germinación y desarrollo de Larix 
decidua coinciden con un determinado estadio inicial del desarrollo de la aso
ciación del Rhododendro"Vaccinietum (Fig. 295). 

Donde mejor germina Pinus halepensis en el sur de Francia es en el Ros
marino-Lithospermetum y comunidades afines. 

Las comunidades forestales cerradas son siempre pobres en plántulas. Pero 
tan pronto como se forma un claro en el estrato arbóreo, por tala o acción del 
viento, etc., aumenta rápidamente el número de plántulas. 

El bosque cerrado de pino negro, rico en brezo (Mugo-Ericetum) no es pro
picio para la regeneración del pino negro; sin embargo, en claros naturales se 
pueden contar hasta 300 plántulas de varios años de Pinus mugo en una super
ficie de 100 m2

• 

El momento en que madura la semilla es importante para la germinación. 
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Las bellotas de . Quercus ilex maduran en otoño, durante y después de las 
precipitaciones máximas del año. Caen al suelo humedecido, favorable para la 
germinación; el porcentaje de germinación de las bellotas es tanto mayor cuan
to más lluvias haya captado el suelo. Las plántulas ya están lo bastante forta
lecidas en la siguiente época seca estival. 

FIG. 295. Etapa inicial abierta del Rhododendro-Vaccinietum con regeneración de alerce. 
(Foto FEUERSTEIN.) 

Renovación de la comunidad (regeneración). La regeneración de los com
ponentes ·individuales es una condición para que la comunidad vegetal que se 
encuentra en equilihr.io ·con los factores externos pueda mantenerse. 

En el marco de las comunidades vegetales no se da una estabilidad total, 
ya que «todo fluye». Incluso en las comunidades climácicas los individuos de 
mal crecimiento, dañados o viejos, son reemplazados por otros vigorosos, por lo 
que las especies modifican frecuentemente la localización de sus raíces, a veces 
ganando terreno y a veces perdiéndolo (véase pág. 593). 

Las plantas viejas, ya enraizadas, tienen ventaja frente a las recién germi
nadas en las comunidades densas y cerradas. Igualmente las de vida larga aven-
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tajan a las de vida corta, por lo que dichas comunidades son relativamente 
estables. 

BoGDANOWSKAi'A-GurnÉNEUF (1929) ya lo ha indicado. En las comunidades 
de prados de los alrededores de Moscú, que ella estudió, germinaban muy pocas 
especies de origen exterior. El número de plántulas pareció permanecer cons
tante de un año a otro dentro de la misma comunidad. 

CAPPELLETTI (1962) plantó especies extrañas en comunidades estabilizadas 
en los alrededores de Padua y obtuvo resultados negativos semejantes (véase 
también pág. 544 }. 

TAMM (1948) ha intentado estimar la capacidad de reg~neración de las es
pecies de una comunidad con ayuda de cuadrados permanentes. Como medida, 
consideraba el número de plantas muertas por año que eran sustituidas por 
plántulas o retoños. 

Las comunidades que todavía no han alcanzado el estadio final climática
mente posible, están frecuentemente sometidas a un cambio considerable, fre
cuentemente mensurable con cuadrados permanentes (véase pág. 559). El mosaico 
de las comunidades ruderales puede variar ya sensiblemente de un período de 
vegetación a otro. 

Formación de las comunidades. Se sabe poco de la formación de las actua
les comunidades vegetales, la primera reunión de especies adaptadas, que se fa
vorecen mutuamente o, por lo menos, se soportan con necesidades semejantes en 
el hábitat. Lo más fácil es estudiar el problema de la constitución de las comu
nidades ruderales y de malas hierbas;, que no datan de muy antiguo. 

Las malas hierbas introducidas con las plantas de los cultivos encuentran 
en ellas las posibilidades vitales favorables correspondientes. La competencia 
decide su vitalidad y desarrollo conjunto en el hábitat. Bajo estas condiciones 
se han formado las comunidades de los Secálinetea de fos países nórdicos y de 
los Alpes, y se han instalado ciertas comunidades de los Chenopodietea, sin 
una ayuda directa del hombre, en los bordes de las calzadas y en los lugares 
ruderales (véase también pág. 253). 

La causa de la formación de comunidades secundarias sustituyentes, actual
mente tan extendidas, se halla en las modificaciones de las condiciones naturales 
de vegetación provocadas por el hombre. · 

Las comunidades climácicas y fas comunidades permanentes edáficas se han 
desarrollado lentamente bajo la influencia de las modificaciones climáticas y 
sin la inferencia humana. 

Biología de la germinación. · Se sabe más de la regeneración de las comuni
dades que de su formación. 

En la germinación ya se pone en juego la acción selectiva de la residencia 
ecológica de la comunidad. En cada comunidad no alterada sólo pueden germi
nar unas especies determinadas (véase pág. 539). 

HuNZIKER (1952) encontró en distintas comunidades forestales suizas un 
porcentaje superior de germinación sobre suelos desnudos frente a los -suelos 
habitados. De aquí concluyó que la competencia de la flora del suelo tiene como 
consecuencia una disminución de la germinación. -

Sin embargo, esta consecuencia no puede generalizarse. En según qué con
diciones, la vegetación del suelo protege a las plántulas · y favorece su desarro
llo. En el Rosmarino-Lithospermetum del sur de Francia, las plántulas se man
tienen casi exclusivamente en los lugares con hierbas y arbustos y Tehúyen los 
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claros. Las plántulas que se encuentran en estos últimos son generalmente de 
especies que no pertenecen a la asociación, llevadas por el viento, mientras que 
las que germinan bajo la protección de la vegetación son en un 90% especies 
características y acompañantes importantes del Rosmarino-Lithospermetum. 

Llama la atención el modo en que las comunidades estabilizadas se oponen 
a los intrusos que no pertenecen a ellas, y como éstos se desarrollan débilmente, 
caso de que puedan llegar a la germinación. En la mayoría de las asociaciones 
investigadas (sin contar las antropozoicamente más influidas) prácticamente sólo 
germinan las especies que podemos llamar propias de la comunidad, sobre todo 
las del grupo de especies característico. De este modo se garantiza el autorreju
venecimiento de estas comunidades . 

El cembro, nuestro árbol de alta montaña más valioso, encuentra sus con
diciones óptimas de germinación en el bosque de Pinus mugo rico en musgos 
(Mugo-Ericetum hylocomietosum), y en el RhododendrocVaccinietum cembre
tosum. 

En el bosque bien desarrollado de Quercus ilex ( Quercetum galloprovin
ciale) germinan bien Quercus ilex y las especies características y acompañantes 
de la asociación y se desarrollan óptimamente; pueden contarse hasta 200 plán
tulas de encina en 1 m2

• El suelo, el microclima y la comunidad favorecen su 
desarrollo . El árbol llega también a la germinación, aunque en menor abundan
cia, en el Quercetum cocciferae y en los estadios finales del Rosmarino-Litho" 
spermetum, especialmente allí donde se entremezcla Pinus halepensis. En cambio, 
en otros lugares, las encinas que han germinado tienen malas perspectivas para 
desarrollarse (véase BR.-BL., 1936, pág. 71 a 75). ToMASELLI (1948) informa 
de la regeneración de especies en las asociaciones del Aphyllanthion. 

Experimentos realizados durante decenios, en los que se intentaba sembrar 
especies anuales de la alianza del Therobrachypodion en las asociaciones conti
guas del Aphyllanthion y del Rosmarino-Ericion dieron resultados totalmente 
negativos (véase pág. 508). 

Sin embargo, dichas especies se desarrollan tan pronto como se haya mullido 
artificialmente el suelo. Si en la población se encuentra un hormiguero o túne
les de conejos, aparecen inmediatamente numerosas plantas anuales; la ausen
cia parece deberse, por tanto, en primer lugar a las condiciones físicas del suelo. 

GRZESIUK (1962) trata la dependencia del desarrollo y el comportamiento 
fisiológico de las plantas con respecto a la maduración de la semilla de la planta 
madre. 

Recuento de plántulas. La mejor manera de investigar las plántulas con
siste en delimitar cuadrados de tamaños distintos y apuntar por separado las 
plántulas de un año y las de más de un año (pág. 509). 

Si se trata del recuento de plántulas de vegetales leñosos (por ejemplo, en 
bosques), lo mejor es escoger superficies de 100 m2

, para que puedan ser com
parables. En las comunidades de pastizales se recomiendan las superficies de 1/2 
a 1 m2• Si no puede determinarse la especie a la que pertenecen las plántulas, 
sí debiera conocerse por lo menos el nombre genérico o de la familia. Es muy 
importante que en la superficie tomada como muestra la comunidad que se 
investiga presente un buen desarrollo. 

En las comunidades de pastizales muy ricas en plántulas se delimitan cua
drados pequeños de 0,25 ó 0,1 m2

, se recortan al tamaño apropiado, se separan 
y se cuentan las plántulas. 
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En las comunidades abiertas puede calcularse también el coeficiente de plán
tulas introducido por LINKOLA. Resulta de la relación entre el número de plán
tulas y el de vástagos aéreos fértiles. En las especies cuyos vástagos son difíciles 
de delimitar (Dryas, Salix herbacea, etc.), pueden contarse los vástagos florales 
o fructíferos como tallos. 

Germinación de las semillas en la tierra baja de la Europa media. S1-
MEON (1928) ha realizado investigaciones acerca de la formación de las semillas 
y su capacidad de germinación en las comuníél.ades de pradera suizas. Los expe
rimentos de germinación en el Instituto Suizo de Investigaciones Agrícolas die
ron excelentes resultados para las hierbas más importantes del Arrhenatheretum, 
con excepción de Arrhenatherum. 

TABLA 64. Resultados de la germinación en el Arrhenatheretum de Lucerna, a 500 m 

Arrhenatherum elatius . . . . . . . .. 
Anthoxanthum adoratum .... .... . 
Dactylis glomerata . . . . . . . . . .. . .. . 
Holcus lanatus .... .. ..... . ..... . 

Capacidad 
germinativa 

en% 

38,5 
70,4 
72,5 
81 ,5 

Fes tuca pratensis . . . . . . . . . . . . .. . 
Festuca rubra ............... .. . 
Loliwn_ pe:enne . . . . . . . . . . . . . .. 
Poa trzvialis . . . .. . . . . . . . . . . . . . . .. 

En el Mesobromion de LENZ (1350 m) germinaron: 

Cynosurus cristatus . . . . . . . . . . .. 
Koeleria cristata . . . . . . . . . . . . . .. 
Brachypodium pinnatum ..... . .. . 
Festuca rubra .. . .......... ... . . 

21,5 
33,3 
51,2 
64,0 

Bromus erectus . . . .. . . . . .. . ... .. . 
Dactylis glomerata .. . . . . . . . . . . . .. 
Poa pratensis . . . . . . . . . . . . . . . .. . 
F estuca ovina . . . . . . . . . . . . . . . . .. 

Capacidad 
germinativa 

en % 

82,3 
82,8 
83,7 
90,7 

79,5 
86,4 
87,1 
92,9 

Las que mejor germinaron en el Arrhenatheretum, junto a las gramíneas, fueron: 

Rumex acetosa . . . . . . . . . . . . . . . con 60 % 
Trifolium pratense ... ... ... ... con 72,2% 

Glechoma hederacea ... 

Chrysanthemum 
leucanthemum .. . 

Plantago lanceolata 
.. . ... con 96,7% 

con 86,8% 
con 92,7% 

Las gramíneas dieron por término medio mejores resultados de germinac10n 
que los representantes de las demás familias, con la única excepción de Arabi
dopsis thaliana anual (94,3%). Las ciperáceas no germinaban o lo hacían 
muy mal. 

KRAUSE (1950) encontró en experimentos de germinación en comunidades 
de pastizales de la región seca de la Alemania central que incluso las semillas 
de los xerófitos relictuales raros, como Astragalus exscapus, A. danicus, He
lianthemum apenninum y Seseli hippomarathurm, entre otros, crecían bien, in
cluso cuando no podía demostrarse una relación clara entre capacidad de ger
minación de las semillas y capacidad de regeneración de las comunidades en la 
región de Unstrut. Muchas especies, que en la actualidad no son capaces de 
aumentar sus colonias, tenían semillas de gran poder germinativo. Esta con
clusión no se basa en resultados casuales, ya que en la mayoría de las especies 
se realizaron varios experimentos de germiuación y en algún caso se repitió 
hasta doce veces en distintos años, con material de distintos lugares. En Astra-
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galus exscapus, por ejemplo, ocho muestras de tres años distintos dieron un valor 
medio de 84 % , con una desviación media de sólo un 5%. Seseli hippomara
thrum, Stipa capillata, Hypericum elegans, Helianthemum canum y H. apen
ninum dieron resultados del mismo orden de magnitud. La poca capacidad de 
expansión de muchas plantas relictuales del centro de Alemania no se debe 
explicar, por tanto, por una baja producción de semillas, sino por las condi
ciones de competencia. Es evidente que la accesibilidad (según HEIMANS) de 
las comunidades cerradas dominantes es muy baja para estas especies. 

Germinación de las semillas en Europa septentrional. K. LINKOLA y sus dis
cípulos realizaron recuentos precisos de plántulas en las comunidades de prados 
finlandesas. 

El metro cuadrado de distintas poblaciones contenía, por término medio, el 
siguiente número de plántulas: 

Población de Deschampsia flexuosa, Knautia y Antennaria . . . . .. 
Población de Deschampsia flexuosa, Trollius y Nardus .. . .. . .. . 
Población de Agrostis tenuis, Alchemilla y Trollius (1922) .... . ... . 
Población de Agrostis tenuis, Alchemilla y Trollius (1929) ....... . . 
Turbera baja de Carex fusca y Amblystegium . .. .. . . . . . .. . . . . .. 

La riqueza de plántulas del prado de Agrostis es enorme. 

192 plántulas 
495 plántulas 

4750 plántulas 
4860 plántulas 

56 plántulas 

SÜYRINKI (1939, 1940) siguió el crecimiento generativo y vegetativo en co
munidades vegetales de las montañas de Laponia. Comprobó la conclusión de 
LINKOLA, según la cual cada comunidad vegetal posee su número de plántulas 
propio, que normalmente varía relativamente poco en las asociaciones muy se
mejantes, pero que presenta tanto las variaciones cualitativas como cuantitativas 
correspondientes, al variar la composición de la vegetación. 

Se encontró el número mayor de plántulas en los prados de megaforbios y 
el número menor en las landas de líquenes y ventisqueros. Las landas de líquenes 
y los ventisqueros del Salicion herbaceae son también los que presentan menos 

TABLA 65. Producción de semillas y número de plántulas en algunas comunidades 
de Petsamo (Laponia) (según SéiYRINKI) 

Comunidad vegetal 

Landa de Cetraria nivalis . . . . . . . . . . .. .. . 
Landa de Dryas ...... ... ............. .. 
Prado-landa de Carex rígida y C. lachenali. 
Prado de Geranium silvaticum y Trollius . 
Prado de Ranunculus acer . . . . . . . . . . .. 
Matorral arbolado con Geranium y Trol-

lius ... ....................... .. .. . .. 
Matorral turboso rico en hierbas de hoj R 

ancha ... ... ... ... ... ... . ....... . 
Matorral turboso rico en cárices . . . . . . . . . 
Turbera de Scirpus caespitosus . . . . . . . .. 
Turbera de Carex rotundata . . . . . . .. . . . ·¡ 
Turbera de Rubus chamaemorus . . . . . . .. 
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Número 
de semillas en 

1 m2 

--- - ---

200 
4 400 

10 600 
3 800 

10 300 

1 800 

3 900 
350 

1 700 
1 000 

500 

Porcentaje de Relación 
plántulas (relación del número de 

de plántulas semillas respecto 
respecto al número al de plántulas 

de semillas) 
---

(< 0,3) (< 400: 1) 
0,6 157: 1 
3 ' 32 : 1 
3 36: 1 

10 9: 1 

110 1: 1 

8 12: 1 
20 5: 1 

3 37: 1 
8 13: 1 
4 25: 1 



plántulas en las altas montañas medioeuropeas. SoYRINKI cita 13,3 plántulas 
jóvenes y 17,5 mayores en 1 m2 de la asociación de ventisquero de Salix her
bacea; en el Polytrichetum sexangularis del piso alpino superior, que es afín, 
hemos encontrado un promedio de 15 plántulas de fanerógamas. 

Las comunidades forestales cerradas son siempre pobres en plántulas. Pero 
en cuanto se abre un hueco en el estrato arbóreo por tala, acción del viento, etc., 
aumenta rápidamente el número de plántulas con la iluminación. 

El bosque cerrado de pino negro, rico en brezos (Mugo-Ericetum) no es fa
vorable para la regeneración del pino negro, mientras que en claros naturales 
se pueden contar hasta 300 plántulas de Pinus mugo de varios años en una su
perficie de 100 m2

• 

Cada comunidad cuenta también con una pérdida determinada de plántulas. 
LINKOLA denomina pérdida de plántulas a la diferencia expresada en porcentaje 
entre los individuos germinados y los crecidos de una especie. 

Germinación de las semillas en Europa meridional. Las alianzas mediterrá
neas del Therobrachypodion y el Tuberarion guttati se caracterizan por un nú
mero de plántulas extraordinario. La germinación se inicia después de las pri
meras lluvias autumnales en octubre y es paralela a la humectación. El octubre 
cálido y lluvioso de 1962 hizo germinar a una gran cantidad .de plantas anuales. 

En el Tuberarietum guttati de Lamoure, junto a Montpellier, contamos un 
promedio no inferior a 27 500 plántulas por metro cuadrado. El Onobrychi
Barbuletum de Restinclieres tenía 17 100 sobre la misma superficie y el Bra
chypodietum ramosi de St. Paul et Valmalle tenía 27 100 plántulas. 

TABLA 66. Cuadrado permanente para el recuento de plántulas en el Quercetum ilicis 
de Montpellier 

" .~ ¡: .:;! 
~ "' ¡: " "'" 
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"' d o ""' " ;::$:!'.:! "' ,¡:¡ ~~ "' ;().~ 

" "' ·;;: 
"" ~.2. i: "'" "'- "'- ;g '- <.J t L? tl · ~ " '-"' """ ~~ 
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t3 "" ¡¡;" dl <.J ;:..- °' ~"" "'" <>:" :i: ~" 
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1933 

Mayo 71 38 25 9 5 4 3 2 
Julio ... ... 14 23 1 3 1 
Septiembre 1 17 1 1 1 
Diciembre ... 9j. 15 3 (lv.) 1 

1934 

Junio 1 lv. 3 3j. 5j. lv. 3j. lj. lj. lj. 
(lv.) 

Septiembre ... Sv . 2v. lv. Sj. 
1 

1935 

. .. 1 8 2 1 1 2 Enero 

1 

2j. 
: . 1 
... 1 

7v. 3 (2v.) 2j. lv. 4lj. lv. lj. lj. 
7 3 2 1 12 1 
7 3 1 1 1 2 

Junio .. . 
Julio .. . 
Octubre 

1 
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Por el contrario, en el matorral abierto del Rosmarino-Lithospermetum sólo 
. germinaban anualmente por término medio ocho individuos por metro cuadra

do y todos pertenecían a la combinación de especies características. Se mante
nían bajo la protección de los arbustos y de los fascículos de gramíneas fascicu
ladas, mientras que los lugares abiertos permanecían casi sin vegetación. 

Cada comunidad, o mejor dicho, cada subunidad de una asociación tiene 
bajo condiciones normales su número de plántulas, que, bajo la influencia del 
estado del tiempo, oscila entre niveles más o menos amplios. 

Las cifras dadas más abajo de una superficie permanente en el Ouercetum 
ilicis de Montpellier (cuadrado permanente de 50 cm de lado [según BRAUN

BLANQUET, 1936]) indican lo escasas que son las plántulas que sobreviven, aun
que sólo sea el primer año, en una comunidad forestal equilibrada. 

Todas las plántulas de Viburnum tinus murieron ya en el primer año (1933). 
De las 157 plántulas germinadas en la primavera favorable de 1933, sólo que
daban 9 el 10 de octubre de 1935, y de estas 9 murieron también las 7 plán
tulas de Quercus en poco tiempo por falta de espacio. Por el contrario, el teró
fito Geranium purpureum se mantenía permanentemente bastante constante. 

En cada comunidad equilibrada no sólo se da un exceso de semillas, sino 
que generalmente también hay un gran exceso de plántulas de las especies ca
racterísticas, de modo que cualquier espacio libre es ocupado rápidamente. Esto 
está demostrado por la súbita aparición masiva de especies características y cons
tantes en lugares recientemente modificados de las comunidades forestales, cual 
en los claros provocados por la corta y en el lugar de árboles caídos . 

En la región desértica de California las plantas anuales de verano sólo ger
minan después de intensas lluvias, y para el inicio de la germinación parece 
necesaria una precipitación mínima de 25 mm; con precipitaciones de 10 mm, 
Pectis y Bouteloua sólo germinaban en pequeñas hondonadas, en las que se ha
bía acumulado el agua de lluvia. Los arbustos germinan igualmente en verano, 
con excepción de las especies de Erigonum, que sólo germinan en invierno. Son 
pocas las especies que pueden germi_nar en cualquier época después de lluvias. 
Las condiciones de germinación parecen ser caracteres de tribu o de familia 
fijádos hereditariamente (WENT, 1948). 

Germinación de las semillas en las altas montañas. Las observaciones de la 
germinación en comunidades que se encuentran en los límites extremos de su 
distribución (países hiperbóreos, regiones áridas, alta montaña) son de gran in
terés. En este sentido, existen investigaciones en el Caricetum curvulae en su 
límite superior en el piso nival de los Alpes suizos orientales. 

TABLA 67. Determinaciones de la capacidad de germinación en el Caricetum curvulae de 
los Alpes rético-lepontinos a 3000 m sobre el nivel del mar y a mayor altitud 

Anthoxanthum odoratum .. 
S ilene acaulis . . . . . . . . . . . . . . 
Minuartia sedoides . .. 
Cardamine resedif olia 
Pulsatilla vernalis . . . . . . . . 
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(véase BR.-BL., 1913) 

1 

Altitud sobre 
el nivel del mar 

3040 m 
3000 m 
3150 m 
3150 m 
3040 m 

11% 
40% 

1% 
82% 
24% 

Potentilla frigida .. ......... . 
Sibbaldia procumbens . . . . . 
Sieversia montana . . . 
Oxytropis halleri . . . 
Erigeron uniflorus . . . . .. 

Altitud sobre 
el nivel del mar 

3000 m 
3255 m 
3075 m 
2900 m 
3000 m 

2% 
51% 
20% 
79% 
96% 



Se trata de ocho hemicriptófitos y dos caméfitos en almohadilla. El terófito 
que alcanza una situación más elevada en los Alpes réticos, Saxifraga ascendens 
(llega hasta el paso del Lavirum, 2827 m) germinaba en un 96% a 2750 m. 

Algunas de las plantas de ventisqueros en el Salicetum herbaceae de la mis
ma región dieron cifras elevadas de germinación: 

Arenaría biflora en su locali-
zación más alta ... ... ... 3000 m 66% 

Sagina saginoides .. . . .. . .. 2650 m 62% 

Epilobium alpinum .. . .. . .. . 2670- m 92% 
Veronica alpina .. . .. . . .. .. . 2650- m 66% 
Soldanella pusilla... .. . .. . .. . 2300- m 86% 

La mayoría de las ciperáceas del pastizal germinaban mal, mientras que Ko
bresia simpliciuscula y Carex microglochin, provenientes de un Kobresietum, lo 
hicieron en un 89 % y un 68 % . 

Las investigaciones de germinación se realizaron en su mayor parte en el 
Instituto Federal de Investigación de las Semillas en Zürich y en menor número 
en el hospital de Bernina (2340 m); los resultados son en parte extraordina
riamente favorables cuando se piensa que todas las semillas proceden del piso 
nival de los Alpes, algunas incluso de las localidades más altas conocidas para 
las especies correspondientes, con el período de vegetación más corto. 

Los malos resultados de germinación indican poco de la capacidad de germi
nación de las semillas, ya que pueden deberse a una maduración insuficiente de 
la semilla o a su tratamiento antes de la germinación o durante la misma. Por 
el contrario, de los resultados favorables podemos concluir que la comunidad 
está en consonancia con las condiciones del hábitat y que reacciona favorable
mente a las condiciones ambientales. 

Nuestros resultados de germinación son también una demostración del punto 
de vista tan díscutido (pág. 586) de que las comunidades altoalpinas están en 
situación de avanzar hacia arriba. 

SoYRINKI (1954) ha estudiado la ecología de la germinación en los Alpes bá
varos y encontró que tanto la floración como la fructificación, sobre todo en las 
localidades más altas, dependen del estado del tiempo . Carex firma se presenta
ba en 1936 en el Caricetum f irmae casi totalmente en estado estéril; sin em
bargo, en el año siguiente floreció y fructificó de modo general. Pudo también 
demostrarse en la mayoría de las asociaciones, incluso en el Salicetum herba
ceae, una abundante germinación, superior a la esperada. 

Diseminación de las diásporas. La diseminación ha recibido siempre mayor 
atención que la germinación. PoKORNY habla ya de ella en unos trabajos dignos de 
ser leídos (1862); HILDEBRAND hace en 1873 una revisión de los dispositivos de 
diseminación de las plantas. A VoGLER (1901) le debemos una investigación, li
mitada al piso alpino, de los medios de diseminación de las plantas de los Alpes 
suizos. Pero el grupo de estudio de la S.l.G.M.A.: P. MüLLER (1933), OUAN
TIN (1935), SoROCEANU (1936), y más tarde BLONDEL (1941), PüTTIER-ALAPE
TITE (1942) y Tcttou (1949), siguiendo nuestra sugestión, ha sido el primero en 
ocuparse profundamente de la importancia funcional de los medios de disemina
ción para los estudios fitosociológicos. Se obtuvieron y discutieron espectros de 
los medios de diseminación de determinadas asociaciones y estratos de vegetación. 

El trabajo de MüLINIER y MüLLER (1938) ha sido básico para estudios pos
teriores; allí se da por primera vez una clasificación general de las diásporas 
basada en los agentes de diseminación. 
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Los autores distinguen como tipos principales de diseminación, de acuerdo 
con la denominación actual: 

Anemocoro, diseminación por el viento 
Hidrocoro, diseminación por el agua 
Zoocoro, diseminación por animales 
Antropocoro, diseminación por el hombre 

Autocoro, diseminación por lanzamiento 
autónomo 

Barocoro, caída por el propio peso 

A veces existen factores que limitan la diseminación (véase especialmente 
ZOHARI, 1937). A cada tipo principal le corresponde una serie de subtipos. 

Esta clasificación, aunque no es totalmente satisfactoria, ha encontrado una 
aceptación general. 

En la caracterización ecológica completa de una comunidad no debe olvidar
se el espectro de medios de diseminación basado en las especies de la combina
ción característica. -.cada asociación y cada estrato de vegetación tiene su espectro 
de diásporas propio. 

MEDWECKA-KORNAS (1950) se ocupó de la biología de la diseminación de las 
plantas de las rocas de las calizas jurásicas de Cracovia y llegó a conclusiones 
semejantes a las de MoLINIER y MüLLER. Mientras que la asociación de Asple
nium ruta-mutaria y A. trichomanes de las grietas de las rocas incluye exclusi
vamente especies anemocoras, su porcentaje en la comunidad siguiente, el Fes
tucetum pallescentis, disminuye a un 66 %, y en la comunidad de Getanium 
sanguineum, próxima a la clímax, es aún inferior y las zoocoras aumentan hasta 
el 20 ,4 % y las barocoras hasta el 26 ,5 % . 

DANSEREAU y LEMS (1957) han criticado la clasificación anterior de los ti
pos de diseminación, a la que de todos modos hacen justicia. En contraposición, 
hacen una clasificación de las diásporas basada en características puramente 
morfológicas, entre las que el peso adquiere un papel predominante. Los autores 
subrayan: «The key has the advantage of consisting of few categories, which 
perhaps gives more statistical meaning to any biological spectrum than would be 
offered by a system with a large number of alternatives» *. 

Queda aún por ver si la aplicación de esta clasificación en las comunidades 
vegetales va a conducir a mejores resultados que la anterior. El mismo DANSE
REAU se basa en los seis tipos principales de MoLINIER y MüLLER al estudiar las 
comunidades forestales del valle de S. Lorenzo. 

Espectro de diásporas. El espectro de las formas de diseminación, lo mis
mo que el espectro floral, ayuda a definir mejor el carácter ecológico de las 
comunidades (véase también WESTHOFF, 1954, pág. 127). 

El estrato arbóreo del Quercetum ilicis se caracteriza por la encina, dis
zoocora. 

El estrato arbustivo contiene principalmente endozoocoras (que pasan por el 
tubo intestinal; 71 % ), además de algunas autocoras. Al considerar la cantidad 
de individuos se acentúa todavía mucho más la importancia de la diseminación 
por animales, ya que las especies más abundantes de los estratos superiores de 
vegetación pertenecen a estos dos grupos. 

" «La clasificación tiene la ventaja de que es tá constituida por pocas categorías, lo 
que da quizá un mayor significado estadístico a todos los espectros biológicos, mayor del 
que podría proporcionar un sistema con un gran número de alternativas» (en inglés en el 
original). (N. del T.) 
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En el estrato herbáceo del encinar disminuye la importancia de las zoocoras 
a un 30%; las anemocoras suponen el 50% de las especies, y aparec~n también 
otras adaptaciones a la diseminación (hidrocasia y xerocasia). 

La diseminación se inicia ya en mayo (con el 3% de las especies) y perdura 
hasta octubre o noviembre. El punto máximo se alcanza en los meses de agos
to (26%) y septiembre (27%) (BR.-BL., 1936). 

A lo largo de la sucesión de comunidades desde el suelo desnudo hasta el 
encinar, se modifican también los medios de diseminación, de acuerdo con las 
posibilidades existentes, de un modo muy determinado. La diseminación por el 
viento, el agua o el hombre va perdiendo importancia, mientras que la endo-

r. Destrucción progresiva de la vegetación -~ 
to. 
9(} 8~,(J 

8(} 

J(J - 66. 
s SSJ 
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f11ercel11m 1/icis f11ercel11m cocciferae 8r1clly¡;otlie/¡¡m ramosi Facies de Bromus rubens 

óraclly¡;oúietos11m y B. madrltensisc 

- Anemocoras 

~ Antropocoras 

~ Hidrocoras 

ITlIIIIIlillD Autocoras 

mmzoocoras 

C=:J Barocoras 
CTI Dispositivos que se oponen 
· · · · · · a la diseminación 

Fw. 296. Espectros de las diásporas en distintas comunidades sustituyentes del bosque 
de Quercus ilex en el sur de Francia (según MoLINIER y MüLLER, 1938). 

zoocora por animales y la barocora (diásporas que caen debajo de donde han 
sido producidas) van ganando cada vez más importancia. De todos modos, es 
más frecuente observar la sucesión de vegetales inversa, que se da a consecuencia 
de la destrucción del encinar y conduce al pasto pedregoso de vegetación po
bre (Fig. 296). 

Multiplicación vegetativa. Una multiplicación vegetativa favorable (policor-
mia) lleva muchas veces consi o la er 1 a o pun-
g gropyretum medi eum de la antedu iene una gran capacidad 
de i;-e s1on vegetativa JFig. 297), pero fructifica muy raramente-:---
'eytwdu~uede mantenerse muchos decenios sin llegar a florecer; 

incluso en las comunidades muy pisoteadas su rizoma es casi indestructible. 
PERTTULA (1941) ha investigado la multiplicación de las plantas vasculares 

en comunidades naturales, en bosques y praderas arboladas de Finlandia, me
diante superficies permanentes. Este tipo de reproducción había merecido poca 
atención, de todos modos se toma en consideración en el sistema de formas 
vitales de RAuNKIAER (véase pág. 139). 

La multiplicación vegetativa domina en algunas comunidades de hidrófitos 
y geófitos, .así como en las fronteras de la vida, en tierras hiperbóreas y en la 
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alta . montaña. La presencia en manchas de muchas plantas fasciculadas y cespi· 
tosas se basa en la multiplicación vegetativa. Esto es muy evidente en la coloni· 
zación de nuevos terrenos y de cultivos abandonados, donde se desarrollan pe
riféricamente algunas gramíneas (especialmente especies de Brachypodium, Agro• 
pyron y Calamagrostis), Carices, Thymus serpyllum s.l., Hieracium pilosella, etc., 

Por ello, resultan favorecidas en los estadios iniciales de la formación de una 
pradera. 

Frn. 297. Estolón de Sporobolus pungens como pionero del Agropyretum mediterraneum 
penetrando en la playa del Mediterráneo. (Foto GUTZWILLER.) 

PERTTULA (l. c.) distingue, junto a las especies sin multiplicación vegetativa: 
Especies oon muhiplicación ·vegetativa débil por independización de los vásta

gos, pero a las que falta la capacidad de desplazamiento . 
Especies capaces de multiplicarse vegetativamente y con una baja capacidad 

de desplazamiento. 
No menos del 79% de las 161 especies de los bosques, de las praderas arbola

das y rocas de la región finlandesa investigada eran capaces de multiplicarse vege
tativamente. La reproducción por semillas sólÓ predomina aquí en la vegetación 
de las rocas. En casi todas las demás comunidades predomina la multiplicación 
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vegetativa. En la mayoría de las especies con una buena capacidad de multiplica
ción vegetativa sólo se observan plántulas en raras ocasiones. La multiplicación 
vegetativa predomina también en las comunidades de pedregales de los países 
montañosos; en cambio, en las regiones cálidas y secas domina la propagación 
por semillas. 

Esquema de periodicidad. La germinación, la floración, la fructificación, la 
formación de semillas y la diseminación son funciones de primer orden en la 
lucha por el mantenimiento y renovación de las comunidades, que pueden repre
sentarse grosso modo por el esquema de periodicidad. 

En., Fe., Ma ., Ab., Ma., Ju,, Ju., Ag., Se,, . Oc,, No . , Di. 

He l ianlhemum iniermedi um (Terófito) 

Trigonella' monspe l iaca ( Terófito) 

r Trifolium scabrum (Terófito ) 

Onobrychis capul-gall ¡ (Terófito) 

~ Hornungia pe/raea (Terófito) 

-----~ ______ _________ ...... ~c===i Bel/ is silveslris ( Hemicriptófito) 

-m!:==~-----········-·--Alm- Poa bulbosa ( Geófito) 

• 
=Desarrollo de los D =Flora- W/hl =Fructifi-
vástagos fo/1osos ción ~ cación 

- - - - - =Presente sólo sub- f ==Germinación 
terráneo 

FIG. 298. Marcha anual de la periodicidad de los componentes más importantes del 
Onobrychi-Barbuletum gracilis en la garriga del sur de Francia. 

TüMASELLI ( 1948) ha representado de este modo la asociación de Aphyl
lanthes y Leontodon villarsii de las garrigas del sur de Francia. 

El esquema de periodicidad del Onobrychi-Barbuletuni de la garriga del sur 
de Francia se desprende de la representación del ciclo anual de algunas especies 
características y acompañantes (Fig. 298), 

B) Curso anual de los procesos vitales fisiológico-ecológicos 

Desde que la Fisiología ha empezado a extender la investigación causal al 
mundo vegetal libre, es posible considerar también los procesos vitales internos 
de las plantas establecidas en la comunidad. Desde un principio había que pensar 
que se comportarían de un modo distinto al del laboratorio y que están esencial
mente influidas por la comunidad, y a su vez influyen sobre ella. Tal como subraya 
FILZER (1937, pág. 93), las leyes fisiológicas, que se han establecido casi exclu
sivamente a partir del comportamiento de plantas aisladas, han de sufrir una 
gran transformación en su aplicación a la Fisiología y Ecología de las comu
nidades vegetales. 

Economía hídrica. Los procesos vitales fisiológicos en las condiciones de la 
residencia ecológica se han investigado hasta ahora generalmente desde el as
pecto de la economía híµrica en base a medidas de la transpiración y del valor 
osmótico. El conocimiento de la fotosíntesis (asimi_lación) y de la respiración 
no ha progresado tanto y el análisis de las relaciones entre la economía hídrica 
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y la asimilación se ha iniciado últimamente. Sólo se conocen algunos aspectos 
del crecimiento (STOCKER). 

El suministro de agua es el regulador de mayor importancia de los procesos 
vitales de la planta aislada, así como de la planta en la comunidad. El sumi
nistro deficiente de agua en largos períodos secos tiene consecuencias fácilmente 
demostrables, daños, marchitez e incluso la muerte. 

El inicio de la lucha por el agua determina las alteraciones manifiestas en 
el equilibrio interno de una comunidad. 

Las modificaciones morfológicas para limitar las pérdidas de agua (véase 
página 517) son especialmente frecuentes en las regiones áridas. Muchas de 
estas adaptaciones de defensa frente a la sequía están fijadas genotípicamente, 
esto es, son hereditarias, pero la estructura de la hoja (Fig. 299), tamaño de la 
hoja, la pilosidad y la formación de las raíces pueden modificarse más o menos 
intensamente según las condiciones del hábitat. Dentro de los límites determina
dos por la constitución hereditaria, el hábitat actúa también, por tanto, confor
mando, determinando conjuntamente el grado de xeromorfia. 

Fw. 299. Hoja de un xerófito, Rosa persica, de la estepa 
desértica del Turquestán. La gruesa epidermis contiene 
abundante mucilago y recubre toda la hoja un manto de 

un tejido que almacena agua (de B. KELLER, 1933). 

La Fisiología de la economía hídrica es el objeto de muchos trabajos impor
tantes, sobre los que aquí no insistiremos más. 

Las más recientes y mejores recopilaciones se encuentran en el «Handbuch 
der Pflanzenphysiologie», tomo 111 (hay que destacar el trabajo de STOCKER, 
«Dependencia de la transpiración respecto de los factores ambientales»). 

La captación y el consumo de agua por las especies en la comunidad natural 
son difíciles de medir directamente. Pueden estimarse indirectamente, por lo 
menos aproximadamente, a través de la determinación de la transpiración y de 
la concentración del jugo celular. Ya que la absorción de agua, como la de las 
sales minerales, está determinada considerablemente por el consumo de las plan
tas, la transpiración y la concentración del jugo celular son indicadores apro
piados de la economía hídrica. 

Higromorfia y xeromorfia. Un primer paso para aclarar las diferencias en 
el suministro de agua conduce a la distinción de los siguientes grupos de plan
tas según su balance hídrico: 

l. Hidrófitos o plantas acuáticas. 
2. Higrófitos, especies amantes de la humedad que requieren suministro de 

agua abundante. 
3. Mesófitos, especies con necesidades de humedad medias. 
4. Xerófitos, plantas xéricas con necesidades de humedad bajas. 
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Se denominan tropófitos aquellos vegetales que se comportan como mesófitos 
durante la época de vegetación y en el resto como xéricos (por ejemplo, dejando 
caer la hoja). 

Sin embargo, una misma especie puede preferir hábitats secos en climas hú
medos, y suelos húmedos en los climas secos, por lo que estas denominaciones 
sólo tienen un valor relativo. 

La mayoría de los representantes de un grupo con determinados requerimien
tos de humedad muestran muchas veces concordancia en cuanto a forma, tamaño 
y conformación de los órganos transpirantes, así como también en la estructura 
íntima de los tejidos internos. Estas disposiciones estructurales parecen encami
nadas a adaptar las necesidades vitales de las especies al medio ambiente. Por 
ello, se consideran también como adaptaciones a las condiciones del hábitat. 
Frente a los higrófitos con sus estructuras morfológicas apropiadas para favorecer 
la cesión de agua, se encuentran los xerófitos, caracterizados por una reducción 
de superficie para un mismo volumen, reducción de los espacios intercelulares, 
aumento de los vasos, además de paredes epidérmicas engrosadas con cutícula 
gruesa, depósito frecuente de ceras en la epidermis, formación de espinas, hun
dimiento de los estomas, recubrimiento de las hojas con pelos muertos, esto es, 
una constitución de la epidermis adecuada para disminuir la transpiración y, 
por último, con frecuencia, tejidos almacenadores de agua y un sistema radical 
extenso; todo son disposiciones que deben conducir a una disminución de la 
transpiración. 

Esta interpretación teleológica ha sido sometida a una dura crítica y a una 
corrección a través de la Fisiología experimental moderna. Se demostró que de 
la morfología no se pueden extraer directamente conclusiones sobre la función. 

La definición poco clara y de interpretación múltiple de los términos higró
fito y xerófito ha contribuido, sin duda alguna, a confusiones. Mientras unos 
entienden bajo estos términos plantas con adaptaciones orgánicas higromorfas 
o xeromorfas, otros designan con ellos especies que viven en hábitats húmedos 
o secos. Actualmente ya se está de acuerdo en que primero hay que comprobar 
la economía hídrica de cada especie y luego debe darse la opinión acerca de 
su comportamiento. Las estructuras protectoras contra la sequía, determinables 
morfológicamente, quedan muchas veces muy por detrás de las fisiológicas. Así, 
plantas de estructura claramente xeromorfa, como nuestras especies de Erica y 
algunas ciperáceas, pueden también crecer en hábitats húmedos o mojados. 

De todos modos, tal como ha mostrado FIRBAS, hay que contar por lo me
nos con una detención temporal de la absorción de agua en los estratos supe
riores de turba en las plantas de turbera alta, debido a una capacidad insuficien
te de conducción del suelo. La xeromorfia de las plantas de turbera alta está 
determinada por la pobreza de nutrientes del sustrato (FIRBAS, 1931). 

Hay que diferenciar entre xerófitos y adaptaciones xerofíticas. Es apropiado 
reservar el término xerófitos a las plantas que viven en hábitats secos, lo que 
impide que tal como todavía sucede actualmente, puedan denominarse así espe
cies amantes de la humedad, o muy ligadas a climas oceánicos húmedos, con 
adaptaciones xerofíticas (algunas ericáceas, especies de Ulex, Sarothamnus sco
parius, Ilex aquifolium, etc.} (véase RUBNER, 1952, pág. 61). De todos modos, 
es imposible una diferenciación precisa entre xero, meso e higrófitos, ya que la 
misma especie puede aparecer localmente en una región como xerófito y en otra 
como mesófito. 

Los trabajos de STOCKER (1956) dan información acerca de la dependencia 
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de la transpiración frente a los factores del medio ambiente, y en ellos está re
copilada abundante bibliografía sobre este tema. 

Transpiración. La dependencia de la transpiración con respeeto a la luz, 
la temperatura y el viento permite concluir que los distintos miembros de la 
comunidad se comportan de distinto modo frente a este factor. Se influyen 
mucho mutuamente y la influencia aumenta de los estratos superiores a los 
inferiores. En el estrato herbáceo cercano al suelo es donde es más intensa. 

Una transpiración intensa requiere que se abran los estomas, proceso que 
parece estar ligado a unas temperaturas mínimas determinadas, de modo que 
Sarothamnus scoparius, por ejemplo, en su hábitat natural en Darmstadt man
tiene cerrados sus estomas y casi no transpira, incluso en los días claros, cuan
do la temperatura atmosférica es inferior a 6º (LEYERER y STOCKER, 1960). 

Según MicHAELIS (1934), el rododendro empieza ya a abrir sus estomas a 
temperaturas alrededor de Oº; el abeto rojo y aún más el pino negro necesitan 
para ello temperaturas sensiblemente superiores. Además, para que se abran los 
estomas parece imprescindible un balance hídrico relativamente favorable y, a 
temperaturas bajas, también una intensidad elevada de la luz (véase pág. 239). 
En invierno disminuye la transpiración, debido sobre todo al cierre de los es
tomas. En las coníferas es aproximadamente hasta 300 veces menor que en ve
rano y en el rododendro es por lo menos 20 veces menor. Una segunda posibi
lidad para limitar la transpiración, también importante, reside en los procesos de 
deshidratación de las paredes externas. 

El número de estomas es muy grande en los xerófitos de los desiertos, mien
tras que en las plantas forestales mesófilas es pequeño. La transpiración de las 
plantas xeromorfas de los desiertos, calculada en base al número de estomas, 
sería mayor que la de las plantas sin adaptaciones xeromórficas (EvENARI, 1938). 
De todos modos, no se pueden extraer de este hecho conclusiones acerca de la 
cantidad y la intensidad de la transpiración. 

Según GA.UMANN y JAAG (1939), la transpiración cuticular total a velocidades 
medias del viento, puede alcanzar valores dobles a los de las plantas en calma, 
lo mismo en las plantas con estomas protegidos, como en las que los tienen sin 
protección. Por encima de los 3 ó 4 m/s de la intensidad del viento, la trans
piración puramente estomática no presentó un incremento apreciable. Igual que 
en la transpiración subestomática, se alcanza relativamente pronto un valor lí
mite, por encima del cual no se da una elevación en la cesión de agua. 

Por último, hay que considerar que la intensidad de la transpiración no sólo 
está determinada por condiciones externas, sino que en un grado aún mayor 
depende de las condiciones internas, especialmente del suministro de agua, que 
a su vez depende de las raíces, de la resistencia a la conducción y las condicio
nes hídricas en el suelo (véase Economía hídrica del suelo y vegetación, pá
gina 372). 

STOCKER (1956, pág. 455) cita un ejemplo típico de la dependencia de la 
transpiración con respecto a las raíces. Sobre los suelos Szik de Hungría &e 
encuentra Limonium gmelini, de raíces profundas, cuya curva de transpiración 
es casi igual para una buena o una mala humectación, mientras que Artemisia 
monogyna, de raíces superficiales, presenta unas curvas muy distintas, según sea 
la humedad del suelo. 

Medida de la transpiración. El método de STOCKER de pesada de hojas o ra
mas es el que se emplea más frecuentemente en las medidas ecológicas de trans-
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piración en las comunidades vegetales. Acerca de la exactitud, fuentes de error, 
ventajas y desventajas del método compárense los trabajos de PFLEIDERER (1933), 
Grnoux y SOROCEANU (1936), MICHAELIS (1937), RouscHAL (1938), RAWIT
SCHER y MORELLO (1952), STOCKER (1956) y EGER (1958). 

Generalmente, se mide la pérdida de peso de hojas o tallos cortados en una 
balanza portátil de torsión o de precisión (Fig. 300). La medida ha de realizarse 
en un tiempo muy e.orto, ya que pasados 3 ó 4 min se manifiesta ya una pérdida 
marcada de la transpiración en ciertas especies 1

• 

WALTER utilizaba una balanza de precisión, con 10 kg de capacidad, para 
las grandes hojas de la selva virgen. 

Naturalmente sólo pueden compararse entre sí partes de la planta en el mis
mo estadio de desarrollo . 

~' -- - - -- -- . 

FIG. 300. Balanza portátil con amortiguación de aire para medir la transpiración. 

Según EGER (1958), el método no puede utilizarse para todas las plantas 
(por ejemplo, no para las gramíneas de los prados medioeuropeos). Sin embargo, 
no todas las consideraciones de EGER parecen ser correctas. Nuevas investiga
ciones de STOCKER, con una utilización crítica del método, indican que también 
es utilizable para las gramíneas . 

HUBER (1957) indica otra posibilidad de registro de la transpiración: la uti
lización y nuevo desarrollo del registrador de la tensión de vapor de agua o 
Thermoflux. Este registra el contenido en agua de un flujo de aire constante 
a través de un método termoeléctrico en base al calor de disolución en ácido 
sulfúrico concentrado. 

Curvas de transpiración. A los fitosociólogos les interesan sobre todo cur
vas de transpiración comparables de las especies sociológicamente importantes. 
Estas curvas deben extenderse a lo largo de períodos bastante largos. Como ta
les se dispone, por ejemplo, de las de las especies importantes del Quercion 
ilicis, Asparagus acutifolius (liana) y Ruscus aculeatus, especie característica de 
lugares sombríos (Fig. 301). 

Bajo condiciones externas semejantes, esto es, en una misma comunidad, 
el desarrollo de las curvas de una especie es semejante en todas las épocas del 
año (véase Fig. 302). 

1 lvANOFF, SsILINA y ZELNIKER (1950) sumergen en parafina fundida la parte del ve
getal que van a cortar, lo que debe retardar la disminución en la transpiración. 

519 



La curva muy equilibrada, con escasas oscilaciones diarias, de Ruscus acu
leatus, en el sotobosque del Quercetum ilicis, es característica de una planta 
típicamente ahorradora de agua. 

¡ 

Asparagus 
acutífolius 

->-<-+-+--+--+(En la sombra} 

Fw. 301. Curvas diarias de la transpiración 
en distintas estaciones (miligramos de agua 
perdida por gramo de peso fresco de hoja 

y por minuto) (BR.-BL. , 1936). 

Pistacia lentiscus destaca de la serie de plantas leñosas siempre verdes por 
una gran cesión de agua. RousCHAL (1938) midió el 9 de agosto (10.30 h) un 
máximo de transpiración de 33,3 mg/min. 

Las gramíneas xéricas y hierbas no graminoides del Brachypodietum phoeni
coidis transpiran por lo general más que las siempre verdes. Las curvas de la 
figura 302 muestran el curso anual de la transpiración de dos gramíneas en el 
Í3rachypodietum phoenicoidis de Montpellier. 

o 
"' "' o. 

"' "O 

°' Zt7 
O>. 

.:: 
E 

O Jun., Ju., Ag . , Sep . , Oct., Nov., Dic., En., Fe. , Mar ., Abr. Ma., Ju. 
7.9Jq 1.9JS 

íMtfrc/cte Ale.Jou/s 
-- - - - Bracl;y,ooctium ,o/Joe17/coictes 
-- ------- ·· .Bromusereclus 

Fw. 302. Curvas anuales de los máximos de transpiración de Brachypodium phoenicoides 
y Bromus erectus en el Brachypodietum phoenicoidis de Montpellier 

(según GIROUX y SOROCEANU, 1937). 
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EVENARI (1949), ZOHARY y ÜRSHAN (1954), STOCKER (1954) y SVESHNIKO
VA (1963) han demostrado que en el desierto se transpira con intensidad. 

Retama retam alcanza ya en enero, a las diez de la mañana, el valor de 
39 mg/min. 

Cada especie parece tener su curva de transpiración específica, en relación 
con la comunidad. Bajo condiciones sociales y del hábitat distintas, puede variar 
mucho el curso de la curva de una misma especie, hecho que podría estar re
lacionado con modificaciones en la iluminación. Así, la curva plana de Bromus 
erectus en el interior de un Quercetum ilicis poco denso es totalmente distinta 
de la que tiene en el pastizal del Brachypodietum phoenicoidis. Por el contrario, 
especies ecológica y sistemáticamente semejantes pueden tener curvas diarias 
muy parecidas en la misma comunidad natural. Esto es muy claro en la pareja 
de especies Arbutus unedo y A. andrachne en la variante de Carex distachya 
del Quercetum ilicis. La concordancia es aquí tan estrecha, que las curvas son 
prácticamente idénticas a finales de otoño y en invierno (véase G1Roux y So
ROCEANU, l. C., pág. 16). 

En la época primaveral de lluvias y del crecimiento máximo se presenta un 
máximo anual muy acentuado. La sequedad estival provoca una fuerte limita
ción de la transpiración. Un máximo secundario, casi imperceptible en la curva, 
coincide con el nuevo despertar de la vegetación en otoño. El mínimo se alcanza 
en enero. 

Según Gmoux y SoROCEANU (1937), la curva diaria estival de la transpira
ción de hojas de sol de Arbutus unedo es sensiblemente superior a la de las hojas 
de sombra. El caso de Quercus ilex es el mismo. RouscHAL (1938) ha encon
trado, por el contrario, valores superiores para las hojas de sombra de Arbutus 
unedo y Phillyrea media. En invierno la transpiración es baja y la diferencia 
entre hojas de sol y de sombra es pequeña. BR.-BL., BHARUCHA y H. MEJER (1931) 
realizaron simultáneamente investigaciones de la transpiración en comunidades 
ecológicamente bastante distintas de la misma región, a saber, en una asociación 
de duna (Crucianelletum) y en el Salicornietum fruticosae contiguo de los suelos 
salados (Fig. 232). Obtuvieron dos series de cifras totalmente distintas, que no 
coincidían nunca. 

Las cifras entre paréntesis son las obtenidas por MEIER y ADRIANI (véase 
ADRIANI , 1937, 1945) en otro lugar el 6 de julio de 1933, un día también sin 
nubes. 

TABLA 68. Valores medios diarios de la transpiración a partir de observaciones realizadas 
cada hora en especies de comunidades halofíticas y de dunas en Palavas (5-6 de julio, 

sin nubes) (según BR.·BL., BHARUCHA y H. MEIER, 1931) 

Suaedeto-Kochietum hirsutae y Salicornietum 
fruticosae C1'ucianelletum de las dunas 

(T /Peso húmedo en gramos) 

Salicornia fruticosa . . . . . . . .. 
Arthrocnemum glaucum 
[nula crithmoides .. . . .. 
Halimione portulacoides 
Limonium vulgare . . . 
funcus maritímus .. ... . 

2,6 
1,7 (0,48) 
2,2 
1,5 (2,88) 
2,9 
2,7 (3,78) 

Ammophila arundinacea 
Medicago marina ..... . 
Echinophora spinosa .. . .. . .. . 
Crucianella marítima ........ . 
Malcolmia littoralis .. . .. . . .. .. . 

6,7 
8,6 

11,7 
12,0 
14,6 
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Los valores bajos y las pequeñas oscilaciones de los valores de la transpira
ción de las especies de la primera serie parecen ser característicos de la asocia
ción halófila del Salicornietum fruticosae 1

• El Crucianelletum vecino de las dunas 
transpira bastante más, a pesar de la estructura xeromórfica de las plantas de 
las dunas. 

Dentro de una misma asociación las distintas especies presentan diferencias 
considerables, que en el Crucianelletum oscilan hasta más del doble. 

BosrAN (1934) encontró curvas diarias relativamente poco divergentes entre 
Helianthemum chamaecistus, Teucrium chamaedrys y Artemisia campestris en 
el Xerobrometum del Kaiserstuhl, mientras que Teucrium montanum mostró una 
curva totalmente distinta. 

Consumo de agua por las comunidades vegetales. La medida de la transpi
ración de poblaciones vegetales se encuentra todavía en sus inicios (véase SToc
KER, 1956, pág. 480). FILZER (1933) ha introducido el término coeficiente po
blacional de transpiración para la relación entre la transpiración dentro y fuera 
de la población. Determina los valores diarios promedio de este coeficiente para 
algunas semanas estivales en una población de Ranunculus reptans. 

PrsEK y CARTELLIERI (1941) han intentado calcular el consumo de agua de 
comunidades vegetales enteras. Entre otras, investigaron el Oxyrietum digynae, 
el Salicetum herbaceae, el Caricetum firmae rico en Dryas, el Rhododendro
Vaccinietum, el Loiseleurio-Cetrarietum, el Xerobrometum y el Arrhenathere
tum. Se trataba de determinar las pérdidas de agua de las distintas asociaciones 
en determinados días estandarizados. Para ello se cortaron muestras de superfi
cies de al menos 2 m2

, se tomaron las partes vegetales cortadas (ápices de ramas 
en los arbustos enanos) y se pesaron rápidamente las muestras, se dejaron secar 
luego en el horno a 105º hasta peso constante y se volvieron a pesar. 

A partir de los resultados diarios se calculó la transpiración standard (en 
gramos por metro cuadrado) de las especies dominantes y abundantes de cada 
comunidad y se sumaron los valores. En base a este consumo diario total de la 
comunidad, se estiman las necesidades de agua de cada asociación por mes en 
verano y por año. Naturalmente, en este experimento sólo puede tratarse de va
lores aproximados. De todos modos, los resultados permiten comparaciones in
teresantes entre el balance hídrico de distintas comunidades (véase tabla 69). 

ZoHARY y ÜRSHAN (1954) han realizado investigaciones semejantes en una 
de las comunidades más importantes de las estepas desérticas de Palestina, el 
Zygophylletum dumosi. 

Una superficie de 100 m2 de · 1a asociación típicamente constituida contenía 
39 individuos de Zygophyllum, 8 de Reamuria palaestina, 2 de Atractylis serra
tuloides y 258 de Salsola inermis. 

Para determinar la masa de la vegetación transpirante se utilizó el peso me
dio de los individuos de todas las especies que crecían en la superficie estu
diada. 

La transpiración de toda la población supuso en pleno verano (media de 
tres días) 109,7 g/h o 1,10 kg/día. 

La misma población, con la adición de la planta anual Gymnarrhena mi
crantha, perdió en primavera (31 de marzo de 1952) no menos de 3,24 kg de 

1 Y de la asociación de Suaeda maritima y Kochia hirsuta de los bordes de las lagunas. 
Salicornia herbacea y Salso/a kali tienen también en la costa del mar del Norte una trans
piración baja respecto al peso y a la superficie (ScHRATZ, 1937). 
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TABLA 69. Pérdidas diarias de agua en comunidades alpinas y prealpinas en el Tiro[ 
(PISEK y CARTELLIERI, 1941 , y PISEK, 1944) 

Comunidad de pedregal silíceo (Oxyrietum 
digynae) , relativamente densa, Glungezer, 

Fecha 
de 

recolección 

2650 m . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . 19 Agosto 
Pastizal seco con arbustos en espaldera so-

bre caliza (Firmetum), Hafelekar, 2250 m. 18 Agosto 
Ventisquero ácido (Salicetum herbaceae), 

Glungezer, 2400 m ....... ........ ... ... 19 Agosto 
Curvuletum culminal, Glungezer, 2600 m ... 19 Agosto 
Landa abierta de arbustos enanos sobre ca-

liza, Seegrube, 1900 m . ........ ... ... ... 18 Agosto 
Rhododendro-V accinietum, Patscherkofel, 

1900 m ... ... ... ... ... ... ... ... ... ... -
Loiseleurietum . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . -

Prado seco (Xerobrometum), suroeste, 
700 m ... ... .. . . .. ... ... .. . . .. ... ... . .. 10 Junio 

Prado de siega (Arrhenatheretum), 600 m... 12 Junio 

Peso 
fresco, 

g/m2 

63 

264 

280 
350 

396 

555 
1100 

545 
1580 

Peso 
seco, 
g/m2 

15 

91 ,5 

213 
535 

85 

122 
166 

158 
443 

Transpira. 
ción 

diaria 
standard, 

g/ m2 

0,26 

1,09 

1,01 

1,8 

1,5 
3,14 

0,258 
0,429 

Coµsumo 
anual 

11 

55 

42 

90 

105 
210 

195 
323 

agua por transpiración en una hora, aproximadamente treinta veces más que en 
verano. 

La enorme diferencia entre la transpiración en primavera y en verano se debe 
a la desaparición de las plantas anuales, la disminución de la superficie foliar 
(las hojas formadas en verano son de menor tamaño) y por la disminución del 
valor de la transpiración en verano. La actividad fisiológica del Zygophylletum, 
aunque muy limitada, continúa, sin embargo, durante la sequía estival. La acti
vidad estival de Zygophyllum se favorece por el desarrollo de raíces profundas 
que permiten llegar a las últimas reservas de agua de los horizontes más pro
fundos del suelo. El valor de evapotranspiración, calculado simultáneamente, se 

. 
1 

transpiración 
expresó por el cociente más s1mp e- . , 

evaporac10n 
BERGER-LANDEFELDT (1949) propone otro método para calcul~r el consumo 

de agua en comunidades vegetales. Se basa en el método de la economía térmi
ca, en el que se evitan las numerosas medidas individuales de la transpiración, 
que suponen mucho trabajo. 

La evaporación del suelo, incluida en los valores obtenidos, generalmente es 
sólo una fracción de la transpiración de la población vegetal, y debe restarse de 
la evaporación total. El método puede emplearse también para medir el rocío 
nocturno y pueden medirse así las precipitaciones que llegan a una comunidad 
a través del rocío. Para más detalles, remitimos a BERGER-LANDEFELDT (l. c.). 

Déficit de saturación. El déficit de saturación de las plantas depende tam
bién del suministro de agua. La saturación de agua no se alcanza nunca en las 
regiones secas, donde la cesión de agua es muy elevada. La diferencia entre la 
saturación máxima de agua y el contenido de agua en un momento dado de las 
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partes aéreas de las plantas es generalmente muy grande y en algunas especies 
alcanza el 50% o más. 

Sorprendentemente, son con frecuencia plantas anuales las que tienen los 
mayores déficits de agua: Cotula cinerea en el desierto de Egipto, 57% (STOc
KER); Malva microcarpa, 56%, y Bromus rubens, 67,4%, en el Sáhara (KIL
LIAN). 

Plantas de los pastizales xéricos de la Europa media, como Sesleria coerulea 
en el Xerobromion del valle del Main muestran también valores elevados 
(48,4%) (SCHANDERL); Carex humilis tenía allí un déficit del 62,5%, aunque 
no sin mostrar daños. 

Los valores de saturación de las especies de la pluviisilva brasileña son to
talmente opuestos. Mientras que todas las plantas fuertemente enraizadas tienen 
valores muy bajos, el arbusto Geonoma schottiana, por ejemplo, dio incluso un 

1/J -~ 
r \ 

' \ 
I \ 

.9 
I \ 

' ' B C/ , 
7 

1o 1() 1Z !IJ !ó .!8k 
J: - Jlolinielvm meo'ller1w1e11m/1m} 
B• - " " (Scm} 
C: -- 8rqc/Jyp(Jo'/efl!mrilm(Js1"(5cm) 

Fw. 303. Curvas diarias del déficit de saturación en dos co
munidades de pastizales en Montpellier el 14 de agosto 

(según Ror, 1937). 

mm1mo de tan sólo O, 1 % , los déficits de los epífitos son extraordinariamente 
altos. El máximo absoluto (93,8 % ) lo alcanza el helecho Hymenophyllum po
lyanthos (COUTINHO, 1962). 

Los halófitos que excretan sal (especies de Limonium) tienen pequeños dé
ficits de saturación y les ·siguen, sobre todo, los halófitos suculentos, como Ar
throcnemum glaucum, en el desierto (al mediodía, ± 8 % ; KILLIAN, 1947). Los 
geófitos bulbosos tienen también un déficit de saturación relativamente bajo. 
Tal como cabe esperar, el déficit de saturación es generalmente, pero no siem
pre, mínimo en la madrugada. El máximo se alcanza al mediodía o no se llega 
a él hasta la tarde. 

BR.-BL. (1936) da curvas diarias del déficit de saturación del aire en distin
tos estratos del Quercetum ilicis, y Ro1 (1937) da también las de dos comuni
dades de pastizales mediterráneos (Fig. 303). 

El déficit de saturación del aire en el Molinietum mediteraneum a 5 cm 
aumenta sólo por encima de 2 entre 1 h y 5 h , y alcanza como máximo 4,8, 
mientras que simultáneamente en la garriga de Brachypodium ramosum, junto 
al suelo, se da un mínimo de 4,3 y un máximo de 10,3. Las condiciones de 
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humedad atmosférica en ambas comunidades de pastizales son, por tanto, bási
camente distintas. En el estrato cercano al suelo del monte bajo de Quercus ilex, 
el máximo diario alcanza 9,5 y 13 (finales de mayo) en el estrato arbustivo 
(150 cm de alto). 

La figura 304 da una idea del déficit de saturación de dos asociaciones que 
alternan constantemente en el Gratkamm, junto al paso Siwa, en el Tatra po
laco. Todas las laderas occidentales sometidas al viento están ocupadas por el 
/uncetum trifidi, resistente a la sequedad; en las laderas orientales, protegidas, 
crece el Vaccinietum myrtilli, y en la profundidad de las hondonadas se ex
tiende el Polytrichetum sexangularis con su alfombra verde aterciopelada. El 
déficit de saturación a 3 cm por encima del suelo, bajo un viento intenso, al
canzó una media de 2,6 mm en el biótopo del /uncetum, y tan sólo 1,1 mm en 
el del Polytrichetum (SZAFER, PAWLOWSKI y KULCZYNSKI). 

Junc;:ru m 
1ri(idi 

Vaccinietum 
myrli/fi 

2,4 2,2-funr:etum !r fidi 
1, 7· fb(rtrichelum sexJngv/ -Polytr ichetum 

sexangufar is 

FIG. 304. Perfil de la vegetación y déficit de saturación en el f uncetum trifidi y en el 
Polytrichetum sexangularis en el puerto de Siwa, aproximadamente a 1900 m, en el Tatra 
(200 m de largo, 25 m de alto) ; tomado a mediados de agosto (según SzAFER, PAWLOWSKI 

y KULCZYNSKI). 

La distribución de algunas comunidades climácicas está muy sometida apa
rentemente al dominio del déficit de saturación atmosférico. Según los mapas 
de vegetación de SzYMKIEWICZ (1923) se mantiene continuamente Picea abies 
en toda Europa oriental y septentrional dentro del límite de humedad de 
los 10 mm (déficit de saturación medio del aire en el mes más seco a las cator
ce horas [ 1895 a 1904]) y tan sólo en raras ocasiones sobrepasa este límite y 
lo hace de un modo no significativo. El límite suroriental de la región forestal 
rusa junto a la estepa sarmático-aralocáspica coincide aproximadamente con la 
línea de los 15 mm. 

MouRAVIEFF (1959) ha investigado durante la época seca el déficit de agua 
en el pastizal xérico junto a Grasse (Alpes marítimos) y ha extendido tam
bién (1960) el estudio a los órganos vegetales subterráneos. Se investigaron es
pecies de raíces profundas y superficiales del Brachypodietum phoenicoidis. 
Para las especies de la combinación característica de especies obtuvo valores que 
oscilaban entre 9,1 (en Echinops ritro) y 28% (en Plantago lanceolata). Los dis
tintos tipos de raíces de una misma planta pueden dar valores de saturación 
totalmente distintos. Las raíces principales profundas, que pueden actuar como 
reservantes de humedad, en Psoralea bituminosa, presentaron un valor de 11,8%; 
en las raíces delgadas secundarias se elevaba el valor de saturación al 58 % . 

Medida del déficit de agua. ILJIN, STOCKER y KILLIAN determinan el dé
ficit de agua del siguiente modo. Las plantas enraizadas se llevan rápidamente 
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al- laboratorio en una lata de latón, se las pesa inmediatamente, se las mete en 
agua y, por último, se dejan cuarenta y ocho horas en un recipiente saturado 
de agua. 

Después de la saturación total se secan rápidamente y se pesan. El déficit de 
agua se calcula con la siguiente fórmula: 

agua de saturación-agua inicial X 100 

agua de saturación 
% del contenido máximo de agua (déficit de agua) 

Fuerza de succión. Algunas plantas tienen la capacidad- de arrancar del sue
lo incluso pequeños restos de agua bajo condiciones de deficiencia en agua y 
sequedad elevada. 

Esto puede suceder, por una parte, por desarrollo de raíces poderosas, pro
fundas y muy ramificadas, por formación de un sistema de transporte en raíces 
y vástago muy eficaz, y, por otra parte, por aumento de la fuerza de succión 
de las raíces y de la presión osmótica de la planta. 

ELLENBERG (1939) ha construido curvas anuales de la fuerza de succión del 
suelo en distintas subasociaciones del Querco"Carpinetum del noroeste de Ale
mania. Se caracterizan por oscilaciones relativamente pequeñas y valores extre
mos bajos. 

MouRAVIEFF (1959, 1961) y REHDER (1961) han realizado medidas de la 
fuerza de succión con el método de Schardakow en las comunidades medite
rráneas. 

Las especies estudiadas por REHDER en el Quercion ilicis (Quercus ilex, Philly
rea angustifolia, Viburnum tinus, Smilax aspera, Ruscus aculeatus y Pistacia len
tiscus) mostraron valores osmóticos sensiblemente superiores en la garriga clara, 
fuera de su propio ambiente. Pero tal como indica REHDER, los valores de suc
ción obtenidos por el método Schardakow son probablemente demasiado ele
vados. 

A través de investigaciones paralelas de la fuerza de succión y del valor 
osmótico, se deduce que los valores de succión son superiores a los osmóticos 
y que presentan oscilaciones mayores. 

Las medidas de MouRA VIEFF de la fuerza de succión de las raíces en el 
Brachypodietum phoenicoidis (denominado erróneamente B. pinnati) dieron va
lores superiores de la presión de succión en las plantas con sistema radical ex
tenso, y menor para las de raíz axonomorfa que penetran profundamente en el 
suelo. Los valores ·varían mucho con el grosor de la raíz; sorprendentemente, 
la pérdida de agua aumenta con la profundidad, de modo que las raíces pro
fundas son las más secas. La parte superior de las raíces, junto con la base del 
tallo, presentan la ·menor pérdida de agua. 

Valor osmótico (concentración del jugo celular). Para determinar el sumi
nistro de agua en la comunidad, se utiliza frecuentemente la medida de la con
centración del jugo celular. Tiene la ventaja de poderse determinar fácilmente y 
además es apropiada para su valoración ecológica y sinecológica y para compa
raciones. 

El impulso para su utilización en estudios de campo lo dio H. WALTER en su 
«Hydratur der Pflanze» '~ (1931) . Ya en el mismo año se investigaron con más 
precisión las condiciones osmóticas de una serie de plantas esclerofilas de las _ co-

* «Hidratura de· la planta». (N. del T.) 
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munidades vegetales en torno a Montpellier y se construyeron curvas anuales de 
los valores osmóticos (BR.-BL. y WALTER, 1931). Como consecuencia, se ocuparon 
numerosos investigadores de la hidratura de las plantas en las latitudes y condi
ciones vitales más diversas, tanto en comunidades naturales como en las de cul
tivos. 

Desde un principio debe señalarse que determinaciones aisladas más o menos 
ocasionales del valor osmótico no tienen mucha significación. Las curvas diarias 
son también ecológicamente poco concluyentes, ya que las oscilaciones diarias 
son generalmente pequeñas, incluso llegan a ser mínimas en las plantas alpinas 
en otoño. En cambio, las curvas anuales dan un buen punto de vista acerca de 
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FIG. 305. Curso anual del valor osmótico y del contenido en agua de Loiseleuria pro
cumbens en el Patscherkofel junto a lnnsbruck, 1900 m (PrsEK, 1960). 

las complicadas relaciones del balance hídrico de las especies y las comunida
des. Ayudan a caracterizar ecológicamente las distintas comunidades y las re
giones climáticas. No sólo existen a veces diferencias considerables entre las 
especies particulares sino también entre distintas comunidades. Sin embargo, 
dentro de una misma asociación, hay grupos de especies con curvas anuales 
semejantes que son reflejo de las condiciones hídricas de la comunidad. 

La concentración del jugo celular depende del contenido de las células en 
agua y en sustancias osmóticamente activas (azúcar, iones Cl y Na, etc.). Au
menta con el contenido en electrólitos del jugo celular. Desciende al aumentar 
el contenido de agua y aumenta al disminuir éste. 

Esto es muy claro al comparar las curvas anuales del valor osmótico y el 
contenido en agua de Loiseleuria procumbens (según CARTELLIERI, de PISEK, 
1960, pág. 443, recopilado; Fig. 305). 

Los halófitos que contienen sal alcanzan valores extremos, que con una 
deficiencia simultánea de agua pueden superar con mucho las 100 atm. Pero 
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incluso los xerófitos del pastizal seco de la Alemania media dan valores poco 
inferiores a los de los halófitos extremos. VoLK (1937) ha determinado durante 
un período seco de diecisiete días en el pastizal de Carex humilis y Stipa ca
pillata, en las laderas del valle del Main, junto a Würzburg, valores de 102 atm 
en Aster linosyris, 85 en Potentilla arenaria y 80 en Carex humilis. 

En las especies del pastizal del Xerobromion y del Festucion vallesiacae 
resistentes a la sequía, las oscilaciones de 20 a 30 atm, y aún más, son fre
cuentes. 

La investigación realizada por SoROCEANU (1936) del valor osmótico de las 
especies más importantes del pastizal del Brachypodietum phoenicoidis de Mont
pellier dieron dos máximos en la curva, uno en invierno y otro en pleno verano. 
A pesar de la gran sequedad estival, no se presentan aquí nunca, ni siquiera 
aproximadamente, máximos como los del pastizal seco de Alemania media. Se
gún SoROCEANU, Brachypodium phoenicoides y Bromus erectus tienen en pri
mavera de 11 a 12 atm, en verano de 24 a 28 y en invierno de 20 a 22. Las 
demás plantas perennes varían entre 8 y 10 atm en primavera, de 15 a 18 en 
verano y alrededor de 15 en invierno. 

Incluso en el Brachypodietum ramosi de la garriga desnuda, marcadamente 
xérico, el máximo de las especies perennes en pleno verano supera raramente 
las 30 ó 35 atm. Por lo demás, la asociación es en el aspecto hídrico muy dis
tinta del Brachypodietum phoenicoidis, lo que se manifiesta especialmente en las 
curvas de las plantas anuales, que son las que predominan en número de espe
cies; dichas curvas tienen un curso bastante horizontal y presentan una inte
rrupción en la vegetación de cinco meses. · 

Las curvas anuales son muy horizontales si está asegurado permanentemen
te un suministro abundante de agua, como en el Sphangion fusci de la turbera 
alta, o si se trata de especies cuyo óptimo osmótico cae en la época principal de 
vegetación y en el invierno disfrutan de la protección de la nieve (Rhododen
dron ferrugineum). La amplitud anual de las especies de una comunidad de 
Sphagnum investigadas por FIRBAS (1931) alcanzó un máximo de 8 atm en 
Vaccinium uliginosum; todas las demás especies investigadas dieron oscilaciones 
anuales aún menores. 

Frente a los valores determinados para la Europa media y meridional, las 
medidas -·realízadas por TADROS (1936) en el desierto de Libia en plantas no 
halófitas, que oscilaban entre 15 y 50 atm, pueden considerarse como modestas. 
Las medidas de HARRIS-WALTER y KILLIAN y FAUREL (1933) dieron también 
como resultado que los valores osmóticos de la vegetación del Sáhara (excepto 
los halófitos) no son superiores a los de nuestras plantas de bosque y de pradera. 

· SvESHNIKOVA (1963) encontró valores estivales entre 40 y 55 atm en Festuca 
sulcata, especies de Stipa y Kochia prostrata de la estepa desértica de Ka
zakhstan. 

Paralelamente a la elevación de la concentración del jugo celular, se suce
den modificaciones anatomomorfológicas. Así, las hojas de algunas especies 
(Smimowia en el Kara-Kum y Encelia farinosa en Atizona) van siendo cada vez 
menores y más xeromorfas a lo largo del verano al aumentar la sequedad (W AL~ 
TER, 1932). 

La vegetación halófita se comporta de un modo totalmente distinto a la re
gla. La elevación del valor osmótico se basa aquí en un aumento en el contenido 
de sales fácilmente solubles, sobre todo de cloruros. El 80%, y aún más, del 
valor osmótico de los euhalófitos está determinado por un almacenamiento de 
cloruros (Fig. 306). 
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En las tierras saladas litorales de Norteamérica el promedio de los valores 
osmóticos es 19 atm superior que en las plantas de las lagunas de agua dulce. 

Las modificaciones ·del valor osmótico de una misma especie en comunidades 
de suelos con distintos contenidos en sal podrían considerarse también casi 
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FIG. 306. Paralelismo entre el contenido en cloruros del suelo y el valor osmótico de 
Salicornia fruticosa en el Salicornietum fruticosae junto a Montpellier 

(según ADRIANI, 1934). 

siempre debidos a las diferencias en el porcentaje de cloruro del jugo vacuolar. 
La disminución del valor osmótico de una planta halófita no puede considerarse 
por ello como un indicador climático, sino como indicador de la disminución 
del contenido en sal del suelo; la influencia del clima es ahí menos aparente, 
pues Arthrocnemum glaucum no alcanza en el límite septentrional del Sáhara 
valores superiores a los de las lagunas salobres en el golfo de León. 

FIG. 307. Valor osmótico y composición del jugo celular de plan-
tas de los cenagales salinos americanos (según STEINER, 1934). 

1 Spartina glabra, 2 S. patens, 3 Distichlis spicata, 4 Juncus ge
rardi, 5 Salicornia mucronata, 6 S. europaea, 7 Plantago decipiens, 
8 Atriplex hastata, 9 Aster subulatus, 10 Limonium carolinianum 
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A lo largo de los períodos secos aumenta mucho el valor osmótico de las 
plantas halófitas. f uncus subulatus y Halimione portulacoides del Salicornietum 
fruticosae de Montpellier alcanzaron ya antes de empezar el verano las 105 atm. 
En el desierto salado norteamericano y en Limonium gmelini de la región irano
cáspica se midieron concentraciones aún mayores del jugo celular (superiores 
a 150 atm). 
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Sin embargo, el aumento en la concentración del jugo celular no es de nin
gún modo una adaptación a las condiciones desfavorables, sino un signo de pe
ligro . Máximos extremos en tiempos de crisis en el suministro de agua indican 
siempre un fallo en la economía hídrica. 

Las especies cuya curva asciende también poco durante las épocas secas, 
están mejor adaptadas a las condiciones del hábitat que las que presentan cam
bios bruscos. 

Curvas osmóticas anuales. Las curvas osmóticas anuales de cuatro especies 
arbustivas de Erica del sur de Francia (Erica multiflora, E. arborea, E. scoparia 
y E cinerea) constituyen una importante confirmación de este aspecto. 

7$ir-_E_n_. ,.--F_e_b.-.--M-ar_z .,.--_A_b',· ·~M-ª_Y ·,..-_Ju_n~· ~J-uf_.-r-A~g-o.--r--S~ep_ . ..,......o_c_t.-,--N-ov_ . ..,......D_i_c.~ 

7. 

Sil 

1. 

FIG. 308. Curvas anuales del valor osmótico de Erica cinerea (l), E. scoparia (Il), 
E. arborea (lll) y E. multiflora (IV) (según Gmoux, 1936). 

Las cuatro especies divergen mucho fisiológica y ecológicamente, esto es, en 
relación con la economía hídrica (véase Fig. 308). 

Erica cinerea, uno de los componentes principales de las landas irlandesas y 
del noroeste ibérico, penetra hasta el suroeste de Noruega, y es una rareza en 
la Francia mediterránea; aparentemente es una reliquia. El vértice, elevado y 
agudo de la curva (máximo, 72,8 atm) indica que la planta está en peligro du
rante el verano en la región mediterránea. Erica cinerea es una especie ecoló
gicamente mal adaptada al hábitat mediterráneo y es poco resistente a la se
quedad. 

En contraposición a ella, aparece Erica multiflora del Rosmarino-Lithosper
metum, típicamente eumediterránea, que es muy poco sensible a la sequedad; 
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presenta una curva anual muy equilibrada, que casi no aumenta, incluso en 
pleno verano (máximo, 24,1 atm). 

Entre ambos extremos se encuentran los valores de Erica arborea, extendi
da en la parte húmeda y subhúmeda de la región mediterránea y que roza to
davía la frontera suiza en Chiavenna, y de Erica scoparia, que llega más lejos, 
hasta la cuenca de París, y es frecuente en la provincia atlántica. Su baja adap
tación climática se explica por las grandes oscilaciones de la curva osmótica. 

En las curvas del valor osmótico se manifiestan también las características 
climáticas de una región. La figura 309 da las curvas típicas de tres arbustos 
de distintas regiones climáticas. 
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FIG. 309. Curvas anuales típicas del valor osmótico en un arbusto mediterráneo, 
uno nórdico-altoalpino y otro atlántico. 

A Erica multiflora en el Rosmarino-Lithospermetum ericetosum de Montpellier, 
80 m (GIROUX) 

B Loiseleuria procumbens en el Loiseleurio-Cetrarietum del Patscherkofel en 
Innsbruck, 1900 m (CARTELLIERI) 

C Ulex europaeus en Bélgica (ANSIAUX) 

La curva A indica el curso de Erica multiflora en el Rosmarino-Lithosper
metum ericetosum del sur de Francia, con un máximo moderado en verano, y 
la curva B corresponde a Loiseleuria procumbens en el Loiseleurio-Cetrarietum, 
bajo condiciones vitales desfavorables en invierno en las crestas expuestas al 
viento en los altos Alpes. Según las inflexiones de la curva de los valores osmó
ticos, la época de mayor peligro por el frío o la sequedad se ve directamente, 
y de la comparación de varias curvas de la misma especie en distintos hábitats 
puede también deducirse si una especie se encuentra en su óptimo sociológico y 
en qué grado. Si es este el caso, las curvas anuales presentan también en los 
años desfavorables un curso mucho más equilibrado e inflexiones menores que 
fuera de su esfera vital normal. 

Así, la oscilación anual de Viburnum tinus en el Quercetum ilicis, entre cu
yas especies características se encuentra, es inferior a 20 atm, y en el Querce
tum cocciferae más luminoso supera 28,1 atm. El máximo absoluto a lo largo 
de cuatro años de Quercus ilex en el encinar alcanzó 28,5 atm, y una sola me
dida comparativa en hábitat rocoso dio, en cambio, 36 atm (el 15 de agosto). 

La curva bien equilibrada de Ulex europaeus en Bélgica (ANSIAUX, 1949, 
página 37) no es ningún argumento en contra del punto de vista anterior, tal 
como parece considerar el autor. La curva concuerda muy bien con las candi-
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ciones favorables de precipitaciones y temperaturas del año de la investigación; 
1949 hubiese dado, sin ninguna duda, una curva distinta 1• 

Los arbustos mediterráneos siempre verdes tienen siempre curvas osmóticas 
que transcurren durante todo el año bajas y planas (Fig. 310), y el máximo 
estival tampoco representa una subida brusca. Las especies de origen atlántico, 
como Erica cinerea, se comportan de otro modo (véase Fig. 308). 
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FIG. 310. Curva invernal del valor osmótico de plantas mediterráneas siempre verdes 
(de BR.-BL. y WALTER, 1931). 

1 Thymus vulgaris, 2 Lonicera implexa, 3 Cistus albidus, 4 Pistacia lentiscus, 5 Quercus 
coccif era, 6 Quercus ilex, 7 Phillyrea angustifolia 

Espectro osmótico de la comunidad. Para representar las condiciones osmó
ticas dentro de una comunidad determinada puede utilizarse el espectro osmó
tico de la comunidad introducido por PISEK, SoHM y CARTELLIERI, que recuer
da a un espectro óptico (véase Fig. 311). 

Fw. 311. Espectros osmóticos de algunas co
munidades de halófitos (según STEINER, 1934). 
A Marisma salina, B Zona marginal, C Maris
ma salobre, D Matorral marginal, E Duna de 

arena, F Turbera baja. 

STEINER da espectros de este tipo para una serie de comunidades norteame
ricanas de halófitos. Para cada especie se representa con una raya vertical el 

1 La curva anual (1943) de Ulex europaeus, una especie atlántica, se desarrolla igual 
que la de los subatlánticos Sarothamnus scoparius, Genista pilosa y Teucrium scorodonia, 
muy regularmente, y presenta pocas inflexiones con un máximo poco acentuado a finales 
de invierno (ANSIAUX, 1949). 

LEMÉE (1949) obtuvo para Ulex en los Monts-Dores (Auvernia), a 1040 m, una curva 
muy semejante pero algo más elevada. Los máximos parecen coincidir con un aumento 
de la sequía (hay que tener también en cuenta que los brotes recién desarrollados tienen 
siempre un valor osmótico más alto). 

Su distribución geográfica muestra que la especie es muy sensible a la sequía, lo mis
mo que el hecho de que incluso en Irlanda occidental haya sufrido mucho durante el ve
rano seco de 1949. 
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valor promedio en atmósferas de todas las observaciones. La amplitud y la dis
persión de las líneas del espectro son una buena característica de las condiciones 
osmóticas de las especies de una comunidad. 

Para que pueda realizarse una comparación entre los distintos espectros, debe 
intentarse que las muestras incluyan más o menos equitativamente a todos los 
valores, desde los inferiores a los superiores. 

Resumiendo, puede decirse que la capacidad de las especies y las comuni
dades para soportar una sequedad intensa no puede explicarse exclusivamente 
por adaptaciones morfológicas, sino que residen mucho más, en primer lugar, 
en la estructura plasmática de las especies. En la lucha por el agua juegan un 
papel decisivo las particularidades de las raíces, junto al contenido celular. 

Determinación del valor osmótico. La determinación del valor osmótico de 
las plantas tiene lugar generalmente según el método crioscópico desarrollado 
por H. WALTER, en el que se obtiene el jugo celular exprimiendo las partes ve
getales, muertas previamente por acción del calor. 

CAPPELLETTI (1939) y ANSIAUX (1944) han propuesto unas mejoras del mé
todo. El segundo enfría el jugo celular haciendo pasar un flujo de aire o anhídri
do carbónico enfriado. 

SusPLUGAS, PELINARD y CAZOTTES (1949) utilizaban el cloroformo para in
terrumpir la acción de la diastasa y obtener abundante jugo celular de las par
tes vegetales tratadas. Se añaden 3 cm3 a las partes del vegetal introducidas en 
un tubo de ensayo, se cierra con un tapón de corcho y con parafina y el material 
vegetal se mezcla con los vapores de cloroformo. Después de media hora se 
dejan las partes vegetales al aire durante algunos minutos y se exprime el jugo 
por el método usual. La cantidad de jugo obtenido es considerablemente supe
rior a la obtenida por ebullición de las partes vegetales. 

Método plasmolítico. MouRAVIEFF (1958) en sus investigaciones de la hi
dratura en las comunidades mediterráneas utiliza otro método para determinar 
el valor osmótico. Determinó el valor plasmolítico de todas las especies de un 
representante del Brachypodietum phoenicoidis. El método permite seguir la 
morfología celular y la reacción del protoplasma. 

Sus medidas, realizadas tanto en células epidérmicas como de los estomas, 
las llevó a cabo en la época de sequía estival máxima, con fuerte insolación y 
elevadas temperaturas. Los valores obtenidos concuerdan bien con los del mé
todo crioscópico. 

El espe.ctro osmótico de todas las especies de la combinación característica 
de especies del Brachypodietum mostró valores semejantes o por lo menos no 
muy distintos. 0,75 a 1,40 Opl 1 mol de glucosa (de las células epidérmicas), 
mientras que en oscilaciones ocasionales se dieron valores de 0,40 a 2,0, Mou
RAVIEFF obtuvo un valor cinco veces superior para Pistacia lentiscus que para 
Cistus albidus, especie que sólo presenta un Opl de 0,45 a 0,50. Hay que re
cordar que Pistacia lentiscus diverge de las demás especies arbustivas por una 
transpiración muy elevada (RouscHAL; véase pág. 520). 

Si simultáneamente al valor osmótico se mide también el contenido en agua, 
se obtiene una mejor idea del estado hídrico y del balance hídrico de las espe-

t Opl: valor osmótico de la disolución que después de estar diez minutos en contacto 
determina la plasmólisis límite del 50% de las células epidérmicas. Se considera coincidente 
con el valor osmótico simultáneo del jugo celular. 
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cies y sus modificaciones. Ambos factores oscilan casi siempre de un modo re
cíproco, ya que la concentración del jugo celular es paralela al valor osmótico, 
esto es, aumenta al disminuir la absorción de agua (TRANQUILLINI, 1958). 

Asimilación. Entre la transpiración, el valor osmótico y la asimilación se 
establece una determinada relación. La asimilación es paralela a la transpira
ción, en líneas generales, lo que está relacionado con el suministro de C02 por 
apertura de los estomas. La disminución del consumo de agua corresponde a una 
caída en la concentración del jugo celular. 

La asimilación de anhídrido carbónico es de la mayor importancia en la 
biosíntesis. La fotosíntesis necesita grandes cantidades de C02. En un bosque 
de picea el consumo de C02 puede superar al suministro total a partir del aire 
y del suelo, y aún mayor es el déficit de anhídrido carbónico en el hayedo. 

El contenido en anhídrido carbónico del aire está sometido a oscilaciones 
diarias y estacionales. Las oscilaciones más intensas coinciden con la primavera. 
La concentración de C02 es máxima en otoño. Las oscilaciones diarias muestran 
unos cambios bruscos, pero son distintas para cada comunidad vegetal. 

HuBER (1947) ha realizado medidas de intercambio gaseoso en poblaciones 
vegetales, que parecen apropiadas para estudiar el intercambio de vapor de agua 
y anhídrido carbónico. 

Trata profundamente (1953) la influencia de la vegetación en las oscilaciones 
del contenido de C02 en la atmósfera y asegura que, como consecuencia de la 
asimilación vegetal, el contenido de anhídrido carbónico atmosférico del aire es 
durante el día inferior en la cercanía del suelo que en los estratos superiores 
de la atmósfera. 

Tal como ha mostrado GuT (1929), el contenido en C02 desciende en el in
terior del bosque desde la mañana al mediodía, correspondientemente al consumo 
de anhídrido carbónico por las plantas. El mínimo se alcanza aproximadamente 
entre las once y las doce. A lo largo de la tarde vuelve a aumentar el conteni
do de C02, mientras que la asimilación disminuye simultáneamente. 

El resumen siguiente pone de manifiesto las oscilaciones diarias a distintas 
alturas en el interior de una población de picea junto a Zürich. 

TABLA 70. Contenidos máximo y mínimo de C02 en el aire (en millonésimas de volumen) 
en una población de picea el 28 de abril (según GuT, 1929) 

Máximo 1 Mínimo Diferencia 

26 m sobre el suelo ......... .. . 536 (19 h 24 min) 166 (11 h 06 min) 370 
18 m sobre el suelo ... ... ... .. . 388 ( 7 h 14 min) 162 (11 h 25 min) 226 
13 m sobre el suelo ... ... ... . .. 380 ( 7 h 23 min) 196 (11 h 34 min) 184 
5 m sobre el suelo ... ... . .. ... 376 ( 7 h 31 min) 178 (10 h 38 min) 198 
1 m sobre el suelo ... ... .. . ... 350 ( 7 h 41 min) 184 (11 h 53 min) 166 
O m sobre el suelo ... ... ... .. . 360 ( 7 h 49 min) 132 (10 h 56 min) 228 

El contenido en C02 en el hayedo aumentó a finales de marzo de 152 a 
la una, hasta 576 a las 17,48 h. 

GESSNER (1932) ha estudiado detenidamente la influencia de la actividad 
asimiladora de poblaciones enteras de plantas acuáticas sobre el quimismo del 
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agua y sus oscilaciones diarias. Demostró que la variación en la saturación de 
oxígeno durante veinticuatro horas oscila entre el 50 y el 100% (Fig. 312). 

La curva del anhídrido carbónico muestra un comportamiento precisamente 
inverso al de la curva de oxígeno (véase también IVERSEN, 1929). 

La asimilación del haya es muy activa en primavera. Dos quintos de las 
necesidades de hidratos de carbono de la copa provienen de las reservas del 
tronco, mientras que los tres quintos restantes son el resultado de la asimila
ción de anhídrido carbónico (GAUMANN, 1935, pág. 329). 

En la silvicultura práctica debe tratarse cada población de modo que la con
centración de C02 atmosférico se incremente el máximo posible y que las reser
vas de C02 se utilicen al máximo posible. Aquí coincide la investigación pura
mente ecológica con la estructural y fitosociológica. 

FIG. 312. Oscilaciones en el quimismo del 
agua bajo la influencia de la asimilación de 
una población de Ranunculus baudoti (se-

gún GESSNER, 1932). 
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La capacidad de adaptación de la especie determina si su ciclo vital se des
arrolla más o menos completamente, caso de que el factor luz sea mínimo. Si 
no se tiene esta capacidad de adaptación, quedará normalmente sin florecer ni 
fructificar. 

Es digno de mención que las plantas alpinas, así como también Pinus sil
vestris y Picea abies, asimilan C02 incluso a temperaturas bastante por debajo 
de cero grados. Algunos líquenes de hábitats alpinos pueden asimilar incluso a 
una temperatura de -24 ºC en el talo (0. L. LANGE, comunicación no publi
cada). 

Algunas especies presentan curvas diarias de asimilación con varios picos. 
Entre la intensidad de asimilación y el déficit de agua existe una cierta corre
lación (UNGERSON y SCHERDIN, 1962). 

GANGOLEVA (1962) realizó investigaciones radiométricas de la asimilación a 
grandes altitudes, en el Pamir oriental entre 2300 y 4780 m. Con la altitud se 
manifestó un aumento en la intensidad de asimilación hasta los 3860 m, pero 
más arriba la asimilación varió muy poco; en algunas especies se pudo incluso 
comprobar un descenso en la intensidad. Las distintas especies mostraron dife
rencias significativas. Frente a Potentilla pamiroalaica, con un máximo de 86, 
se encuentra Swertia marginata, con un máximo de 290 mg C02/g y hora de 
sustancia seca. 
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Sin embargo, para una medida intachable de la fotosíntesis hace falta un 
aparato complicado tal como lo han descrito STOCKER y VIEWEG (1960). 

El «Handbuch der Pflanzenphysiologie», tomo V (TRANOUILLINI, HUBER, 
STOCKER, PISEK, STALFELT y otros) da una recopilación de las condiciones de 
asimilación y a él remitimos. 

Períodos anuales de asimilación. CARTELLIERI ( 1935) ha investigado duran
te más de un año la asimilación de arbustos enanos alpinos en sus comunidades 
naturales a 1900 m, algo por encima del límite del bosque, junto a Innsbruck, en 
relación con medidas del .valor osmótico, . del contenido hídrico y de la trans
piración. La asimilación se inicia ya por la mañana, a temperatura baja y con 
poca luz. Al mediodía disminuye la asimilación del C02 en casi todas las es-

3 

6 

7 

8 

10 

11 

12 

En Feb. Mar . Abr. May. Jun . Jul. Ago. Sep. Oct. Nov. Dic. 

-~ - --

~ ................. ~-+ - -

~~+·· -Lt 1 : - 1~:: 
1 

i i 

Fw. 313. Período de asimilación de especies típicas del bosque inglés de Quercus robur 
(según SALISBURY). 

1 Quercus robur 
2 Carpinus betulus 
3 Corylus avellana 
4 Anemone nemorosa 

5 Arum maculatum 
6 Scilla nutans 
7 Ficaria verna 
8 Ranunculus auricomus 

9 Primula acaulis 
10 Ajuga reptans 
11 Galeobdolon luteum 
12 Glechoma hederacea 

pecies, incluso cuando el cielo está claro, hecho que puede coincidir con el mí
nimo de anhídrido carbónico determinado al mediodía por GuT. Los valores 
máximos de asimilación se alcanzaron en la primera quincena de septiembre 
con intensidad submáxima de luz. En el otoño tardío se mantienen bastante 
constantes los valores de asimilación, hasta que llegan los primeros fríos, que 
hacen disminuir la asimilación y la cesión del agua. Las pérdidas de agua en 
invierno -no pueden sustituir'se a partir del suelo helado, por lo que los estomas 
permanecen cerrados y no se ásimila tampoco el C02. Aproximadamente a fina
les ·de · marzo vuelve a iniciarse la asimilación. Si durante algunos días cálidos 
desciende el valor osmótico, la transpiración y la asimilación aumentan lenta
mente. Poco más tarde, cuando se abren las yemas foliares (incluso bajo la capa 
de nieve), la transpiración y la asimilación alcánza de nuevo valores conside
rables. 

El cembro (Pinus cembra) en su estadio joven inicial se comporta de distin
to modo, tal como ha mostrado TRANOUILLINI (1959). Alcanza ya su período de 
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rendimiento max1mo a 2070 m en el valle de ótz a finales de mayo y se man
tiene hasta el desarrollo de los vástagos en julio. Al quedar cubiertos por la 
nieve o al congelarse el suelo en la rizosfera de los árboles jóvenes, finaliza la 
asimilación de C02. 

La asimilación de C02 de los arbustos enanos subalpinos parece ser consi
derablemente inferior a la de los xerófitos centroasiáticos, caso de que los datos 
de KosTYTCHEW y colaboradores se vean confirmados. La asimilación superfi
cial máxima da aproximadamente los mismos valores que en las plantas siem
pre verdes del Sáhara argelino y de los países mediterráneos, así como en las 
especies herbáceas del Artico y en los árboles tropicales. 

Sin embargo, tal como señalan MILNER, HrnsEY y Noss (1958), en el mo
mento de estudiar los valores fotosintéticos hay que tener siempre en cuenta el 
distinto comportamiento de las razas climáticas. 

Fw. 314. Curso diario del exceso de 
asimilación (As), de la respiración en la 
oscuridad (Res), de la transpiración (Tr) 
y de Ja evaporación (Ev, a escala 1: 3) 
en Zilla macroptera. Desierto limoso 
seco en Beni-Ounif en marzo . Todos los 
valores están referidos a la superficie 
total (caras superior e inferior) (según 

STOCKER, 1954). 
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SALISBURY (1925) ha representado gráficamente los períodos anuales de acti
vidad asimiladora en el bosque de Quercus robur. Diferencia cuatro estadios 
temporarios de desarrollo o tipos. 

Un tipo prevernal, que asimila de febrero a junio (Ranunculus, Ficaria, 
Anemone nemorosa, Corydalis, etc.); un tipo verde en verano, que asimila 
durante todo el verano; un tipo verde en invierno, que asimila continuamente 
todo el año (Galeobdolon, Ajuga reptans, etc.) y un tipo siempre verde (Hedera, 
Vinca, etc.) (Fig. 313). El tipo prevernal corresponde al aspecto primaveral, 
mientras que el tipo verde en verano determina el aspecto estival y el verde 
en invierno, el invernal. La separación entre los aspectos primaveral y estival 
reside en el desarrollo del follaje. La «fase de ltiz»- sin hojas disfruta de una 
intensidad luminosa del 40 al 60 % , y con el follaje desciende frecuentemente 
la intensidad del aspecto estival por debajo del 1 % de luminosidad relativa. 

EcKARDT ha obtenido. curvas diarias en la garriga junto a Narbona, en dis
tintas estacibnes del año, y siempre en días sin nubes.· Durante la épóca pri
maveral de lluvias (finales de mayo), las especies xeromorfas del Rosmarino
Lithospermetum, Rosmarinus officinalis y Staehelina dubia dieron curvas diarias 
muy regulares y linealmente ascendentes; por el contrario, las especies algo 
menos xéricas, como Teucrium flavum, Coronilla glauca y también Bupleurum 
fruticosum, mostraron ya por la mañana un rápido y marcado descenso de la 
transpiración. 

En general, en la época de la sequía estival, se asimilaba casi exclusiva
mente muy temprano, por la mañana. 
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Desde lLJIN (1915), HARDER, FILZER y LORENZ (1931) han sido varios los 
autores rusos que han realizado trabajos acerca de la fotosíntesis de las plantas 
esteparias y desérticas. STOCKER (1960) ha recopilado más recientemente estos 
trabajos y los ha discutido críticamente en base a investigaciones propias en el 
Sáhara. El repentino aumento de la asimilación al amanecer, tal como puede 
verse en la figura 314, es muy característico del desierto. 

Hay que desear más espectros de asimilación de distintas asociaciones. 

C) Competencia 

La lucha de las plantas y sus comunidades por su persistencia, espacio, luz 
y alimentos se pone de manifiesto, en primer lugar, por los desplazamientos de 

Fm. 315. Competencia interna. Pinus laricio rodeado y oprimido por cinco hayas jóvenes 
en el bosque montano de Córcega. (Foto }ANSEN, Excurs. S.I.G.M.A.) 

especies e individuos que conducen a variaciones en el equilibrio dominante de 
especies, a modificaciones en los límites de la comunidad y, por último, a la 
sustitución de una comunidad por otra (véase sucesión, pág. 600). 

Hay que distinguir entre competencia interna, que se desarrolla dentro de 
una comunidad equilibrada sin modificaciones considerables del hábitat, y los 
cambios de vegetación, que se deben a modificaciones manifiestas en el ecosis
tema abiótico. 

Variaciones en el complejo del hábitat inducen sucesiones de la vegetación, 
que conduce de unas comunidades vegetales a otras. Pero también las variado-
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nes internas en la constelación de especies, determinadas por las manifestaciones 
vitales de los miembros de la comunidad, pueden conducir en último término a 
modificaciones en la vegetación; no existe un límite definido entre ambas. 

La competencia puede establecerse de un modo puramente mecánico, por 
desplazamiento, recubrimiento o aplastamiento del más débil por el más fuerte 
(figura 315); esta es la regla en su forma más sencilla, la competencia entre 
los individuos de la misma especie; o bien, las condiciones climáticas de la re
sidencia ecológica y del suelo varían por acción de la misma vegetación, lo que 
influye en la fuerza de cada uno de los competidores, aumentándola o disminu
yéndola (Figs. 316-7). 

Fw. 316. Competencia radical entre pino cembro y alerce sobre una prominencia glaciar 
con suelo poco profundo, junto al glaciar Morteratsch, 2000 m. (Foto JANSEN.) 

Comunidades estables e inestables. La sustitución de una especie por otra, 
o por varias, no es difícil de seguir en las comunidades alteradas, inestables y 
en las de cultivo; las causas pueden investigarse fácilmente, aunque no sean 
visibles directamente. 

No sucede así en las comunidades estables, naturales o seminaturales. La 
vegetación equilibrada, que está en concordancia con los factores externos, po
see una marcada fuerza de inercia, que rechaza los elementos extraños a la co
munidad (véase pág. 540). 

Algo semejante es válido para ciertas comunidades animales. Un zoólogo, 
H. FRANTZ (1953), escribe acerca de las comunidades vitales naturales muy es
tables: «Si se altera su estructura por influencias externas, entonces vuelve a 
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establecerse ésta, u otra, en breve plazo de tiempo. Aparece lo que se llama 
autorregulación del equilibrio biológico dentro de las comunidades vitales» 
(l. c. , pág. 34) . 

Dentro de una comunidad permanente estabilizada, oscilaciones periódicas 
y cuantitativas provocadas climáticamente pueden conducir a la debilitación o 
desaparición de unas especies, o a la abundante presencia de otra (véase pági
na 492) . El conjunto de especies de la comunidad no se ve, a pesar de ello, ape
nas alterado, siempre que la vegetación se deje abandonada a sí misma; por el 
contrario, es muy sensible a cualquier influencia antropozoica. 

Frn. 31 7. Pastizal de Carex rufina con capacidad de expans10n periférica como primer 
colonizador de un suelo poligonal de ventisquero en las montañas noruegas junto a Voss , 

1300 m. (Foto J. Lm.) 

Competencia entre individ.uos de una misma especie. La lucha entre indivi
duos de una misma especie es máxima en el estadio de plántula, cuando los 
individuos están muy juntos y la sociabilidad es alta. Los primeros colonizado
res tienen ventaja sobre los que llegan posteriormente; los individuos ya enrai
zados, con semillas, o extendiéndose vegetativamente , frente a su descenden
cia (Fig. 317). El punto de partida en la competencia de los individuos está muy 
influido por la fuerza y rapidez de la germinación de las semillas . Las primeras 
en germinar mantienen normalmente su ventaja y adquieren la predominancia. 

Por tanto, para estimar la capacidad de competencia de una especie hay 
que considerar siempre también las condiciones de reproducción y de disemi
nación. Cuanto más densa sea la diseminación, y cuanto mayores sean las dife-
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rencias en el tiempo en la aparición de las semillas, mejores serán las posibilida
des de los individuos que han germinado primero para ocupar el lugar. 

Un metro cuadrado de la asociación de Suaeda maritima y Kochia hirsuta 
sobre las dunas de moluscos en las lagunas de Montpellier a principios de mayo 
contenía alrededor de 2000 plántulas de uno a tres centímetros de la Suaeda 
anual; a finales de otoño disminuyó su número a 6 u 8 plantas con fruto, que 
cubrían toda la superficie. 

Salsola kali (véase pág. 299) se comporta de un modo semejante. 
En el Agropyretum mediterraneum de las playas de arena contamos en un 

metro cuadrado 3400 plántulas de Salsola kali, muy agrupadas; un solo indivi
duo adulto de la especie puede alcanzar un diámetro superior a un metro. La 
mortalidad de las plantas jóvenes es enorme. 

FIG. 318. Arthrocnemetum con penetración vegetativa en una hondonada muy salina del 
suelo. (Foto P. MEYER.) 

SALISBURY (1929) cita como ejemplo un individuo de Verbascum thapsus 
que produjo unas 700 000 semillas, de las que un 88% eran viables y germi
naban. No obstante, al cabo de seis meses sólo quedaban 108 de las 600 000 plán- . 
tulas en un círculo de 1 O m alrededor del árbol productor. · 

En algunas comunidades forestales se trata también de una competencia 
entre individuos. El clareo natural del bosque debe considerarse como una de 
sus manifestaciones más significativas. MoRosow (1920) contó en una hectá
rea 1 048 660 hayas de diez años. En la población pura de cincuenta años 
vivían todavía 4460 en la misma superficie y en la de ciento veinte años sólo 
quedaban 509 troncos. El crecimiento continuo, cerrado y denso del bosque 
permitía así que sólo una de cada 2000 hayas jóvenes se desarrollara comple
tamente. Según CAJANDER (1925), un pino albar de cincuenta años necesita en 
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Finlandia un espacio de 2 m2
, a los setenta y cinco años necesita 3,8 m2, a los 

ciento veinticinco años 11 m2 y a los ciento cincuenta años 15 m2
• Por ello, so

bre una superficie dada sólo puede desarrollarse completamente un número 
determinado de individuos de una especie. 

La reacción de la cubierta vegetal frente a factores del hábitat, no difícil
mente modificables, es sobre todo el objeto de estudio de la Botánica aplicada, 

FIG. 319. Hayedo climácico penetrando en una plantación moribunda de pino albar en 
el Aigoual, 1300 m. (Foto BOLAÑOS y BR.-BL.) 

Praticultura, Agricultura y Silvicultura. Los cultivos sometidos al dirigismo del 
hombre son también más asequibles a la investigación causal que las comuni
dades poco o nada influidas por el hombre. 

Influencia sobre la competividad. A través de acciones artificiales, como 
siembra, abonado, siega, pastoreo, aprovechamiento de bosques, etc., puede influir
se variada e intensamente en la fuerza vital de las distintas especies y también de 
las comunidades. Todo agricultor está acostumbrado a las modificaciones diver
gentes de la vitalidad de especies y mezclas de especies, después de haber aña
dido distintos abonos. 
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El silvicultor experto ha de poder prever el resultado de sus actuaciones 
en el bosque, en la vitalidad y producción de las plantas leñosas que compiten. 
La figura 319 muestra que, de todos modos, las previsiones no se cumplen 
siempre. 

Es más difícil el examen de las interrelaciones en la conjunción natural de 
los arbustos, hierbas y criptógamas, que se reparten el espacio vital y utilizan 
los mismos alimentos. 

¿Cuáles son los favorecidos; cómo se comportan las distintas especies entre 
sí? Experimentos en este sentido se encuentran todavía en sus inicios. 

Si una planta es separada de su comunidad natural, también desarrollará de 
otro modo sus procesos vitales; cada especie tiene una reacción específica. 

BoYSEN-JENSEN ha obtenido curvas específicas muy distintas para la magni
tud de la asimilación de la planta de la mostaza en una plantación artificial 
muy densa y en una comunidad natural. Las investigaciones de la hidratura 
de plantas leñosas del sur de Francia dan valores muy divergentes para una 
misma especie en distintas comunidades (véase pág. 521). 

Competencia entre especies en poblaciones de cultivo y de malas hierbas. 
CLEMENTS (1907, pág. 260) realizó por primera vez investigaciones de la fuerza 
de competencia en cultivos puros de una especie y en cultivos mixtos de varias 
especies, bajo un control simultáneo de las condiciones climáticas y edáficas. 
De todos modos, BoNNIER (C. R. Soc. Biol., París, 4.0

, 1888) había estudiado 
mucho antes la capacidad de expansión de los líquenes a costa de los musgos , 
un tema que fue atacado posteriormente por McWHORTER (Bot. Gaz., 72, 5, 
1921) (véase también pág. 560) . 

SUKATSCHEW ( 1928) determinó «que las intensas interacciones fitosociales 
muti.las de los individuos cultivados (distintas razas de Taraxacum officinale) 
modifican totalmente la relativa persistencia de los diferentes biótipos en la lu
cha por la supervivencia». 

VARMA (1938) da curvas de mortalidad de especies de Silene, Papaver e 
Hypericum en cultivos puros y mixtos. Resultó que determinadas plantas ger
minaban mejor en cultivos puros que en los mixtos, y que el comportamiento de 
una especie varía al considerar su competencia con respecto a distintas especies . 

Competencia entre las especies en prados artificiales. La competencia en
tre las especies en la plantación de prados artificiales adquiere una gran impor
tancia práctica. La influencia mutua entre las especies hay que tenerla ya en 
cuenta al mezclar las semillas. 

Mientras que el hombre domina ampliamente los cultivos puros y los puede 
manejar en distintos sentidos, a la acción racional sobre los cultivos mixtos se 
le oponen todavía grandes dificultades. CAPUTA (1948) ha realizado estudios 
experimentales de la fuerza de competencia de las hierbas de prados en Suiza. 

Investigó cómo influían entre sí las distintas plantas forrajeras de los prados 
en lo que concierne a producción, brotación y desaparición, cuando se cultivan 
bajo las mismas condiciones . 

Deben mantenerse separados el factor competencia (características que de
terminan el desarrollo de la especie) y la fuerza de competencia, factor de com
petencia modificado por las condiciones ambientales. Esta fuerza de competen
cia es la que intenta determinarse. 
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De momento hay que conformarse con averiguar la fuerza de competencia 
de una sola especie frente a otra; CAPUTA la calcula a través de la relación en 
peso de la producción en verde de las dos especies en competencia durante 
los dos primeros años (A+ B =fuerza de competencia). 

Distingue siete grados de fuerza de competencia: 

- 3 planta totalmente reducida a expulsada, 
-2 fuertemente reducida, 
- 1 poco reducida, 

O creciendo más o menos armónicamente, 
+ 1 reduce un poco, 
+ 2 muy reductora, 
+ 3 totalmente reductora o expulsora. 

Naturalmente, las cifras obtenidas tienen únicamente valor comparativo. 
Para las especies investigadas se encontraron los siguientes factores de produc
ción y cifras de competencia: 

TABLA 71 

Medicago sativa ..... ....................... .. 
Lolium italicum . . . . .. . .. . .. .. . .. . .. . .. . 
Trifolium pratense . . . . .. . .. . .. . .. 
Lolium perenne .. . . . . . .. . .. . . . .. . . . . . .. 

. Arrhenatherum elatius .. . . . . .. .... 
Lo tus corniculatus . . . . . . . . . .. . . . . . . . . .. 
Dactylis glomerata .. . . . . . . . . . . . . . . . . . . . 
Phleum pratense . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . 
Trifolium intermedium .. . .. . .. . .. . . . . .. . .. . 
Festuca pratensis .. . . . . .. . .. . .. . . .. . . . .. .. .. 
Trisetum flavescens ... .. . ... ... . .. .. ............ . 

Factor de Valor de 
producción competencia 

1,65 
1,15 
1,00 
0,90 
0,85 
0,85 
0,55 
0,40 
0,45 
0,40 
0,35 

4 
4 
3 
3 
3 
2 
2 
1 
1 
1 
1 

Ef trabajo pone de manifiesto las grandes dificultades que se oponen a la 
determinación experimental del factor de competencia, incluso cuando el pro
blema se traslada a su denominador más sencillo. 

· Investigaciones en Norteamérica. CLEMENTS, WEAVER y HANSON (1929) han 
realizado investigaciones en gran escala con grandes medios, acerca de la com
petencia y poder de lucha de las especies en los Estados Unidos. 

Su trabajo, realizado en parte en condiciones naturales y en parte en el in
vernadero, tan sólo se extendió a lo largo de cuatro años. 

Para la determinación del poder de lucha de dos especies, se sembraron en 
el invernadero bloques de tierra cuadrados con las dos especies, cuyo compor
tamiento debía estudiarse. En seguida después de la germinación se trasladaron 
los bloques a la vegetación natural y por encima se extendió una red cuadrada 
de alambre. Se siguió durante cuatro veranos el desarrollo aéreo y subterráneo 
subsiguiente de las dos especies y simultáneamente se midieron también los 
factores climáticos. La investigación de las raíces se realizó por cortes en el suelo. 

De este modo se pudo seguir el comportamiento de muchas parejas de es-
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pecies en competencia mutua por espacio y alimento, evitando la presencia de 
terceras especies. 

Experimentos de siembra y plantación semejantes en la región de contacto 
entre la pradera y el bosque deberían aclarar las condiciones de crecimiento y 
competencia entre árboles y arbustos, por una parte, y gramíneas, por otra. 

A pesar del enorme y largo trabajo, que supone además muchos colabora
dores y un instrumental muy caro, los resultados son relativamente modestos. 
«Competition is purely a physical process» «Ít arises from the reaction of one 
plant upon the physical factors about it and the eff ect of these modified factors 
upon its competitors» ':' (l. c., pág. 316). 

Esta valoración exagerada de los factores físicos se puede aclarar por lo 
breve de la investigación, ya que las modificaciones del suelo determinadas por 
la vegetación se manifiestan a lo largo de lapsos de tiempo mayores. 

Experimentos fitosociológicos. El experimento enfocado fitosociológicamen
te, tal como lo han desarrollado TüxEN ( «Angewandte Pflanzensoziologie», muchos 
trabajos), ELLENBERG (1950, 1952, 1954), KNAPP (1953, 1954, 1961} en las co
munidades de malas hierbas de Alemania, da los mejores resultados para resol
ver las cuestiones de competencia entre las plantas de cultivo y las malas hierbas. 

La «Experimentelle Soziologie der héiheren Pflanzen» de KNAPP (1954) pro
porciona una buena revisión, junto a gran número de citas bibliográficas. El 
trabajo contiene también algunas indicaciones del comportamiento sóciológico y 
la competencia de las especies en las comunidades naturales. Las investigaciones 
experimentales sobre la competencia se refieren casi siempre a poblaciones ar
tificiales o a comunidades alteradas artificialmente y a la silvicultura, que busca 
en primer lugar la productividad de las especies arbóreas. 

En cultivos de campos experimentales resultó que el grado de cobertura 
alcanzado por una especie depende en primer lugar de la fuerza de competencia 
de las demás especies que crecen en la misma parcela (KNAPP y THYS
SEN, 1952). 

Competencia en comunidades vegetales naturales. En la vida social no al
terada de las plantas en el marco natural, su comportamiento ecológico es en 
principio distinto que en los campos experimentales, donde una o pocas espe
cies pueden resultar favorecidas, mientras que el resto está oprimido o excluido, 
y donde la dosificadón de los factores ecológicos está siempre controlada. 

En las comunidades de pedregales y muros, lo mismo que en otras asocia
ciones muy especializadas, casi no puede hablarse de competencia entre especies, 
ya que aquí se instauran desde un principio las especies propias del hábitat y 
el espacio disponible no está con frecuencia ocupado del todo (Fig. 320). 

En el Polypodietum serrati de las rocas calcáreas sombrías del sur de Fran
cia domina la especie característica Polypodium serratum casi sin competencia 
(si se prescinde de los musgos), y casi no modifica el biótopo una vez alcanza 
la predominancia, por lo menos en el tiempo correspondiente a la -vida de un 
hombre. 

Observaciones realizadas desde hace mucho tiempo en el Parietarietum 
diffusae de las paredes de las calles de Montpellier muestran un gran predomi-

* «La competencia es puramente un proceso físico, que surge de la reacción de una 
planta frente a los factores físicos que la rodean y el efecto de estos factores modificados 
sobre sus competidores» (en inglés en el original). (N. del T.) 
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nio constante de la especie nitrófila Parietaria dif fusa, a la que se unen algunas 
pocas especies (Linaria cymbalaria, Erigeron karwinskyanus, Umbilicus pendu
linus) y algunas accidentales. Una iluminación intensa, con un suministro bajo 
de nitrato, conduce al predominio absoluto de Phagnalon sordidum. En las co
munidades pluristratificadas aparece claramente el aumento escalonado de la 
«struggle for life» de las especiés, y no es difícil de determinar en las repobla
ciones forestales naturales y artificiales. 

FIG. 320. Comunidad permanente inicial (Polypodietum serrati) en grietas de caliza 
jurásica junto a Montpellier. (Foto H. MEYER.) 

Fuerza de competencia. BORNKAMM (1961) da una corta revisión de los mé
todos cuantitativos para determinar la fuerza de competencia. Junto al creci
miento relativo, esto es, la producción total, sitúa él en primer plano a la «ten
sión de la competencia», o sea la relación del número de especies dominantes, 
fuertes en la competencia, con respecto al número total de especies, como me
dida de la fuerza de competencia. 

Dejamos en suspenso la cuestión de hasta qué punto es esto válido para los 
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cultivos con su población de malas hierbas. En la naturaleza, el crecimiento 
relativo 

e producción de materia seca por individuo de la especie A 

producción de materia seca por individuo de la especie B 

debe ser menos aparente, tener menos significación que la energía de creci
miento de las especies , influida por la forma vital, la vitalidad y la producción 
de semillas (véase BROUGHAM, 1962). 

Ya que a la determinación de la fuerza de competencia en el hábitat natural 
se oponen muchas dificultades, es comprensible que todavía haya algunos pun
tos oscuros en este aspecto. Para obtener resultados seguros, los experimentos 
han de exenderse a lo largo de grandes lapsos de tiempo. También es difícil 
desenredar el complejo de factores , y la influencia mutua entre las especies se 
entremete siempre en el experimento. 

La comunidad vegetal no es precisamente una función sencilla de su entorno 
inorgánico ni del comportamiento fisiológico de las espedes dadas, sino que 
al mismo tiempo es el resultado de la interacción entre ellos, difícil de deter
minar (ELLENBERG, 1960). 

Así, por lo pronto, sólo puede tratarse de determinar el comportamiento di
ferencial de los miembros de la comunidad, determinar los factores ecológicos 
decisivos conocidos (factores mínimos) y, según ellos, estimar el crecimiento 
y fuerza de competencia. 

Un factor mínimo especialmente importante es la influencia antropozoógena, 
que se extiende más allá del área habitada por el hombre. 

La pradera de las islas Macquarie, aisladas a mitad de camino entre Nueva 
Zelanda y el Antártico, es una comunidad de Poa foliosa densa y pobre en es
pecies, que resultó muy alterada con la introducción de los conejos en 1880. 
En los claros del pastizal, provocados por el pasto, se desarrollan bien nuevos 
colonizadores , pero como en la flora faltan especies muy competidoras, podría
mos decir de relleno, se oponen dificultades insuperables a una nueva formación 
de la pradera, e incluso si la pendiente es pequeña, el suelo sufre erosión 
(CosTIN y MooRE, 1960). 

Para estudiar el problema de la competencia en condiciones naturales, lo más 
fácil es hacerlo en las comunidades pobres en especies, especialmente terofíticas, 
o hay que limitarse a unas pocas especies del estrato arbóreo o arbustivo espe-
cialmente importantes. · 

Como base comparativa, al igual que KNAPP y THYSSEN (1952), puede to
marse la producción de masa, bajo la que no sólo debemos entender la masa 
leñosa, tal como se hace en silvicultura. 

Tampoco debe olvidarse que el punto de partida de la competencia <lepen-. 
de tanto de la energía vital como de la capacidad de reproducción, de propaga
ción y de expansión (formación de grupos, grandes masas de vegetales y poli
cormia) y de la capacidad de conservar un lugar, una vez que éste ha sido 
ocupado. Las plantas con estolones y los geófitos rizomatosos son los que tienen 
mayores probabilidades de penetrar e implantarse en comunidades estabilizadas. 
Recordemos Cynodon dactylon o Spartina townsendi, geófito rizomatoso que 
está penetrando en varias comunidades de halófitos en Normandía (pág. 553). 
Los que forman fascículos densos, especies de Carex, Festuca, Andropogon, 
Stipa, o también las especies formadoras de alfombras, son las mejor capacita-
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das para eliminar a las competidoras y formar poblaciones extensas y pobres 
en especies (véase Fig. 321). 

La plasticidad morfológico-ecológica es favorable para la competencia en 
las plantas (Pinus silvestris, Cynodon dactylon, Brachypodium ramosum, Nardus 
stricta, Polygonum amphibium, Redera helix, Calluna, etc.). Muy plástico eco
lógicamente (pero no morfológicamente) es el cosmopolita Phragmites commu
nis, que se desarrolla tan bien en las aguas salobres de las costas sureuropeas , 
como en Asia central, Sudáfrica o en las praderas turbosas prealpinas, bajo el 
cielo atlántico siempre húmedo, o en la región finlandesa de los lagos . 

Fw. 321. Xerobrometum raeticum stipetosum capillatae con Andropogon ischaemum en 
la región del Rhin en los Grisones. (Foto STEINMANN.) 

WATT (1955) ha demostrado para Calluna y Pteridium vulgare que la eleva
da fuerza de competencia de estas especies coincide con su desarrollo óptimo; 
debido a la menor densidad de las ramas en las plantas viejas y jóvenes, se 
manifiesta en ellas una disminución de la fuerza de competencia. 

Estima de la fuerza de competencia. Lo más fácil para comprender y esti
mar numéricamente la fuerza de competencia en comunidades naturales inalte
radas, t ¡Ü como señalamos en la página 543, es hacerlo con relación a influen
cias antropozoicas, cuya dosificación conocemos, o si no en comunidades alte
radas. No faltan ejemplos de la influencia selectiva del past9reo, abonado, siega, 
pisoteo, regadío, fuego , tala, etc., sobre la composición de especies (véanse 
páginas 462 a 474). 

La fuerza de competencia de las especies en el marco de una determinada 
comunidad puede estimarse según la producción aérea y subterránea. No obs
tante, depende mucho del curso del clima. 
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ZAKARYAN (1930) estudió el comportamiento recíproco de algunas salsolá
ceas dentro de pequeños cuadrados durante un año. Cada semana se contaron 
los vástagos, y al mismo tiempo se midió la temperatura y las precipitaciones. 

Se investigaron las relaciones de dominancia de Salsola crassa, Salsola soda, 
Petrosimonia brachyata, Atriplex incisa, Bassia hyssopifolia, Suaeda splendens 
y Suaeda altissima, tanto en poblaciones puras como mixtas. La concentración 
salina del suelo, que aumenta de primavera a verano, es perjudicial para todas 
las especies, pero en contacto con Salsola crassa y Suaeda splendens conduce 
al predominio de Petrosimonia brachyata, de crecimiento exuberante, y suprime 
sus competidores; lo mismo sucede para Salsola crassa con respecto a Salsola 
splendens. 

Fw. 322. Sistema de rizomas de Calama
grostis neglecta (según KERSHAW 1962). 
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KERSHAW (1962) se ocupó del potencial de desarrollo de distintas especies 
en la tundra de Rhacomitrium canescens y Carex bigelowii en Islandia. Los ri
zomas de Carex bigelowii y Calamagrostis neglecta presentan acúmulos de vás
tagos limitados en el tiempo, de los que salen abundantes brotes, que aumentan 
las necesidades de espacio de la especie. El rizoma de Calamagrostis puede al
canzar varios metros de longitud y su crecimiento anual puede llegar a ser 
de 20 cm. 

La fuerza de competencia de las especies varía con la comunidad. Allí donde 
la planta se encuentra en su óptimo vital es donde se desarrolla mejor, la for
mación de semillas es más abundante y la fuerza de germinación de las semillas 
es máxima (Fig. 323). Esto puede coincidir, pero no imprescindiblemente, con 
la comunidad vegetal preferida, ya que, en según qué condiciones, el factor com
petencia impide el desarrollo y el crecimiento (véase pág. 543). 
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Optimo ecológico. De los experimentos citados en la página 555, además de 
otros, se desprende que el óptimo fisiológico no ha de coincidir necesariamente 
con el ecológico en la comunidad natural. 

Este óptimo no es sólo distinto de especie a especie, sino que dentro de una 
misma especie varía también según el ecótipo o la raza. 

FIG. 323. Quercus robur óptimo en el Querco-Carpinetum bessarabicum al norte 
de Cernowitz. (Foto ToPA.) 

Distintos ecótipos pueden comportarse de muy distinto modo frente a im
portantes factores mínimos, lo que influye a su vez sobre la fuerza de compe
tencia. 

La bibliografía forestal aport~ en este sentido abundantes ejemplos. 
Son conocidas las clásicas investigaciones de LANGLET acerca de las razas 

de Pinus silvestris (1935). Las características fisiológicas de las razas de pinos, 
como resistencia al frío, crecimiento o resistencia frente a parásitos, son muy 
diferentes y varían, a medida que avanzamos de Sur a Norte, en el mismo 
sentido que el contenido en sustancia seca y en azúcar en las plántulas. Estas 
características importantes en la competencia de las razas están fijadas heredi-
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tariamente. Los individuos procedentes de la raza septentrional de Fenoscandia 
tenían un contenido en sustancia seca del 40 % , frente al 27 % de las del norte 
de España (Fig. 324). 

Según H. MAYER (1961), el ecótipo de localidades altas de Larix decidua 
en el Piceetum subalpinum de los Alpes calcáreos de Berchtesgaden requiere 
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Frn. 324. Contenido en materia seca en plántulas de pino albar nacidas de semillas de 
unas 580 localidades distintas en Suecia. Paralelamente al contenido en materia seca, varían 
la resistencia al frío, la velocidad de crecimiento, la susceptibilidad frente a los parásitos, etc. 

(según LANGLET). 
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¡, 

mucha luz, es de crecimiento lento, relativamente sensible al chancro, de cor
teza gruesa y de ramas fuertes. El ecótipo de alerce de localidades más bajas 
en el Abieti-Fagetum necesita, por el contrario, menos luz, es de crecimiento 
rápido, bastante resistente al chancro, de corteza delgada y ramas finas. 

Otro ejemplo sorprendente es la forma reptante de funiperus phoenicea en 
el funipero-Cistetum palhinhae de la costa del sur de Portugal (Fig. 325). 

En el marco de unidades sociológicas equilibradas no predomina general
mente una sola especie, con eliminación de casi todas las demás. Normalmente, 
la comunidad vegetal ofrece un colorido cuadro de diferentes formas vitales. El 

Fw. 325. f uniperus phoenicea creciendo en almohadilla en el funipero-Cistetum palhinhae 
en el cabo de Sao Vicente, expuesto a los vientos, en el sur de Portugal. 

(Foto MYRE, PINTO DA SILVA y FONTES.) 

fundamento no es tanto el cambio sin fin de las condiciones edáficas en un 
pequeño espacio, tal como se ha pensado -dentro de una comunidad vegetal 
homogénea las condiciones edáficas pueden ser muy equilibradas-, sino, más 
bien, el hecho de que el hábitat incluye biótopos ecológicamente distintos, ba
sados frecuentemente en la estratificación, y que ninguna planta puede apro
vechar simultáneamente todos ellos. La mayoría de las especies están más bien 
ligadas temporal o localmente a determinados nichos ecológicos o estratos edá
ficos y aéreos. Es conocido el ejemplo del hayedo con las sucesivas olas de flo
ración y asimilación en los estratos herbáceo y más cercano al suelo (véanse pá
ginas 487 a 489). Muchas comunidades de las regiones subtropicales inician su 
desarrollo temporario con un aspecto de terófitos, al que suceden los de geófitos 
bulbosos y hemicriptófitos, o de caméfitos, que se van sucediendo a lo largo del 
año sobre la misma superficie limitada del suelo. 
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Cuanto más complicada sea la estructura de una comunidad, mejor se apro
vechará el espacio disponible, mayor será, c9mo diría DARWIN, la suma real de 
vida en un mismo espacio, y más le costará a una planta extraña penetrar en la 
comunidad en asociaciones estabilizadas no alteradas. 

Por ello, el silvicultor prudente intentará mantener la estabilidad sociológica 
de las comunidades forestales. En los bosques caducifolios mixtos de Suiza no 
se basa en el predominio absoluto de determinadas especies arbóreas, como, por 
ejemplo, el haya o el carpe, sino en la multiplicidad de las especies (LEIBUNDGUT 
y LAMPRECHT, 1951, pág. 4). 

Experimentos de siembra. Experimentos acerca de la germinación de espe
cies propias y extrañas a una comunidad se han realizado muchas veces en las 
asociaciones del sur de Francia (véase también pág. 505). 

La implantación de semillas de la propia comunidad o de una sociológica
mente próxima dio resultados positivos. La comunidad favorece por lo general 
la germinación de la descendencia propia; favorece también la germinación y 
el desarrollo de especies de comunidades semejantes, y tanto más cuanto más 
próximas sean las comunidades, tal como lo demuestran los experimentos; 
Anacyclus clavatus y Erodium ciconium, especies características del Hordeetum 
leporini, germinan magníficamente y se extienden si se siembran en él. Lo mis
mo es válido para la siembra de las especies correspondientes en el Quercetum 
ilicis galloprovinciale, en el Therobrachypodion, en el Aphyllanthion y en el 
Rosmarino-Ericion. 

Las mismas semillas, sembradas en comunidades extrañas, dieron resultados 
negativos. Miles de semillas de plantas anuales del Brachypodietum ramosi sem
bradas en el Rosmarino-Ericion habían germinado sólo en un 1 % durante el 
primer y segundo año después de la siembra. La mayoría de las plántulas eran 
raquíticas y de muy pocas llegaron a madurar -las semillas. Cinco años después 
de la siembra habían desaparecido todas las especies del Brachypodietum ramosi· 

La explicación de este comportamiento no debe residir ciertamente en las 
relaciones de competencia, sino en la incapacidad para adaptarse a · las diferen
tes condiciones del hábitat. 

Fuerza de competencia de las plantas extrañas procedentes de otras tierras. 
Resulta sorprendente la capacidad de expansión de ciertas especies extrañas de 
elevada fuerza de competencia, capaces de adaptarse, habiendo sido introducidas 
voluntaria o involuntariamente. 

VoLLENWEIDER (1961) describe la repentina invasión de Naias armata en 
un lago artificial junto a Alejandría, después de una pequeña disminución del 
nivel del agua. 

Fue explosiva la penetración de las poblaciones de Elodea canadensis y f us
siaea a costa de la vegetación acuática europea, la expansión de las comunidades 
de ribera de especies americanas de Solidago, Aster, Stenactis en Europa media, 
la de las poblaciones de Diplotaxis erucoides y Xanthium macrocarpum en la 
región de viñedos del sur de Francia, y la de Spartina townsendii en la zona 
intermareal del Canal de la Mancha, donde elimina a Sp. stricta, autóctona, e in
vade las poblaciones del Salicornion y de Glyceria maritim11: (Fig. 326). 

En las zonas más cálidas de la región mediterránea se ha expandido de tal 
modo sobre los suelos pedregosos y rocosos la chumbera (Opuntia ficus-indica), 
originaria de la Sudamérica tropical e inicialmente cultivada, que sus poblacio
nes tienen un aspecto totalmente natural (Fig. 327). 
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En las riberas de algunos ríos del sur de Francia con Populus y Salix, pre
dominan localmente Amorpha fruticosa y Artemisia selengensis de tal modo, que 
las especies características y acompañantes de las comunidades propias de estos 
suelos están actualmente muy asediadas. 

La producción de semillas o vástagos de estas plantas extrañas es tal, que la 
expansión es tan rápida que no puede deberse a una modificación de los facto
res .microclimáticos o edáficos y, caso de que exista, sería consecuencia de la 
modificación de la vegetación. 

6'. man!ima 

Fw. 326. Spartina townsendii penetrando en la población de Glyceria maritima 
(según TuRMEL, 1944). 

No obstante, las invasiones relámpago sólo son posibles sobre suelos de ve
getación pobre, en comunidades vegetales alteradas de algún modo, o en culti
vos. Además, se repiten en todas las regiones de la Tien;a. En grandes regiones 
de los EE.UU., después de una intensa alteración o destrucción de la vegetación 
original, han alcanzado gran expansión numerosas especies intrusas. 

Nueva Zelanda, de clima subtropical, ofrece un ejemplo grandioso de la in
fluencia unilateral sobre la vegetación por modificación de las relaciones de 
competencia. Aproximadamente la mitad de su flora de plantás vasculares es 
adventicia. Frente a las 1700 ó 1800 especies autóctonas se encuentran no me
nos de 1700 introducidas, de las que 600 hay que considerar como aposentadas 
(SINCLAIR, 1961). ALLAN reconoció ya en 1931: «We have now in New Zealand 
two floras and two vegetations. This second flora play such an important part 
in our economic life that it diserves and demands the most intense study» *. 

" «Actualmente tenemos en Nueva Zelanda dos floras y dos vegetaciones. Esta segunda 
flora juega un papel tan importante en nuestra vida económica, que presupone y requiere el 
más intenso estudio» (en inglés en el original). (N. del T.) 
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La causa principal del rápido desarrollo de esta segunda flora de Nueva 
Zelanda reside en las pocas defensas de la vegetación endémica y arcaica frente 
al nuevo factor del pastoreo, al que no estaba adaptada; la isla no posee nin
gún cuadrúpedo autóctono y sólo dos mamíferos (murciélagos; SMITH, 1957). 
A ello se une la excesiva explotación, poco planificada, del pastizal. 

La regeneración del pastizal en Nueva Zelanda va unida a grandes dificul
tades. Los intentos realizados en la población abierta y muy pobre de Festuca 
novae-zelandiae a base de sembrar en los lugares sin vegetación entre las masas 
de hierba para m(;!jorarlos, tuvieron poco éxito (SIMPSON y MooRE, 1955). 

FIG. 327. Opuntia ficus-indica de América del sur tropical, formando una población en 
Túnez. (Foto Excurs. S.I.G.M.A.) 

Competencia en comunidades alteradas. La competencia entre especies pue
de conducir a constelaciones de especies totalmente inesperadas en comunidades 
artificiales o en aquellas que tienen el equilibrio alterado. Un ejemplo muy bue
no es el comportamiento de Ferula communis en el campo experimental de 
la S.l.G.M.A. 

Ferula communis es un hemicriptófito de crecimiento alto de los países me
diterráneos meridionales y de las islas Canarias, que alcanza su límite septen
trional en los alrededores de Montpellier. Igual que en Provenza, esta especie 
se limita aquí también a las grietas de las rocas y a las comunidades de pedre
gales. En la flora del departamento de LORET y BARRANDON se considera como 
una gran rareza y se citan pocas localidades donde se haya encontrado. 

Hace diez años se sembró junto a otras plantas de la garriga para obser
varlas sobre una superficie débilmente cubierta por el prado en el parque de 
la S.l.G.M.A.; la planta se desarrolló rápida e intensamente. En pocos años se 
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había multiplicado y existían varias docenas de ejemplares. Actualmente se cuen
ta en el parque por centenares y en los hábitats más variados: en el entramado 
de hiedra, bajo árboles planifolios que le dan sombra (Ulmus carpinifolía, Tilia 
platyphyllos, Aesculus) en el matorral de Buxus, en el pastizal rico en especies 
de un antiguo plantío de alfalfa, en los bordes del camino, y se mostró muy 
competidora, y no como una mala hierba difícil de exterminar, cuya vitalidad 
y productividad es aquí muy superior que en el hábitat natural. Los ejemplares 
con muchos frutos, de más de 3 m de altura y de 15 a 18 cm de perímetro 
del tallo son normales. Las hojas de más de un metro recubren todas las otras 
competidoras en primavera, y en algunos lugares llegan a ·formar una densa 
cubierta sobre el suelo. 

El óptimo sociológico de la planta en terreno libre es muy inferior al óptimo 
fisiológico de la planta del parque (donde no puede considerarse cultivada). 

Los ejemplares mejor desarrollados en el hábitat natural (Roe de Fabre
gues) alcanzaron una altura media de 2,05 m y en el parque de 3,15 m; la 
fructificación y producción total es correspondientemente superior. 

Nuestro experimento muestra, además, que Ferula communis, a pesar de 
su enorme producción de semillas, su excelente germinación y a pesar de su 
adaptación a la diseminación eólica, queda limitada a las comunidades no esta
bilizadas, alteradas de algún modo por el hombre. La planta no penetra en el 
pastizal del Brachypodietum phoenicoidis vecino, ni en el monte bajo inmediato 
que tiende hacia el Quercetum galloprovinciale. 

Una segunda umbelífera rara aparecida espontáneamente hace pocos años 
en el parque de S.I.G.M.A., Cachrys laevigata, es menos expansiva que Ferula 
(en el departamento de Hérault sólo se ha citado en un lugar). Se ha multipli
cado por autodiseminación, pero sin el impulso expansivo de Ferula. 

Una Oenanthe pimpinelloides, sembrada con ocho años de anterioridad como 
prueba en una hondonada húmeda, se ha implantado en la población semina
tural limítrofe de Brachypodium silvaticum, y allí se desarrolla intensamente, 
aunque el hábitat no corresponde en absoluto a su residencia natural. 

De las observaciones anteriores, a las que se añaden otras, resulta: 

1. El óptimo fisiológico de una especie no ha de coincidir con el óptimo 
socioecológico. 

2. El crecimiento y competencia, así como también la productividad de 
las especies fuera de la comunidad a la que pertenecen de un modo natural, 
pueden ser sensiblemente superiores. 

3. Especies intrusas entran difícilmente en comunidades estabilizadas, lo 
que explica en muchos casos su rareza y fidelidad a la comunidad (véase tam
bién pág. 507). 

4. En la clasificación de las especies en grupos ecológicos hay que consi
derar la accesibilidad (véase Ferula), difícil de apreciar, siempre que no se trate 
de comunidades de cultivo. 

Si la alfombra vegetal está alterada o se ha actuado sobre ella artificialmente 
de algún modo, y las comunidades naturales están debilitadas, entonces pueden 
ganar terreno sin dificultad las especies intrusas a costa de los competidores 
propios del lugar. 

Del comportamiento de una planta de Opoponax chironium, sembrada si
multáneamente con Penda communis, en el Parque de la S.I.G.M.A., se deduce 
ya que el «crecimiento» debe considerarse como una característica específica 
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hereditaria. Esta umbelífera, menos rara, se desarrolla y florece anualmente, 
pero no da semillas. 

El experimento anterior conduce todavía a otro resultado inesperado: los 
dos xerófitos, por su residencia Ferula y Cachrys, se han acomodado sin más a 
las nuevas condiciones mesofíticas del hábitat y aquí germinan más intensamente 
que en su hábitat xérico natural; la planta Opoponax de hojas anchas, igual
mente sembrada, es un mesófito, cuya expansión sería mucho más previsible 
bajo las condiciones dadas, pero se mantiene, sin embargo, durante diez años 
en el mismo lugar, y hasta ahora no ha tenido descendencia. 

Al igual que el crecimiento, la capacidad de expansión parece estar también 
determinada hereditariamente. 

La asociación se considera con razón un reflejo de las condiciones del há
bitat. Sin embargo, no puede concluirse en ningún caso que todas las especies 
características alcanzan su vitalidad óptima y su máximo crecimiento dentro de 
la asociación a la que pertenecen. 

Tan sólo el experimento da una explicación de su comportamiento. 

Observaciones de larga duración en comunidades naturales. Si se quiere 
tener una cierta orientación acerca de la manifestación de las condiciones de 
competencia desarrolladas en comunidades naturales, son imprescindibles las 
observaciones de larga duración. 

Observaciones breves pueden dar ya resultados interesantes en las comuni
dades de terófitos. 

En el Parque Nacional Suizo ·se están desarrollando desde 1917 investiga
ciones de larga duración acerca de las modificaciones en las comunidades, y 
desde entonces se han empezado investigaciones semejantes en otros lugares (véa
se el capítulo de Sindinámica). 

Si las comunidades están más o menos en equilibrio con las condiciones 
externas, las modificaciones se mantienen dentro de unos estrechos límites, tal 
como cabía esperar; de todos modos, en 20 ó 30 años pueden ya determinarse 
significativas modificaciones de especies e individuos, siempre que no se haya 
alcanzado la comunidad climácica. 

El número de cembros (Pinus cembra) que germinan y se desarrollan en el 
bosque de pino negro (Mugo-Ericetum) aumenta constantemente. En tres dece
nios ya se ha cuadruplicado. Una superficie permanente de 100 m2 contenía 
en 1924 20 cembros de tres a diez años; cinco años más tarde había aumen
tado su número a 34; la expansión del cembro es paralela a la disminución de 
la fuerza de regeneración del pino negro. 

Juniperus nana va ganando rápidamente terreno en los antiguos pastizales 
alpinos del tipo Nardetum. El número de arbustos de una superficie de unos 
500 m2 aumentó de 4 a 31 entre 1917 y 1936, y la superficie cubierta por el 
enebro enano ha aumentado mucho. 

Sobre una carbonera abandonada durante decenios en Praspol (1650 m) ha 
tenido lugar un inesperado desplazamiento de especies. 

En 1922 aparecieron Barbula convoluta y Peltigera rufescens como primeros 
colonizadores. Primero se expandió el musgo (hasta 1922) y luego el liquen, 
que en 1927 cubría más de la mitad de la superficie investigada de 1 m2

• El 
número de fanerógamas era de 12 especies con pocos ejemplares al iniciarse la 
investigación. Algunas plántulas de pino (Pinus silvestris ssp. engadinensis y 
P. mugo) germinaron, pero murieron otra vez al cabo de pocos años; el carbón 
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T ABLA 72 . Variación de especies en el cuadrado permanente de una carbonera en Praspol 

Fecha del inventario 8. VIII. 

1 

2. VIII . 2. IX. l. VIII. 4. IX. 
1922 1927 1929 1938 1949 

Cobertura del suelo } Fanerógamas (%) 3 10 20 25 30 
Musgos y líquenes (%) 90 80 60 25 85 

Pinus silvestris L., plántulas (indiv;-
duos) ... ... ... . .. . .. .. . . .. ... ... ... 1 4 3 4 5 

Picea abies (L.), plántulas ... ... ... ... 1 3 
Poa alpina L. ............. .. .... .. ... + 1. 1 1. 1 1. 1 + 
Helianthemum grandiflorum Scop . ... ... + 1·2 1 ·2 1·2 1 ·2 
Leontodon hispidus L. .. . ... ... ... ... + + + 1 . 1 1 . 1 o 

Hieracium staticifolium Ali. ... ... ... ... + + + 1. 1 1·1 o 

Poa pratensis L. ......... ... .. . ... ... + + + 1 . 1 + 
Galium pumilum Murray .. . ... ... ... ... + + + + + 
Antennaria dioeca Gaertn. ... ... ... ... + + + + +·2 
Polygala amarella Crantz ... .. . ... ... ... + + + + + 
Potentilla crantzii (Crantz) Beck. ... . . . + + + r r 
Trifolium repens L. ... ... ... .. . ... ... + 1·2 1·2 1·2 º 
Lotus corniculatus L. ... ... ... .. . ... ... + + 1 . 1 + 
Hieracium 'pilosella L. ... ... . .. ... ... + + + + 
V eronica fruticans J acq . .. . ... ... .. . + + + 
Chenopodium bonus-henricus L. ... + + 
Taraxacum officinale Weber ... ... ... + 
Arenaria serpyllifolia L. ... .. . ... . .. ... r 
Arabis corymbiflora Vest. .. . .. 1 ind. 1 ind. r 
Thesium alpinum L. ... ... ... ... ... . .. 1 ind. 2 ind. r 
Carex ornihtopoda Willd. ... ... ... r + 
Minuartia verna Hiern. ... ... . .. . .. r 3 ind. 

Peltigera ruf escens (Weis.) Huhmb. .. . 3.4 4.4 l ·2 +º +·2 
Bar bula convoluta Hedw. ... ... . . . . .. 3.4 2·3 1 ·2 + 
Bryum caespiticium L. ... ... ... .. . .. . + + + + + 
Bryum argenteum L. .. . ... ... ... ... + 
Nostoc commune Vauch .... . .. . . . + 1 Cladonia pyxidata (L.) Fr. . .. ... . .. . .. + + l ·2 3.4 
Tortella tortuosa Limpr. ... .. . ... ... . .. + 1·2 1 ·2 
Cladonia symphycarpia Flke. ... .. . 2·2 3·4 
Cetraria islandica L. ... .. . .. ... . .. . .. + + 
Ditrichum flexicaule (Schl.) Hampe ... + + 
Brachythecium salebrosum Br. eur. ... + 

Además, en 1949: Trifolium pratense L. ( + ), Linum catharticum L. ( + ), Prunel/a vulga
ris L. ( + º ) , Thymus serpyllum ( + ), Saponaria ocymoides L. (1 indi.) , Dryas octopetala L. 
(1 ind.) , Daphne striata Tratt. (1 ind .), Satureja alpina Scheele (2 ind.), Melampyrum sil
vaticum L. (1 ind.), Chrysanthemum leucanthemum L. (2 ind .). 

vegetal poco descompuesto era en un princ1p10 desfavorable al desarrollo de 
plantas superiores. Esto se modificó en el decenio siguiente (Fig. 328). 

Ya en 1929 pudo determinarse un importante retroceso de Barbula; Pelti
gera rufescens se debilitaba. Las fanerógamas, que en 1922 ocupaban el 3% 
y en 1927 el 10% de la superficie, cubrían ahora aproximadamente el 20% de 
la superficie y en 1938 se había elevado su grado de cobertura al 30 % . En lugar 
de Peltigera y Bar bula habían aparecido Cladonia (C. pyxidata, C. symphycar
pia), Cetraria islandica y Tortella tortuosa, que ocupaban aproximadamente el 
25% de la superficie. Una plántula de picea, indicada por primera vez en 1929, 
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se mantenía en 1938; sin embargo, las plál).tulas de pinos eran todas de fechas 
más recientes. 1 

El número de especies fanerógamas era en 1922: 12; en 1927: 18; en 
1829: 17; en 1938: 17, y en 1949: 23; por tanto, se duplicó, aproximada
mente, en veintisiete años. Por el contrario, su grado de cobertura se ha man
tenido invariable en 30% desde 1938. 

Lo más sorprendente es la sustitución de Barbula convoluta y Peltigera por 
Cladonia '(Cl. pyxidata y Cl. symphycarpia) que actualmente forman una costra 
muy pegada al suelo y cubren cási totalmente la superficie (Fig. 328). 

CooPER (1939) ha seguido modificaciones de la vegetación durante veinte 
años en cuadrados permanentes en la tierra desnuda abandonada por el glaciar 
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FIG. 329. Cubierta de un tronco de haya de 122 cm de 
perímetro, cortada y desenrollada para determinar la com-

petencia entre los epífitos ·(según OcHSNER). 

Lec. Lecanora subfusca, Phl. Phlyctis argena, Le. Lepraria 
glauca, Ra. Radula . complanata, Fru. Frullania dilatata, 
Me. Meti geria furcata, O.L. Orthotrichum lyellii, U. Ulota 
crispa; Dr. Drepanium filiforme, Is. lsothecium myurum, 
· Ho. Homalia trichomanoides, + escaso 

en la Glacierbay de Alaska. Durante este lapso de tiempo ganaron constante
mente terreno, sobre todo las especies formadoras de alfómbras, Dryas drum
mondii, Rhacomitrium canescens y Stereocaulon tomentosum. Su cobertura to
tal fue en 1916: 8,4%; en 1921: 21 ,6%; en 1929: 42,8%, y en 1935 : 64,4%. 

En estos desplazamientos de especies se pone más de manifiesto la evolu
'ción de la vegetación cuanto más acentuadamente intervenga la modificación de 
las condiciones externas. La prohibición absoluta del pastoreo, del fuego, de la 
tála y de la caza,. etc., determina, por ejemplo, una modificación radical. Las 
investigaciones en el Parque NaciÓnal Suizo, entre otras, dan información res
pecto a este punto (véase pág. 557). 

La competencia de las especies puede seguirse a través de las superficies 
permanentes de investigación utilizadas en el estudio del desarrollo de la vege
tación (Fig. 328). 

Los desplazamientos recíprocos entre las especies, en cuanto al terreno, hay 
que medirlos en pequeñas supe_!ficies de investigación; en las más extensas hay 
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Fws. 330 y 331. Superficie control de la competencia entre líquenes en una variante 
xérica del Pertusarietum corallinae (fragm.) en el Parque Nacional Suizo. (Foto En. FREY.) 
Rhizocarpon geographicum cubriendo 1/4 (todas las costras con p'equeñas grabaduras); 
Haematomma ventosum cubriendo 1/6 (muy claro arriba en los cuadros 2 y 3); Umbili-

caria cylindrica cubriendo 1/8 (centro), Lecanora sordida cubriendo 1/8. 
36 



que conformarse con la estima de la abundancia, grado de cobertura, sociabi
lidad y vitalidad de las distintas especies. Sobre superficies permanentes peque
ñas pueden realizarse recuentos de plántulas (Fig. 329). ÜCHSNER (1928) estu
dió la competencia entre los musgos corticícolas y líquenes determinando con 
exactitud a lo largo de años los desplazamientos de los contornos de las al
mohadillas y los talos mediante esquemas y calcos (Fig. 329). A veces pueden 
dar buenos resultados las fotografías, tal como las ha utilizado Eo. FREY en su 
estudio de la sucesión de líquenes (véase pág. 561). 

LüDI (1936} ha estudiado durante seis años, con cuadrados permanentes, 
la influencia de los más distintos tratamientos sobre la composición de especies 
de un césped de cervuno (Nardetum subalpinum?) en la Schinigeplatte en el 
Oberland bernés. 

Un abonado intenso provocaba el desarrollo de un prado denso y alto, mien
tras que un abonado calcáreo daba un césped bajo con muchas leguminosas. 
La siega no introducía ninguna modificación y si no se intervenía retrocedían 
Nardus y las especies acidófilas. 

De una investigación a largo plazo en un antiguo pastizal de Nardus en el 
Parque Nacional Suizo se desprende que este resultado no puede genernlizarse. 
Una vez cesó el pastoreo, se expandieron en veinte años sobre esta superficie 
Nardus y las especies acidófilas, como Senecio abrotanifolius y Antennaria dioeca, 
entre otros; mientras que disminuían Deschampsia caespitosa, Carex capillaris 
e Hippocrepis carnosa, entre otras especies neutro-basófilas. 

Modificaciones en el hábitat y en la vegetación. Seguramente ha observado 
todo el mundo cómo se extienden Lolium perenne, Plantago majar y Polygonum 
aviculare en los solares y caminos poco transitados. Si estos lugares · dejan de ser 
pisoteados, lo son en raras ocasiones, o bien son pisoteados intensamente, se 
retraerán estas especies. Su fuerza de competencia máxima se mueve dentro de 
unos límites muy estrechos y depende de la intensidad del pisoteo. 

Si el suelo sufre una transformación paulatina por enriquecimiento en humus 
o acidificación, las especies reaccionarán aquí también individualmente. Modifi
caciones apenas mensurables del grado de acidez de la solución del suelo pue
den favorecer a competidores aparentemente débiles, con repartición muy dis
persa, frente a los competidores dominantes. Debido a la capacidad de acidifi
cación de la vegetación puede suceder que una misma comunidad envenene su 
propio suelo (Erica carnea y Rhododendron hirsutum en el Mugo-Ericetum). 
Por ello, especies de otras asociaciones mejor adaptadas a las nuevas condicio
nes de la residencia ecológica, pueden expandirse y, por último, eliminar por 
completo la comunidad dominante. 

Puede servirnos de ejemplo la sucesión de comunidades que se da en el pe
dregal calcáreo de los Alpes centrales, bajo la influencia de la acidificación del 
suelo (véase pág. 563 y Fig. 332). 

Otros muchos ejemplos se citan en el capítulo acerca de la evolución de las 
comunidades. 

La sucesión de comunidades de los e_stadios iniciales se desarrolla muy rápi
damente en los cultivos abandonados, lugares ruderales y aluviones, donde se 
suceden frecuentemente varias comunidades de vida corta, sin que en principio 
puedan demostrarse modificaciones apreciables del suelo. 

La transformación de las comunidades de pastizales en las arbustivas es más 
lenta (ejemplo, Fig. 333). Los últimos estadios de la evolución conducen a una 
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larga lucha entre las comunidades. La superioridad numenca de los vástagos 
y unidades de diseminación de ciertas especies se ponen naturalmente de mani
fiesto, aquí también, aunque generalmente se trate menos de una consecuencia 
que de una causa de la transformación de la vegetación. La propia vegetación 
influye y modifica paso a paso los factores físico-químicos del hábitat. 

Fw. 332. Abajo, estadio inicial de Dryas octopetala sobre un suelo calcáreo bruto, que 
está siendo sustituido a medida que se enriquece en humus por un Rhododendro-Vaccinie

tum mugetosum sobre un depósito de humus mor ácido. Parque Nacional Suizo. 
(Foto Excurs. S.l.G.M.A.) 

Naturalmente, no podemos esperar una reacción verdaderamente colectiva de 
todas las especies de una asociación. Cada especie aislada posee una capacidad 
de reacción específica frente a cada modificación de lÓs factores, pero ~y aquí 
reside el momento sociológico- la capacidad de reacción varía según la comu
nidad, está influida por ella y orientada a unas vías determinadas. En último 
término decide la ley del mínimo. 

Si el factor luz sufre una modificación por la vegetación (aparición del es
trato arbóreo), desaparecerán primero algunas especies y luego otras. En Fin
landia, la primera que desaparece en una población mixta de plantas leñosas 
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planifolias y aciculifolias es Alnus incana. En cincuenta años queda ya retra
sada y adquiere una forma raquítica. Más tarde desaparecen Populus tremula 
y Betula. Al cabo de trescientos años sólo se encontraría, junto a pinos albares 
muy viejos, Picea abies y su nueva generación, mientras que el pino albar, bajo 
la sombra de picea, ya no se regenera (CAJANDER, 1926). 

En el capítulo dedicado a la sucesión se encuentran numerosos datos acerca 
de los desplazamientos de especies a lo largo del tiempo bajo las influencias de 
las modificaciones de hábitat y de la competencia (véase especialmente pág. 608). 

Igual que entre las plantas y comunidades superiores a lo largo de la aci
dificación del suelo (véase pág. 593), se comporta también la competencia de 
las comunidades de organismos inferiores. 

FIG. 333. Matorral de funiperus communis que recube progresivamente el Mesobrometum. 
(Foto TÜXEN.) 

DELITSCH (1943) subraya que la competencia es decisiva en 1i conservación 
de alimentos y estimulantes. 

La velocidad dé multiplicación de ciertos grupos bacterianos puede orien
tarse con las intervenciones apropiadas (acidificación, fermentación). Una pe
queña modificación del pH puede ya favorecer a un grupo de organismos y 
perjudicar a otro (Fig. 334). 

Valoración errónea del factor de competencia. Cuando un nuevo punto de 
vista importante se abre paso en la conciencia, es fácil que se sobrestime ini
cialmente su significación, lo que puede conducir a conclusiones falsas. Así, 
por ejemplo, se ha supuesto que la presencia de la mayoría de las plantas es 
bastante independiente del suelo y que depende de la competencia, de los com
petidores (WARMING-GRAEBNER, 1918, pág. 126; CAJANDER, 1926, pág. 168). 
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Se recuerda que en los jardines botánicos crecen unas junto a otras las plantas 
de los suelos y climas más variados. No obstante, lo que no se trata ni investiga 
es la cuestión de si estas especies tienen siempre una descendencia capaz de 
germinar y si se mantienen sin tener que volverlas a sembrar. Seguro que para 
muchas no es éste el caso. 

Además, se ha supuesto que ciertas especies se limitan, en general, a suelos 
determinados al entrar en competencia con otras; si sobre los suelos calcá
reos domina una, sobre las pizarras dominará la otra. Como prueba se citan, 
a partir de K. NAGELI, parejas de especies, como Achillea atrata y A. moschata, 
Rhododendron hirsutum y Rh. f errugineum. Frente a esto, hay que decir que 
A. atrata y Rh. hirsutum, marcadamente basófilas, no se desarrollan en absolu
to sobre suelos ácidos no calcáreos, mientras que A. moschata y Rh. ferrugineum , 
como especies acidófilas, no pasan a los suelos básicos ricos en cal. Las necesi
dades vitales de los dos pares de especies son tan distintas, que aquí ni siquiera 
puede considerarse la competencia. En las zonas de contacto se forman híbridos. 
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FIG. 334. Velocidad relativa de reproducción de bacterias acidificadores a dis·tintos valo
res de pH. La velocidad máxima de reproducción se ha tomado como 100 

(de DELITSCH, 1943). 

Curva 1: Bacterium aerogenes, en agua de levadura (según BAHRs); curvas 2-4: verdaderos 
bacterias del ácido láctico (según SVANBERG); curva 2: Streptococcus lactis, en suero sin 
lactato; curva 3: un bacilo de la leche en suero sin lactato: curva 4: Plocamobacterium 

delbrücki, en mosto de cerveza. 

Tan pronto el suelo calcáreo pierde sus carbonatos por depósito de humus 
bruto, lixiviación y acidificación, desaparecen Rhododendron hirsutum y Achil
lea atrata y más pronto o más tarde aparecen las otras dos sin competencia. 

Desgraciadamente, este error, corregido ya hace tiempo (véase BR.-BL., 1913, 
página 141), se encuentra aún como ejemplo en libros de texto (CLEMENTS , 
WEAVER y HANSON, 1929, pág. 7, entre otros) y se multiplica ocasionalmente 
con otros ejemplos igualmente insostenibles. 

Todos los procesos y modificaciones de la alfombra vegetal se basan, en 
último término, en manifestaciones de la competencia. Todas estas modificacio
nes las incluimos bajo el término de sindinámica. Actualmente, la sindinámica 
constituye una importante rama de la ciencia, que tratamos en el capítulo si
guiente (véase pág. 582). 

Competencia entre las raíces. Aunque hasta ahora se haya investigado pre
ferentemente la competencia aérea entre los vástagos, últimamente se está con
siderando cada vez más la no menos importante competencia entre las raíces, 
que es mucho más difícil de reconocer. 
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Para estudiarla y valorarla hay dos posibilidades. Se determinan la propor
ción de raíces de los distintos competidores (peso húmedo y peso seco), o bien 
se intenta deducir el comportamiento subterráneo a partir del aéreo. 

En silvicultura se elige la altura del árbol como valor característico de la 
competencia entre las raíces. LEIBUNDGUT y KREUTZER (1958) estudiaron la com
petencia de la picea (Picea abies), el pino albar (Pinus sÍlvestris) y el roble al
bar (Quercus robur), por el abedul (Betula pendula), el álamo temblón (Popu
lus tremula) y el aliso (Alnus incana). El tipo de competencia se investigó por se
parado como competencia por la luz y como competencia por la luz y entre las 
raíces (competencia total). 

De los resultados de estas investigaciones puede concluirse que la compe
tencia entre las raíces y por la luz determina un crecimiento menor en todas 
las comparaciones realizadas, aunque solamente el abedul manifieste una dis
minución significativa. Expresados en porcentajes, se obtuvieron los siguientes 
valores: 

T ABLA 73. Competencia entre las especies (según LEIBUNDGUT y KRUTZER, l. c.) 

Especie arbórea competidora 

Betula pendula . . . . . . . . . . . . . . . . . . . .. 
Alnus incana .. . 
Populus tremula ... ..... . ...... ···¡ 

Especie arbórea que se prueba 

Picea abies 

68,7% 
78,8% 
86,0% 

Pinus silvestris 

79,1% 
83,5% 
89,7% 

Quercus robur 

63 ,7% 
90,0% 
83,9% 

Por desgracia, las dificultades del método se oponen a una utilización gene
ral de esta determinación de la competencia. 

En agricultura puede calcularse aproximadamente la importancia de la com
petencia entre las raíces, por el peso de los órganos subterráneos de las espe
cies más importantes. 

Sin embargo, la cifra absoluta en esta comparación no da tampoco ningún 
cuadro totalmente exacto de la competencia; siempre hay que tener en cuenta 
también la forma vital y el desarrollo de los competidores. 

Aquí hay que dar una especial importancia al desarrollo morfológico de las 
partes vegetales subterráneas. Debe utilizarse en este sentido la distribución de 
formas vitales de RAuNKIAER, tal como ha intentado JANO (1962) en la vegeta
ción de . las dunas en el Japón. Según él, el espectro de formas vitales se puede 
completar en cuatro aspectos: profundidad, morfología, área y expansión vege
tativa de la raíz. Esto conduce a la diferenciación de los siguientes tipos de 
raíces en las dunas de arena del Japón (Fig. 335). 

Un tratamiento semejante de los tipos de raíces es de importancia estimable 
para las comunidades de malas hierbas; tal como lo muestra el siguiente ejemplo. 

La asociación de Diplotaxis erucoides juega un papel importante en la zona 
de viñedos del sur de Francia. Según el comportamiento de las raíces de sus 
acompañantes pueden diferenciarse subunidades que afectan de distinto modo 
a la vid; la más temible es sobre todo una variante de Cynodon dactylon. 

Una superficie de un metro cuadrado de esta variante en . Montpellier estaba 
densamente cubierta en primavera por . Bromus madritensis y Stellaria media; 
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se veían las primeras puntas de los tallos de Cynodon. El levantamiento de la 
superficie de suelo, hasta 20 cm de profundidad, contenía las siguientes masas 
de raíces: 

Cynodon dactylon . . . . . . . . . . . . . . . . .. 
Bromus madritensis . . . . . . . . . . . . . .. 
Stellaria media . . . . . . . . . . . . . . . . . . . .. 

Peso húmedo 
(gramos) 

2080 
3,2 
0,4 

Peso seco 
(gramos) 

440 
0,4 

A lo largo de la primavera y del verano crecen terófitos de tallo alto y fuer
te entre Cynodon, pero el geófito rizomatoso muy activo, y el que más se ex-

4 

Fm. 335. Tipos morfológicos de raíces de las plantas japonesas de las dunas (JANO, 1962). 

1 Monopódica, raíz axonomorfa primaria, 2 Igual, pero con raíces laterales, 3 Raíz prin
cipal no desarrollada, con muchas laterales y adventicias, 4 Muchas raíces, muy fasciculadas, 

5, 6 Raíces fasciculadas. 

tiende vegetativamente, aunque no aparezca por encima de la superficie, sobre
pasa con mucho a todas las especies en cuanto a espacio total oéupado y des
arrollo. 

Han sido muy estudiadas las raíces de las comunidades vegetales naturales 
del sur de Rusia, donde los suelos chernozem sin esqueleto facilitan el levan
tamiento del suelo y permiten el estudio de perfiles del suelo de más de un 
metro de profundidad. 

SALYT (1950, 1960) ha calculado y representado parcialmente en gráficas, 
en un trabajo extremadamente pesado y minucioso, la longitud, la masa y tam
bién la superficie de las raíces de las plantas de las más diversas asociaciones 
forestales, esteparias o de prados (Fig. 336). Las raíces fibrosas de algunas 
plantas herbáceas (Euphorbia seguieriana, Eryngium campestre) alcanzan en el 
chernozem hasta profundidades de 2,40 a 2,60 m (véase también pág. 59) . 

Junto a la competencia entre las raíces por el espacio, no hay que olvidar 
la influencia de los hongos del suelo y las excreciones tóxicas de las raíces. Las 

567 



plantas pueden actuar sobre sus competidores favoreciéndolos o perjudicándo
los, y no se excluye que estas manifestaciones interve~gan también en la forma
ción de las comunidades vegetales. KNAPP (1953) da algunos ejemplos en este 
sentido. Subraya que en la mezcla de especies se impide una utilización unila
teral de determinados nutrientes del suelo, lo mismo que una acumulación ex
cesiva de excreciones inhibidoras y tóxicas, de modo que se mantiene así una 
vitalidad persistente de las plantas. Entre los microorganismos fúngicos del suelo 
se establece una lucha encarnizada por los nutrientes que se encuentran en con
centración mínima, tal como han indicado GA.uMANN y JAAG (1950), entre otros. 
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Fw. 336. Distribución de la masa de raíces según 
los horizontes del suelo sobre 1 m2 en la asociación 
Artemisia taurica, junto al mar de Azov (según 

SALYT, 1950). 

1 Masa aérea viva, 2 Bulbos de Poa bulbosa, 3 Res
tos vegetales muertos, 4 Raíces finas, 5 Raíces 

principales . 

Alelopatía. Según MoLrscH (1937, 1953), se entiende bajo este término a la 
Ínfluencia recíproca entre plantas superiores, en las que productos metabólicos 
de acción más o menos específica pueden actuar favoreciendo o inhibiendo el 
desarrollo de otras plantas. Aquí se incluye también el comportamiento antagó
nico de ciertas especies, cuya simple presencia puede dificultar intensamente la 
germinación de otras plantas (Artemisia, Agropyron, Hieracium pilosella, entre 
otras). GUYOT (1951) y BECKER y GUYOT (1951) se han ocupado intensamente 
de este aspecto. Según GuYOT (191), las semillas de lino no germinan en pre~ 
sencia de .Solidago virgaurea, lo hacen muy débilmente en presencia de Hiera
eizún umbellatum y tan sólo en un 30% con H. vulgatum. VARMA (1938), 
FROSCHEL y FUNKE (1939), FUNKE (1943) y GoLOMJODOWA (1952) estudian la 
toxicidad de las excreciones de las raíces. 

GUYOT (l. c.) atribuye la menor capacidad germinativa de las semillas rega
das con extractos fluidos de raíces de Hieracium pilosella, Crepis foetida y otras 
plantas, al efecto tóxico del fluido. El efecto tóxico de las secreciones de la raíz 
de H ieracium -pilo sella debe tener como consecuencia la muerte de complejos de 
vegetación completos. 

WATT (1962) ha estudiado las relaciones entre Hieracium pilosella, Festuca 
ovina y Koeleria gracilis, su vida conjunta en cuadrados de investigación per
manentes durante varios años (de 1936 a 1960} y el retroceso temporal de 
Hieracium pilosella en el Xerobrometum de Inglaterra. A pesar de ocasionales 
predominios de H ieracium, F estuca ovina ocupaba el mismo espacio que al prin
cipio, después de observaciones durante veinticuatro años. 

Observaciones realizadas durante un decenio en dos cuadrados permanentes 
del piso subalpino en el Parque Nacional Suizo, no ponen tampoco de mani
fiesto influencias perjudiciales o muerte de plantas, que pudieran deberse a las 
secreciones de las raíces de Hieracium pilosella. En una de las superficies Hie
racium pilosella bajó de 4.4 (cifras de abundancia y sociabilidad) hasta 3.2, 
mientras que Nardus stricta aumentó simultáneamente de 1.2 a 2.2. En una se-
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gunda superficie, Nardus aumentó en diez años de 2:2 a 3.2, mientras que la 
cobertura de Hieracium pilosella (2.2) se mantuvo invariable. Estos pequeños 
desplazamientos del equilibrio deben deberse a modificaciones naturales del des
arrollo de las especies debidas a la edad, tal como ha demostrado KERSHAW 
(1962) para Carex bigelowii y Festuca rubra en la landa de Rhacomitrium de 
Islandia. 

La ausencia de plantas anuales en la alianza Rosmarino-Ericion del sur de 
Francia, se debe igualmente a motivos edáficos, tal como dificultades en la ger
minación en suelos margosos enlodados (véase pág. 505), y no, como DE
LEUIL (1951) pensaba, a secreciones tóxicas de las raíces de las especies carac
terísticas (Erica multiflora, Lithospermum fruticosum, Helianthemum lavandu
laefolium, Globularia alypum, Staehelina dubia, Linum glandulosum y Rosfnari
nus officinalis). 

GRÜMMER (1956) ha recopilado toda la múltiple bibliografía referente a la 
alelopatía. Llega a la conclusión de que todos los datos aportados respecto a la 
fatiga del suelo o a la «teoría de las toxinas» pueden tener otro significado. 

Lo que es seguro, es que no ha podido demostrarse con certeza una influen
cia significativa por toxinas segregadas, ni en la vegetación natural, ni en la 
poco alterada por el hombre. 

Las dificultades que se oponen a la estima de la competencia entre las raí
ces, se ven aumentadas por la actividad bacteriana y fúngica en la rizosfera 
(véanse GA.UMANN y JAAG, 1950), por la respiración de las raíces, por las secre
ciones específicas de las raíces , por las sustancias pectínicas procedentes de la 
cubierta mucilaginosa de las raíces, por la absorción desigual de iones salinos 
nutritivos (DÜGGELI, 1933), por la fauna edáfica y por la disolución de ra
dioisótopos, etc. 

Giberelina. Las acciones de las auxinas y los fenómenos desencadenados por 
un hongo inferior (Gibberella fujikuroi), bien conocidos tan sólo a partir del 
último decenio, pertenecen también a las influencias recíprocas entre las plantas. 
La giberelina, como sustancia orgánica activa provoca en algunas plantas la ace
leración de la germinación, el crecimiento y la floración. 

Tal como señala KNAPP (1962, pág. 201), esta influencia puede deberse tan
to a modificaciones del microclima o del contenido en nutrientes del suelo y 
oligoelementos a través de plantas vecinas, como a secreción y lavado de com
puestos orgánicos activos en pequeñísimas cantidades, procedentes de hojas y 
raíces. La giberelina desencadena tanto efectos favorecedores como inhibidores, 
y actúa, aparentemente, sobre la vida en común de las plantas. El fotoperiodis
mo está también influido por la giberelina. Favorece la vernalización de ciertas 
especies por acción del frío, esto es, el crecimiento y la facilidad de floración 
(CHOUARD, 1962, pág. 59; BIRECKA, 1962). . 

De la recopilación de los resultados actuales, realizada por BIRECKA (l. c.) 
y BIRECKA y ZEBROWSKA (1962), se desprende hasta donde son divergentes los 
puntos de vista acerca del grado de acción de las giberelinas. Aún no sabemos 
actualmente si esta sustancia activa puede intervenir en la vida social de las 
plantas y, caso de hacerlo, de qué modo. 

Radiactividad y vegetación. Un campo aún casi sm estudiar es el del sig~ 
nificado de la radiactividad para la vegetación. En los EE.UU. se han iniciado 
estos estudios con la asimilación de radionucleótidos por ciertas plantas y masas 
vegetales. 
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Los resultados con el estroncio (Sr90
) parecen los más significativos. En el 

curso del período de vegetación de 1960 resultó una asimilación de Sr90 cinco 
veces superior, calculada por metro cuadrado de vegetación (AuERBACH y co
laboradores, 1961). 

Influencias del macroclima sobre la vida en común. Son difíciles de estimar 
las influencias del macroclima en la vida social de las plantas y su comporta
miento recíproco, aunque sólo sea porque los resultados de los experimentos y 
las observaciones se ponen de manifiesto a lo largo del tiempo y, además, por
que están influidos por múltiples factores secundarios. 

Las observaciones realizadas bajo condiciones externas extremas acerca del 
comportamiento de las especies y las comunidades a lo largo de períodos extra
ordinariamente fríos, secos, lluviosos o ricos en nevadas, son las que se adap
tan mejor a consideraciones de este tipo. 

Acción de las heladas. Los meses de febrero de 1929 y 1956 fueron muy 
apropiados para determinar la verdadera capacidad de resistencia de las partes 
vegetales asimiladoras frente a la congelación. Muchos investigadores se han 
ocupado de la reacción de las plantas frente a temperaturas extremas, como las 
que se presentan tan sólo una o dos veces por siglo. 

LAUNRENT (1930), A. y 0. DE BOLOS (1956), R. y R. MüLINIER (1956), BER
NER (1956), FERRÉ (1957) y M. WRABER (1957) informan de los daños provo
cados por la helada en las plantas y las asociaciones mediterráneas. Las heladas 
de 1929 y 1956 fueron catastróficas para los árboles de cultivo. Cientos de mi
les de laureles y olivos murieron o perdieron las hojas y las ramas. En los años 
siguientes, sólo pudieron recuperarse muy difícilmente y tan sólo en parte. 

Anagyris foetida, Pistacia lentiscus y Cneorum tricoccum sufrieron mucho 
en algunos lugares de la garriga de Montpellier en 1956. En Quercus coccifera 
sólo las ramas jóvenes presentaron daños por la helada; Quercus ilex mostró 
muy pocos, o ningún daño por el frío. La temperatura mínima osciló durante 
varias noches alrededor de los -12º a -14 ºC. 

Las especies del Crithmo·Staticetum de las rocas costeras de la Costa Azul 
fueron las que más sufrieron en Provenza. Las partes aéreas de las especies 
características de la asociación, Lotus cytisoides y Senecio crassifolius, y tam
bién Crithmum maritimum y Asteriscus maritimus, muy frecuentes, murieron; 
las pérdidas de Limonium minutum fueron del 90% (MOLINIER). La tempera
tura mínima absoluta fue de -13,3 º el 10 de febrero. 

El bosque climácico del Quercetum galloprovinciale casi no sufrió en toda la 
región entre la Costa Azul y Cataluña, mientras que no fueron raros los daños 
por el frío en arbustos del sotobosque que crecían aisladamente. Tal como cabe 
esperar, las plantas leñosas de distribución meridional estuvieron más afectadas 
por el frío en su límite septentrional; las consecuencias de las influencias cli
máticas extremas son en general más claras en los límites del área de distribu
ción, sobre todo si condiciones anormales se extienden a lo largo de mucho 
tiempo, o si se repiten frecuentemente. 

En el interior de las poblaciones del Quercetum ilicis galloprovinciale no 
debió bajar la mínima en 1956 de 6 a 7°, por lo que la asimilación no sufrió 
ninguna interrupción, ya que Quercus ilex todavía asimila a esta temperatura 
(PISEK y REHNER, 1958). 

Los valores extremos anteriores se superaron el 13 de febrero de 1929 en 
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Provenza. Marsella registró -14,3º con un viento huracanado, y la posada de 
la Ste. Baume registró -17º durante el día y -19º durante la noche. 

Los daños sobre la vegetación fueron considerables. Incluso Quercus ilex 
sufrió mucho, aunque se recuperó; las ramas jóvenes de Quercus coccifera, 
Pistacia lentiscus, Rhamnus alaternus, Smilax aspera y sobre todo Ulex parvi
f lorus se congelaron. Los arbustos volvieron a retoñar más tarde, con excepción 
de muchos ejemplares de Ulex (LAURENT, l. c.). La sensibilidad de Ulex frente 
a la helada puede considerarse como una señal del origen atlántico del género. 

Fm. 337. Distribución de las mínimas absolutas en febrero de 1956 (según F ERRÉ, 1957). 

.... ·. -5º -·-·-·--10º --- - --15º ----20º 

Bajo la influencia atlántica en la costa occidental francesa los daños en 1956 
no fueron muy superiores a los de la región mediterránea. Quercus ilex sobre
vivió a febrero incluso en Montauban y, cultivado, en Toulouse (véase Fig. 337). 

Quercus ilex se mantuvo intacto en el litoral atlántico; allí tampoco sufrió 
casi nada Rhamnus alaternus (RUFFIER-LANCHE, 1958). 

Igual que las temperturas bajas, una cobertura excesiva de nieve puede ser 
también perjudicial para la vegetación y determinar el diferente desarrollo de 
1as especies. Una cubierta moderada de nieve es imprescindible para la hiver
nación sin daños en algunas comunidades. 

Las condiciones de competencia y de la residencia ecológica de las especies 
y comunidades, dependientes de la cubierta de -nieve, se han estudiado desde 
hace mucho tiempo en los países nórdicos, especialmente en Finlandia, y en los 
Alpes. 
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Cobertura por la nieve. El suelo de los Alpes no está casi nunca helado 
bajo una capa de nieve de 1 ó 2 m de espesor, por lo que muchas especies si
guen creciendo bajo la nieve y algunas incluso producen yemas florales. Solda
nella alpina y S. pulsilla estaban en floración cuando se encontraron bajo una 
capa de nieve de 0,5 m de grosor; igualmente Crocus vernus, Scilla bifolia y 
Saxífraga oppositifolia (BR.-BL., 1913) y en Europa oriental Scilla sibirica (KEL
LER, 1927) . Las especies siguientes presentaron nomofilos verdes y turgentes 
el 22 de enero de 1904 en el Malixeralp, junto a Chur (1700 a 1800 m), bajo 
50 a 120 cm de nieve (suelo húmedo, no helado, temperatura Oº, temperatura 
atmosférica 12 ºC): Luzula multiflora, Potentilla aurea, Sieversia montana, Tri-

2640/n. 

Dirección - :.o. ' ---

o"o~º~ Curvv/ctu m lypicum 

~ Efynetvm 

1,~~t/!H~'.'.: Ventisquero 

Q Curvul ef um elynefosum 

J'·/·.=:--1 Suelo desnudado 

FIG. 338. Alternancia, debida al viento y la nieve, entre Elynetum, Curvuletum elyneto
sum, Curvuletum typicum y ventisquero de Ligusticum en el Murterjoch, 2600 m 

(de BR.-BL. y JENNY, 1926). 

folium thalii, Pyrola minar, Vaccinium myrtillus, Soldanella alpina, Gentiana 
kochiana, Ajuga pyramidalis, Galium pumilum, Homogyne alpina y Hieracium 
alpinum. 

El microclima de las comunidades de los ventisqueros es equilibrado y cons
tante; las oscilaciones anuales son muy pequeñas gracias a la capa invernal de 
nieve. 

Innivación y comunidades vegetales. En las regiones con nieves abundan
tes pueden distribuirse las comunidades según su comportamiento con respecto a 
la capa de_ nieve como factor del hábitat. Unas de ellas (quionófilas) necesitan la 
protección de la nieve y sólo se desarrollan cuando han estado bajo una capa 
de nieve considerable en invierno durante bastante tiempo; otras huyen de la 
nieve (quionófobas), y no soportan una innivación larga. Ninguna comunidad 
tiene un comportamiento indiferente frente a la cubierta de nieve, y muy pocas 
especies se desarrollan tanto en los hábitats que no tienen nunca nieve, como 
en los hábitats con largas épocas de innivación. 
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La quionofobia y la quionofilia se basan principalmente en la mayor o menor 
capacidad de resistencia de las comunidades frente a la helada y a la desecación 
invernal en los suelos helados, y también en el caso de la quionofilia, en la 
capacidad de continuar el desarrollo en ausencia casi total de luz bajo la capa 
de nieve, y de alcanzar la floración y la fructificación en pocas semanas, des
pués de la fusión de la nieve. 

GRrscH (1907) ha investigado el efecto perjudicial de la ausencia artificial 
de nieve sobre la vegetación de un prado de Trisetum flavescens a 1240 m s.n.m., 
normalmente cubierto durante varios meses por la nieve. La zona mantenida 

FIG. 339. Facies de Ligusticum mutellina del ventisquero de Salix herbacea en el Tatra, 
1960 m. Se reconocen: Salix herbacea, Ligusticum mutellina y Soldanella carpatica. 

(Foto A. ZLATNIK.) 

artificialmente sin nieve mostró no sólo una rápida alteración en las relaciones 
cuantitativas de las especies, sino que en ella la producción fue también signi
ficativamente inferior. El número de plántulas el 22 de mayo fue sólo de 17 por 
pie cuadrado en la zona sin nieve, frente a 104 de la zona limítrofe cubierta 
durante largo tiempo por la nieve. 

Como las semillas de las plantas alpinas germinan ya parcialmente a finales 
de otoño y durante el invierno, y como muchas especies invernan con brotes 
verdes, sin un reposo invernal autónomo, o bien se inducen fácilmente a reto
ñar (véanse BR.-BL. , 1913, pág. 45 a 52; RüBEL, 1925), la importancia de la 
nieve en los altos Alpes como protectora frente al frío es evidente. 

Comunidades de ventisqueros. Las comunidades de ventisqueros de las mon
tañas de la Europa media y meridional, desde el Rilo Dagh hasta los Pirineos, 
se ordenan en tres alianzas : 
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El Arabidion coeruleae, ventisqueros de suelos ricos en cal, una comunidad 
marcadamente basófila; 

el Androsacion alpinae, sobre pedregales meteorizados pobres en cal (pH 6,4 
a 4,7), una comunidad acidófila del pedregaJ grosero moderadamente húmedo; 

el Salicion herbaceae, sobre pedregal fino pobre en cal, limo de glaciar y 
suelo húmico constantemente húmedo con una podsolización inicial (pH 6,5 
a 4,6), igualmente acidófilo (Fig. 339). ' 

Están abundantemente representadas y cubren grandes superficies en algu
nos puntos de los Alpes, mientras que en los Pirineos están muy poco represen
tados y son más pobres en especies, de modo que dan la impresión de ser co
munidades relictuales. La mayoría de las especies son de origen nórdico en estas 

FIG. 340. Toposecuencia de las asociac10nes según la duración de la cobertura por la 
nieve en el Minorjoch, Bernina, 2450 m, en exposición NW. a, cobertura invernal de nieve; 
b, restos de nieve el 21 de julio de 1927. 1 Polytrichetum sexangularis, 2 Facies normal 
del Salicetum herbaceae, 3 Variante de Gnaphalium supinum, 4 Variante de Ligusticum 

mutellina del Salicetum herbaceae, 5 Caricetum curvulae. 

comunidades, como en las de ventisqueros de las demás montañas de la Europa 
media y meridional. El espectro geográfico de la asociación basado en el número 
de especies da un 61 % de especies nórdicas y sólo un 6 % de especies endémicas 
en los Pirineos. 

La proporción de especies nórdicas se manifiesta mucho más claramente aún 
cuando el espectro se refiere al grado de cobertura de las especies. 

NoRDHAGEN (1936) distingue en la alta montaña escandinava las siguientes 
cuatro alianzas de ventisqueros: 

l. Alianza del Nardo-Caricion rigidae, relativamente pronto sin nieve. 
2. Cryptogrammo-Athyrion alpestris, afín a las comunidades megafórbicas 

medio.europeas del Adenostylion, donde pueden llegar también a predominar he
lechos, y quizá incluible en esta última alianza. 

3. Ranunculo-Oxyrion, cercano al Androsacion alpinae alpino. 
4. Cassiopo-Salicion herbaceae, mucho tiempo cubierto por la nieve, con 

un estrato de musgos y hepáticas, alianza paralela al Salicion herbaceae alpino. 
Según KALLIOLA (1939), las comunidades de esta alianza llegan en el norte de 
Finlandia hasta los últimos confines de la vida. 
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Du RrnTz (1942) y GJAEREVOLL (1949) añaden una nueva alianza, el Poly
trichion norvegici, que está compuesta exclusivamente por criptógamas. 

El pH del suelo de las comunidades puras de musgos de ventisqueros, del 
orden Salicetalia herbaceae, oscilaba entre 3,6 y 4,7 en Escandinavia, entre 4,6 
y 6,5 en los Alpes y entre 4,1 y 7 en los Pirineos (Polytrichetum sexangularis). 
Estas oscilaciones en el grado de acidez son de mucho menor importancia como 
factores del hábitat, comparadas con la duración de la nieve. 

NüRDHAGEN introduce el concepto de «hidrófilo temporario» para las comu
nidades de ventisquero, que están mucho tiempo bajo la capa de nieve; durante 
el prolongado período de fusión de la nieve, la residencia está siempre inundada 

FIG. 341. Perfil de gley nival bajo un Poly
trichetum sexangularis en los Pirineos orien

tales, 2200 m (de BR.-BL., 1948). 

de agua y el suelo encharcado, mientras que después de desaparecer la nieve 
puede secarse intensamente. La mayoría de las asociaciones de ventisqueros 
hidrófilos temporarios, sobre suelos ácidos pobres en cal, pertenecen al orden 
Salicetalia herbaceae extendido en las montañas medioeuropeas y nórdicas. 

La larga humectación del suelo conduce en el perfil del suelo a la forma
ción de un horizonte gley marmorizado (Fig. 341). 

Este gley nival se caracteriza por manchas de hierro de color rojo herrum
bre, abundantes y diminutas (hasta 0,5 cm de ancho); en los Pirineos orienta
les, sobre granito, tiene una reacción débilmente alcalina (pH 7,1). Las raíces 
de las plantas no sobrepasan el horizonte gley. Después de secarse el suelo des
aparecen las manchas de herrumbre, como consecuencia de la reducción del 
Fe2Ü3. 

Naturalmente, puede suceder también que complejos de vegetación comple
tos estén durante uno, o incluso dos veranos, cubiertos por la nieve, o que ésta 
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desaparezca muy tarde, por lo que se presenten desplazamientos en el área de 
contacto de las comunidades. Después de dos inviernos con nieves muy abun
dantes pudo apreciarse en los Pirineos orientales una clara extensión del Sali
cion herbaceae a costa de la alianza del N ardion. Sobre los restos muertos de 
Nardus stricta, Agrostis rupestris, Carex pyrenaica~ Trifolium alpinum, etc., se 
habían implantado numerosas especies del Salicion herbaceae, como Sagina sa
ginoides, Cardamine alpina y Sibbaldia procumbens (BR.-BL., 1948). 

OswALD HEER (1837} denominó ya simplemente «Schneetalchen» (pequeños 
ventisqueros) a las comunidádés del Salicion herbaceae alpino. 

. . 

flT:T!!JJm. a Polytrichetum sexangu/a-
~ ª ris (Duración de la nieve 
~ b de 81/2 meses a 9'h). 
~ b Salicetum herbaceae (Pu-
~ e ración de la nieve 
~ d de _8 meses · a 9_, 
~ e Facies de Gnaphal1Um 
~ e supinom (Duración de la 
-- nieve de 8 meses a 9). 
d Ourvuletum (Duración de la nieve 

· de 7 meses a 8) , 
e e Loiseleurietum cetradeto: · ·~ (siem
. pre sin nieve) 

FIG. 342. Ordenación topográfica de algunas asocia
ciones con distintas coberturas de nieve en el Alp 
Farur, Grisones, 2350 'm (según BR.-BL. y J ENNY, 1926). 

La alianza se divide en varias asociaciones y muchas subunidades, que pre
sentan distintas necesidades respecto a la duración de la época de vegetación, sin 
nieve (Fig: 342). El Salicetum herbaceae necesita una época sin nieve de dos y 
medió a cuatro meses. El Polytrichetum sexangultiris, una comunidad de musgos 
y hepáticas, necesita sólo de uno y medio a tres meses, pero puede permanecer 
excepcionalmente hasta más de un año bajo la nieve (Fig. 343). 

Anthelia juratzkana, Gymnomitrium varians, Dicranum falcatum y Pohlia 
commutata son los primeros colonizadores en los estadios iniciales de la asocia
ción sobre suelos brutos. En sus almohadillas se implanta fácilmente Polytri
chum sexangulare, que puede llegar a predominar posteriormente. Las asocia-
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ciones pirenaicas vicariantes de la alianza coinciden ampliamente con las alpi, 
nas (véase BR.-BL., 1948). 

Los pioneros de las asociaciones de ventisqueros . en . localidades nivales se 
han adaptado de múltiples maneras al corto período de vegetación y por ello 
representan también · una comunidad vital ecológicamente muy bien delimitada. 

FIG. 343. Comunidad permanente de ventisquero (Polytrichetum· se!Carígularis) en _ el Val 
Minor, Bernina. (Foto KLIKA, Excurs. S.l.G.M.A.) . 

Las principales adaptaciones son: 

1. Extensa preparación y desarrollo de las yemas florales y foliares bi;ijo la capa 
de nieve. Todos los musgos y la mayoría de las fanerógamas 1 invernan '.con br.otes 
verdes por debajo de la nieve. .. . .. . · .. _ _ 

2. Reproducción vegetativa por estolones (en Luzula spadicea, Salix herbacea, 
Arenaria biflora, Cerastium cerastoides, Alchemilla pentaphylleá ·y Veron~ca alpina) . 

3. Crecimiento cespitoso denso o fasciculado con capacidad de expansión pe-
riférica. No hay plantas anuales. ·- · · 

4. Gran limitación de la esfera vegetativa. Las plantas de los ventisqueros son 
los pigmeos de la flora alpina. La formación accesoria de yemas · foliares está 
reprimida y la energía de reproducción utilizada al máximo; sobre un tallo muy 
pequeño se encuentra el primordio floral. Cardamine alpina, Ranunculus pygmaeus, 
Soldanella pusilla, S. minima y Gnaphalium supinum son los representantes. más 
pequeños de sus géneros. 

5. Desarrollo muy rápido después de la fusión de la nieve y pronta madura
ción de la semilla. En pocas semanas se cierra el ciclo vital desde la yema a la 
formación de las semillas. 

El Salicion herbaceae se caracteriza por una serie bien marcada de especiés 
características, cuyo óptimo vital cae dentro del marco de la comunidad. Car-

1 Arenaria biflora, Cerastium cerastoides, Cardamine alpina, Soldanella spec., Gnapha
lium supinum, etc. 
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damine alpine, Arenaría biflora, Alchemilla pentaphyllea y Soldanella pusilla 
son paleoendemismos del sistema alpino medioeuropeo. 

Las comunidades de líquenes son también muy sensibles a la innivación. 
Mientras que la asociación de Umbilicaria cylindrica ocupa prominencias casi 
siempre sin nieve en invierno (ED. FREY, 1923), el Anthelietum y el Solorinion 
croceae se mantienen en los ventisqueros . 

E. PoRSILD (1957) diferencia en el Artico una vegetación de «snowpatch» 
y otra de «snowbed». La última, equivalente a la de los ventisqueros de las mon
tañas medioeuropeas, necesita una innivación profunda durante largo tiempo, 
que sólo es soportada por pocas plantas, especialmente adaptadas y de repro
ducción vegetativa en general. La flora de «snowpatch» (mancha de nieve) bajo 
una cubierta de nieve de poco grosor y que se funde rápidamente, se compone 
principalmente de sauces, abedules rastreros y landas. Esta distribución de 
la vegetación permite a los ingenieros de caminos leer en la cubierta vegetal la 
altura de la nieve esperada en invierno. 

En las tierras altas del norte de Escocia se implanta un pastizal de Des
champsia flexuosa y Carex bigelowii bajo una profunda cubierta de nieve en las 
laderas este· y norte, mientras que la comunidad de hepáticas y Salix herbacea 
prefiere una cubierta de nieve poco gruesa (INGRAM, 1958). 

Comunidades forestales e innivación. En las regiones forestales de la zona 
subártica y en el piso subalpino de los Alpes y montañas medias puede demos
trarse igualmente por todas partes la influencia sobre la vegetación de la cubier
ta de nieve. Grandes masas de nieve, pero que no se funden demasiado tarde, 
favorecen el desarrollo de los pastizales con arbustos y de las poblaciones de 
aliso alpino, del Rhododendro-Vaccinion y de los herbazales megafórbicos de 
Adenostyles, Cicerbita alpina, Cirsium spinosissimum, etc. (Fig. 344). En todas 
las montañas de la zona templada con abundantes nevadas se llega al estable
cimiento de herbazales megafórbicos de este tipo. 

El sotobosque y la cubierta del suelo del bosque reciben cantidades muy 
variables de nieve, según cual sea el estrato arbóreo, ya que las copas de los 
árboles retienen la nieve con distinta intensidad. Según BüHLER (1918), la picea 
retiene por término medio de un 55 a un 80% de la nieve en su copa y el haya 
tan sólo del 10 al 15 % ; el monte bajo de quince años de Carpinus, Corylus, etc., 
tan sólo el 3 % . Por tanto, en el monte bajo y en el matorral hay que esperar la 
mayor influencia del factor nieve sobre el estrato más cercano al suelo. 

En los bosques bajos de Pinus mugo y Erica carnea (Mugo-Ericetum) de las 
montañas calcáreas entre el Inn y el Adigio pueden diferenciarse varias sub
asociaciones dependientes de la cobertura de la nieve: 

l. El Mugo-Ericetum cladonietosum con un sotobosque exuberante de líquenes 
dendroides (cubierta máxima de nieve unos 7 meses), en las umbrías y en las con
cavidades conocidas con el nombre de «Schneefüngen». Las especies de mayor co
bertura son Cladonia alpestris, C. rangiferina, C. silvatica y Cetraria islandica, con 
V accinium uliginosum. 

2. El Mugo-Ericetum hylocomietosum rico en musgos con una cobertura breve 
de nieve, de 1 a 3 semanas más corta. Generalmente dominan Hylocomium proli
ferum, H. triquetrum, Pleurozium schreberi con Vaccinium myrtillus y Erica carnea. 

3. El Mugo-Ericetum caricetosum humilis. Duración de la nieve de 5 1/2 a 6 
meses. Predominan Erica, Polygala chamaebuxus, Vaccinium vitis-idaea y acompa
ñantes termófilos; musgos y líquenes pierden importancia. 
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Naturalmente, estas subasociaciones no son sólo dependientes de la duración 
de la innivación, aunque sí sea éste uno de los factores decisivos. 

En algunos bosques puede leerse en Jos troncos de Jos árboles, por Ja dis
tribución de los líquenes, la altura de la nieve en invierno. Un indicador espe
cialmente bueno de la altura de la nieve es Parmelia olivacea, que cubre en la 
región de Sylene los troncos de abedul hasta la superficie de la nieve, y que 

FIG. 344. Alnetum viridis con Adenostyles alliariae, Achillea macrophylla, etc., en 
St. Antünien, Alpes Grisones. (Foto AuER.) 

no se presenta por debajo de ella. La deficiencia de luz es lo que determina pro
bablemente que la especie se mantenga alejada de la parte del tronco cubierta 
por la nieve (NORDHAGEN, 1927). 

De un modo semejante puede utilizarse el Parmeliopsidetum ambiguae, con 
Parmeliopsis ambigua, P. hyperopta, P. aleurites y Biatora pullata como indi
cador del nivel de la nieve, ya que recubre la base de los troncos y desaparece 
por encima de la capa de nieve (KLEMENT, 1959). 

La subasociación del Lycopodio-Mugetum investigada por J. L. RrcHARD, 
que recube al pie norte una hondonada rocosa a 1190 m, ·constituye un raro 
ejemplo de una inversión particular de la vegetación en el piso subalpino del 
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Jura occidental, provocada por la acumulación de nieve. Se trata de una po
blación de picea de más de cien años y que no supera los 1 ó 2 m de altura; 
no queda sin nieve hasta finales de mayo e incluye a una serie de especies alpi
nas, como Dryas octopetala, Arctostaphylos alpina, Lycopodium selago, Carex 
sempervirens, Hutchinsia alpina y Soldanella alpina, junto a una vegetación 
arbustiva densa de carácter subalpino con Rhododendron ferrugineum, Sorbus 
chamaemespilus, Salix appendiculata, Empetrum hermaphroditum y Vaccinium 
uliginosum. La misma comunidad había ya sido observada en el Jura meridio
nal por MooR y ScHWARZ en 1957. 

El suelo de esta comunidad, muy localizada, permanece en determinados 
años continuamente congelado, y la cubierta de nieve invernal es todavía de 
1,5 m en abril. Incluso a mediados de julio la temperatura del suelo en el ho
rizonte C, de 130 a 160 cm de profundidad, está algo por debajo de Oº. 

En esto se basa la severa selección de especies y la eliminación de la mayo
ría de las especies normales a estas altitudes. 

Efecto de la sequía. Lo mismo que los años excesivamente fríos, con nieve 
abundante y húmedos, los años extraordinariamente secos son perjudiciales para 
comunidades enteras, mientras que favorecen a otras. 

Una extraordinaria sequía durante varios años tuvo como consecuencia la 
muerte de muchos árboles en la región de contacto entre la clímax forestal y 
la de estepa herbácea en el oeste americano medio (ALBERTSON y WEAVER, 1945). 
La causa principal fue la falta de agua utilizable, unida a una humedad atmos
férica baja, evaporación elevada y vientos secos. Muchas especies fueron incapa
ces de adaptarse a las nuevas condiciones del hábitat. Las plantas debilitadas 
mostraron siempre ser más susceptibles a las enfermedades parasitarias. 

En la verdadera región de la pradera murió en el año de sequía de 1934 en
tre un 10 y un 25% de la vegetación. En los claros se introdujeron muchas 
plantas anuales y ruderales, como Erigeron annuus, E. ramosus, Bromus secali
nus, y, más tarde, plántulas de Koeleria cristata y Agropyron smithii. 

Manifestaciones semejantes se ponen de manifiesto en todas partes cuando 
la sequía es excepcional. En los años marcadamente secos el agua se vuelve un 
factor en mínimo, y los daños por la sequía se manifiestan directa e indirecta
mente en la composición del tapiz vegetal. 

La extraordinaria sequía del verano de 1949 dañó mucho a las poblaciones 
del Ulicion, de raíces poco profundas, en el SW de Irlanda, en las laderas pen
dientes y de suelo poco profundo; murieron muchos arbustos de Ulex, Calluna 
y Erica cinerea, o estuvieron a punto de morir . Incluso las especies xéricas de 
las comunidades de pastizales secos en el interior del Valais sufrieron en 1949. 
DE LA FoucHARDIERE (en Rev. forestiere, 1949, 6) señala la reacción de las 
especies arbóreas frente a esta sequía extraordinaria en Bretaña. 

B. HUBER (1947) da datos interesantes referentes a las consecuencias de la 
sequía de 1947 sobre el bosque. 

De las observaciones realizadas por ScHMITHÜSEN ( 1948) se desprende 
cómo resultó incrementado el efecto del período de sequía sobre la vegetación 
en Alemania occidental por las condiciones del terreno (exposición, inclinación, 
tipo de suelo, subsuelo). Los mayores efectos de la sequía se presentaron en los 
suelos pedregosos poco profundos con un subsuelo permeable. En la zona mar
ginal del Schwabische Alb podían seguirse ciertas capas de caliza en todos sus 
detalles, como bandas pardas, que resaltaban del bosque verde por sus árboles 
secos. 
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LüDI y ZoLLER (1949) han representado gráficamente los desplazamientos de 
especies en el Arrhenatheretum del norte de Suiza bajo la influencia de dicho 
verano seco. 

Acción del calor. STOCKER (1954, 1960) y LANGE (1959) han estudiado en 
el Sáhara el comportamiento de xerófitos extremos frente a las altas temperatu
ras estivales. Las distintas especies tuvieron comportamientos muy distintos. In
cluso xerófitos extremos, como Anabasis aretioides, mostraban al mediodía una 

FIG. 345. Población de Erica arborea en un bosque de Quercus suber (0/eo-Ceratonion) 
del norte de Túnez, junto a Tabarka. (Foto HUECK, Excurs. S.I.G.M.A.) 

considerable transpiración a través de los estomas, mientras que la asimilación 
se interrumpía ya por la mañana, a pesar de que los estomas estuviesen abiertos. 
En otras especies menos xéricas, como Citrullus colocynthis, es necesario el 
mantenimiento de una transpiración activa, para poder mantener la temperatu
ra de las hojas por debajo del límite de resistencia al calor en los días más 
extremos (STOCKER, 1957). El efecto de la sequía y el calor disminuye mucho 
gracias a la existencia de estratos superiores resistentes a la sequedad. En la 
región mediterránea subtropical, el bosque cerrado de Quercus suber representa 
una gran protección frente a la sequía, para la vegetación inferior, más sensi
ble (Fig. 345). 
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CAPITULO QUINTO 

SINDINAMICA 

La ciencia de la sindinámica o de la suces10n, se ocupa de la constitución 
y desaparición de las comunidades vegetales, tal como podríamos decir que 
sucede bajo nuestros propios ojos. No debe confundirse con la historia de la 
vegetación, o sea el estudio del pasado histórico, las modificaciones en la vege
tación que han tenido lugar en un pretérito muy antiguo o prehistórico, y cuyo 
proceso hay que reconstruir con mucho trabajo a parttr de restos vegetales, im
presiones, fósiles, restos de madera y frutos o del polen. 

En ningún otro campo de la ciencia de la vegetación se encuentran tan li
gadas la verdad y la imaginación, como en la sindinámica. La fantasía dispone 
aquí de un amplio campo, y es a veces difícil poder diferenciar la realidad de 
lo hipotético. 

Aspectos históricos. A. P. DE CANDOLLE fue el primero en señalar los 
cambios en la vegetación en su «Essai élémentaire de géographie botanique» 
(1820). Sin embargo, el verdadero fundador de la sindinámica es el viejo maes
tro KERNER. En su «Pflanzenleben der Donaulander» (1863, pág. 12), lleno de 
entusiasmo por la naturaleza, escribe: «qué interés no reside en el estudio y 
desarrollo de cada comunidad y en seguir su formación , su constitución y su 
desaparición». WARMING (1895) fue el primero en reconocer la generalidad de 
los cambios de la vegetación. A los investigadores norteamericanos H. C. Cow
LES y F. CLEMENTS les debemos el mérito de haber comprendido totalmente el 
significado de la investigación dinámica de la vegetación y de haberlo valorado. 
CowLEs estableció en 1899 las bases del criterio «dinámico» en el estudio de 
la vegetación, predominante hasta el momento actual en los países de habla an
glosajona. CLEMENTS intentó trazar las grandes líneas maestras del desarrollo de 
la vegetación en la Tierra e incluirlas en un sistema (1916). Con WEAVER y 
HANSON puso a punto métodos para investigar los procesos dinámicos en la ve
getación ( «Plant competition», 1929), y propuso también la clasificación de las 
comunidades vegetales sobre una base dinámico-genética. A la aceptación ge
neral de sus concepciones grandiosas y ricas ideas se oponen, sin embargo, su 
esquematismo exagerado y una nomenclatura muy complicada. También se le ha 
echado en cara con razón que al considerar ante todo el aspecto dinámico, fre
cuentemente hipotético, descuidaba demasiado el momento estático, el reconoci
miento de las unidades sociales, que han de ser siempre la base de la investi-
gación de la vegetación. _ 

Este reproche no puede hacerse a los investigadores europeos, que han pres
tado atención a la sucesión de la vegetación . 
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Dos suizos, R. SrnGRIST (1913) y E. FuRRER (1914, 1922), observaron por 
separado las modificaciones que se dan a lo largo del tiempo en la cubierta 
vegetal y basaron en estas modificaciones sus estudios geobotánicos . El primero 
estudió las modificaciones de la vegetación a lo largo del río Aar, el segundo 
la vegetación de las montañas de los Alpes, sometidas a muchos cambios. 

A estos pioneros les siguió inmediatamente W. Lüm (1919, 1921) y otros 
muchos investigadores. Actualmente ya no puede olvidarse la consideración de 
la sucesión de la vegetación en una investigación fitosociológica regional. 

A) Primera colonización 

Todo está en constante movimiento; la envoltura de la Tierra no supone 
ninguna excepción; tierras desnudas resultan de la elevación de los terrenos, a 
causa de las mareas, erupciones volcánicas, terremotos, corrimientos de tierras, 
inundaciones, o por acción del viento, y además las acciones destructivas huma
nas proporcionan también las condiciones para la evolución de la vegetación. 

FIG. 346. Fase inicial del Oxyrietum sobre suelo 
de morrenas originada por diseminación de semi
llas, en el glaciar Sesvenna, a 2700 m y a 40 m 

de distancia del borde del hielo (1 m2) 

P.l. Poa laxa, P.a. Poa alpina. Ox. Oxyria digyna, 
Pol. Pohlia commutata, Cer. Cerastium cerastoides, 
S. Sesleria disticha (estéril). Chr. Chrysanthemum 

alpinum, Ba. Bartramia ityphylla. 
. Pl ['Ju: 

La primera colonización por animales y plantas de un suelo sin vegetación es 
tanto más rápida cuanto más cercano se encuentre el terreno que tenga vegeta
ción, cuanto mejor actúen los medios de diseminación y cuanto mayor sea la 
accesibilidad del hábitat (Accessibilité, HEIMANS, 1954). 

La tierra desnuda, sin plantas, puede ser colonizada tempranamente por pio
neros de la asociación apropiada al hábitat correspondiente (Fig. 346). 

Etapas del pedregal. La colonización no es tan rápida en ningún lugar, 
como lo es en las superficies de escombros o pedregales, que se han formado 
debido a la intervención humana. Disponemos de una información precisa de 
este aspecto gracias a las investigaciones de KREH (1955) acerca de la sucesión 
de etapas en la colonización por los vegetales de los escombros de los bombardeos 
en Stuttgart. 

Como primeros colonizadores aparecen sobre todo las anemocoras anuales 
de crecimiento rápido, favorecidas por su gran producción de semillas; les si
guen inmediatamente los terófitos nitrófilos con semillas pesadas: quenopodiá
ceas, poligonáceas, etc. 
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Una segunda ola de colonización comprende predominantemente hemicriptó
fitos, a los que siguen en la tercera ola algunos arbustos y árboles adaptados a 
la diseminación por el viento, así como algunas especies zoocoras (Sambucus 
nigra, Solanum dulcamara). Se trata de estadios de desarrollo muy inestables en 
el sentido de PFEIFER (1960) y GIACOMINI y GENTILE (1961); aún no puede 
hablarse de verdaderas comunidades. Todo el proceso de sucesión se desarrolla 
en unos diez años; se interrumpe antes de que se alcance una comunidad per
manente (KREH, 1955). 

Colonización de islas. En contraposición al crecimiento discontinuo y muy 
rápido que se acaba de mencionar, la colonización de islas recién formadas 
transcurre lentamente. La diseminación por el agua, el viento, los animales y el 
hombre se reparten la tarea. 

Las investigaciones llevadas a cabo por los científicos finlandeses durante 
un tiempo superior a la vida de un hombre nos informan de la ocupación de 
los islotes situados junto a tierra firme. 

HAYRÉN (1914, 1931) se ocupó entre 1907 y 1913 de la flora y la vegetación 
de 19 de ciertos islotes (Scharen) en la región de Tvarminne. Su trabajo supone 
el punto de partida para todas las investigaciones posteriores; LuTHER (1961) 
lo completó con amplias investigaciones propias. 

La elevación de las rocas marítimas del sur de Finlandia supuso unos 42 cm 
a lo largo de un siglo. Ya que la altitud de los islotes oscila entre 2 y 12,6 m, 
la edad de los más altos será de 2400 a 3000 años. 

Los acantilados recientes están cubiertos por el agua marina demasiado fre
cuentemente como para poder albegar plantas, pero los islotes de 5 m de altura 
pueden albergar hasta 100 plantas vasculares que se distribuyen entre todas las 
formas vitales. La llegada de semillas ha tenido lugar a través del viento, las 
aves o el mar; en muy pocos casos existe la duda de una introducción por el 
hombre. El desarrollo posterior de la flora y la vegetación depende de la altura 
y extensión de los islotes, que sólo en casos excepcionales superan 1 ha, así 
como de su relieve. En las hondonadas planas se desarrolla una vegetación de 
turbera baja, que es sustituida por Lysimachia vulgaris, Filipendula ulmaria, Ra
nunculus acer y posteriormente por funiperus commuis. Como primera especie 
arbórea aparece el ornitocoro Sorbus aucuparia. Siguen Alnus glutinosa, Betula 
pendula, B. pubescens, Populus tremula, Salices, Picea abies y Pinus silvestris. 
Pinus silvestris es el que tiene la mayor probabilidad de constituirse en pobla
ción, aunque en ninguno de los islotes investigados se haya podido ver todavía 
ningún estadio de bosque de pino (LUTHER, 1961). 

S. BIRGER (1906) ha investigado, desde el punto de vista del incremento en 
el número de especies, algunas islas del lago Hjalmaren (Suecia) aparecidas como 
consecuencia del descenso del nivel del agua. 

Al cabo de cuatro años del descenso se encontraban ya en las islas 2 musgos 
y 113 fanerógamas, entre ellas 5 árboles en 40 individuos. Seis años después se 
encontraban 12 líquenes, 18 musgos y 184 fanerógamas, entre ellas 10 especies 
arbóreas. Veintidós años después del descenso se contaron 32 líquenes, 43 mus
gos y 202 fanerógamas, entre ellas 14 árboles. 

Las altas montañas aisladas y las islas deshabitadas muy separadas de tierra 
firme se caracterizan por una gran pobreza de plantas. Como ejemplo puede 
servir la isla rocosa de San Ambrosio en el océano Pacífico, a 859 km de la 
tierra firme chilena y a 777 km de Juan Fernández. KuscHEL (1962) ha regis
trado con exactitud esta isla volcánica de 8 a 9 km2 de extensión y 478 m de 
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altitud y no ha encontrado más de 17 fanerógamas; su flora se compone de un 
arbolillo en roseta, 7 arbustos, entre ellos el endemismo genérico Sanctambro
sia, 8 anuales y una hierba' perenne. Aunque las condiciones ecológicas sean 
también apropiadas para algunos helechos, tal como señala KuscHEL, ninguno 
ha llegado hasta la isla, cuyo origen se encuentra probablemente en el plioceno. 

Las montañas aisladas, como las tierras altas del Sáhara central, son algo 
más ricas en especies, ya que tal como señala ÜUÉZEL (1961), puede haber 
existido una relación más estrecha con regiones lejanas en otras épocas climá
ticamente más favorables a la inmigración. 

Artico. DANSEREAU ( 1954) ha investigado la colonización de las tierras 
desnudas hiperbóreas en un estudio acerca de la isla Bray en la Tierra de Baffin. 
En la extensa playa plana, casi sin vegetación, pedregoso-arenosa o margosa, sal
picada de lagunas, y rodeada por cinturas de colmatación, crecen plantas fascicu
ladas dispersas. La isla, surgida hace unos cien años de las olas, cuenta actual
mente, junto a numerosos musgos y líquenes, con 31 fanerógamas, casi todas 
especies circumpolares de amplia distribución. Entre ellas se cuenta con un 
19% de caméfitos, un 72% de hemicriptófitos y un 9% de geófitos rizomatosos; 
no hay ningún terófito. El género Saxifraga es el mejor representado, y la mitad 
de las especies presentes deben considerarse como raras . 

Los dos agentes de diseminación más importantes en la colonización de la 
isla son el agua y el viento, aunque la diseminación por animales, e incluso por 
el hombre, debe haber colaborado. La isla Bray recibe la visita de numerosas 
bandadas de aves en agosto . 

La producción de frutos y semillas de las especies deja mucho que desear, y 
la comparación de la isla con la tierra firme próxima muestra que la coloniza
ción no puede considerarse aún de ningún modo concluida. Mientras tanto, el 
desarrollo de la vegetación ya se ha iniciado y se activa tanto de un modo auto
génico, por la propia actividad edificadora de las plantas, como de un modo 
alogénico, esto es, por acumulación de restos de algas. 

Aquí se encuentra seguramente una diferencia capital entre la nueva colo
nización a nivel del mar en regiones hiperbóreas y el desarrollo de la vegetación 
en el piso nival de los Alpes, que es exclusivamente autogénico, debido a la acti
vidad edificadora de los propios seres vivos vegetales. 

Colonización de las altas cumbres. Las grandes cordilleras calcáreas, que 
sufren una intensa erosión, ofrecen grandes dificultades petrográficas a la colo
nización vegetal por encima del límite de la nieve. Las cumbres silíceas, como 
el Piz Languard (3266 m) en Pontresina y el Piz Linard (3410 m) en la baja 
Engadina son más favorables para la penetración de la vegetación. 

Los musgos y los líquenes foliosos se implantan como primeros pioneros. 
A 3400 m, y aún algo más arriba en el Linard, se encuentran todavía 25 mus
gos, 2 hepáticas y 20 líquenes foliosos, que ampliamente diseminados en las 
rocas y en los pedregales ofrecen minúsculos lugares de germinación a las 
escasas fanerógamas. Entre los 3350 y 3414 m se encuentran 45 criptógamas 
frente a 11 fanerógamas (véase pág. 659) , y aún la mitad de ellas están repre
sentadas sólo por pocos individuos. Al igual que en el Artico, aquí tampoco 
puede hablarse de una penetración más o menos terminada de la vegetación 
pionera. Por lo general, se trata de ejemplares . aislados sin flor, plantas fascicu
ladas o en almohadilla, que se fijan en lugares microclimáticamente favorables , 
sobre los cantos de rocas, en nichos soleados de las rocas, más raramente en pe-
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dregales y más frecuentemente sobre almohadillas de musgos o líquenes. Una 
vez han crecido hasta formar pequeñas alfombras, actúan como centros secun
darios de dispersión en el mar rocoso y pedregoso desnudo. 
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FIG. 347. Distribución de especies en la cumbre del Linard por encima 
de los 3390 m, 1947 (1: 1000). 

La última comunidad miniatura, de situación la más elevada en el piso 
nival del Piz Linard, a 3385 m, es un Dicrano-Poetum laxae, compuesto por 
6 fanerógamas y 15 criptógamas: 

2.2 Poa laxa 
2.2 Saxifraga bryoides 
1.2 Androsace alpina 
1.1 Cerastium uniflorum 
+ Ranunculus glacialis 
+ Saxifraga oppositifolia 

2 2 \Dicranum neglectum 
· ¡ Dicranum albicans 

1.1 · Polytrichum piliferum 
+ .2 Polytrichum juniperinum 

+ Rhacomitrium spec. 
2.2 Solorina crocea 
1.1 Cetraria islandica 
1.1 Cetraria nivalis 
1.1 Thamnolia vermicularis 
1.1 Alectoria ochroleuca 
+ Cladonia gracilis 
+ Stereocaulon alpinum var. botryosum 
+ Parmelia saxatilis 
+ Peltigera rufescens 

Este es el islote de vegetación más rico en especies que se encuentra a esta 
altitud en el piso nival de los Alpes orientales. Este prado, q11e apenas mide 
2 m2

, debe su existencia en el pedregal de esquisto micáceo, muy apartado de 
las rutas de ascenso a la montaña, a la diseminación por el viento. Cinco de las 
seis fanerógamas presentan adaptaciones a la diseminación anemocora. 

La diseminación por el viento debió jugar también el papel más importante 
en la repoblación postglacial de las partes de la Europa media cubiertas por la 
glaciación. 

Colonización de las morrenas, El desarrollo de la vegetación en las morre
nas de los glaciares ha sido descrito por primera vez por CooPER (1923) en la 
Glacier Bay de Alaska. 
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La figura 348 representa la penetración de las plantas pioneras en el borde 
que se funde del glaciar Sesvenna en la baja Engadina. 

Los primeros colonizadores del pedregal de la morrena, pobre en tierra fina, 
son aquí fanerógamas en primer lugar; hasta muy lejos del borde del glaciar 
no empiezan a extenderse con fuerza las criptógamas. Rhacomitrium canescens 
y especies de Polytrichum son aquí, igual que en Alaska, las principales plantas 
del pedregal. Mientras que en el glaciar Sesvenna sólo participa un único sauce, 
Salix reticulata, en el proceso de desarrollo, CooPER cita seis especies de sauce 
·en lugares ecológicos semejantes de Alaska (véase pág. 588). 

-------1~~~; Rhm;om.con. 
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" verrtnc 
Pogon.urn. 
Po!_ytr.sex. Sax.oppos. 
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p1! olp. 

5 10 15 20m 

FIG. 348. Vegetación pionera sobre el suelo de un glaciar, en el que hace poco que ha 
desaparecido el hielo, Sesvenna, 2700 m, baja Engadina (de BR.-BL. y J ENNY, 1926). 

Colonización de la lava. Después de una erupción volcánica la colonización 
vegetal de la tierra desnuda se inicia normalmente por organismos inferiores, 
bacterios, algas, hongos y líquenes. TREUB (1888) informa de que algas cianofí
ceas como primeros colonizadores vegetales de las cubiertas de piedra pómez 
y cenizas en la isla volcánica de Krakatoa, formaron sobre ellas una piel verde
negruzca y gelatinoso-viscosa. 

Inmediatamente después de la erupción volcánica del Mount Lamington en 
Nueva Guinea se desarrollaron sobre la lava extensas manchas del hongo he
terotálico Neurospora cf. crassa (BURGES y CHALMERS , 1952). 

En la isla de la Reunión apareció un liquen, Stereocaulon vulcani, como el 
pionero primero y más importante sobre la lava; poco después de un año de 
la erupción, había colonizado la escoria y dio un tono gris pálido a todo el 
paisaje. Diez años más tarde aparecieron entre las grietas algunos helechos: 
especies de Dicksonia y de Nephrolepis y algunos arbustos (RIVALS, 1952). 

RoBYNS (1932) en el volcán Rumoka, LEONARD (1959) en el Nyamuragira 
(Congo) y KLAUSING (1959) en el volcán de San Salvador observaron como 
primeros pioneros vegetales de la lava musgos y líquenes, entre los que se mez
claban en el volcán de San Salvador Selaginella cuspidata y Wigandia kunthii. 

Un campo de lava del año 1659 estaba allí ya ocupado por una sabana 
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FIG. 349. Cuadrados permanentes en el borde del glaciar de la Glacier Bay en Alaska, 
estudiados en 1916 y 1921 (según CoOPER, 1923). Cobertura principalmente por Dryas 
drummondii, que aumenta con la distancia respecto al borde del hielo. a, límite del hielo 
en 1899; b, límite del hielo en 1892; e, límite del hielo en 1879; d, límite del hielo en 1879. 

E(/) no sobrevivió a 1921 
E sobrevivió a 1921 
E nuevos en 1921 
Aa Arctostaphylos alpina 
C Carex sp. 
D Dryas drummondii 
E Equisetum variegatum 

588 

Ep Epilobium latifolium 
Bu Euphrasia mollis 
L Limnorchis sp. 
Pa Poa alpina 
Pal Polytrichum 
R Rhacomitrium canescens 

y R. lanuginosum 

S Salix sp. 
Sa Salix arctica 
Sal Salix alaxensis 
S b Salix barclayi 
Se Salix commutata 
Ss Salix sitchensis 
St Stereocaulon alpinum 



arbustiva rica en hierbas. Como eslabón final sobre una erupc10n prehistórica 
se había implantado una sabana arbolada baja y abierta, cuya economía hídrica 
ha sido estudiada por KLAUSING (1959). 

Los helechos Pellaea ternifolia y Polypodium pellucidum, junto a algunas 
fanerógamas aisladas (la más frecuente Dodonaea viscosa) son los primeros en 
germinar en el suelo bruto de las lavas de Hawai. Al cabo de doce años sólo 
:habían penetrado pocos musgos de germinación raquítica (SKOTTSBERG, 1941). 

Frn. 350. Recubrimiento del pedregal de basalto por expansión lateral de Rhacomitrium 
lanuginosum en Auvernia, 1100 m. (Foto UEHLINGER y BR.-BL.) 

Le debemos especialmente a LEBRUN (1960) unas profundas investigaciones 
acerca del desarrollo de la vegetación en los campos de lava en el Congo belga. 
En la colonización del Rumoka distingue cuatro hábitats de partida ecológica
mente diferentes. 

1. Rocas de lava y bloques duros, colonizados por Stereocaulon y Pelti
gera sin posibilidades de sucesión. 

2. Cenizas superficiales, colonizadas por Sporobolus festivus (Gram.) y por 
la commelinácea Cyanotis !anata. 

3. Escorias y cenizas profundas, con una vegetación pionera de Stereocau
.lon confluens y Rhynchelytrum repens (Gram.). 

4. Cavidades y grietas, donde se sitúan los helechos (Pellaea, Nephrolepis). 

El desarrollo posterior pasa por una vegetación de mesoxerófitos con Rumex 
hacia el matorral de Rhus y Myrica, para llegar luego al bosque esclerofilo de 
Cussonia holstii y Olea chrysophylla. 

LEBRUN intenta determinar la duración temporal de los distintos estadios del 
,desarrollo. Treinta años después de la erupción de lava se han implantado los 
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primeros acompañantes del bosque de Cussonia-Olea; al cabo de cuarenta y cin
co años el monte bajo está totalmente desarrollado en algunos puntos . 

Sobre el pedregal de basalto, desnudo y de grandes bloques, del cono de 
los volcanes en Auvernia, y según REIMERS , también en el Rhon, el musgo ces
pitoso Rhacomitrium lanuginosum es el primero en recubrir el terreno con su 
alfombra gris argéntea (véase Fig. 350), mientras que el pedregal de lava abier
to , de granulación más fina en el sur de Francia (Agde), de clima seco, queda 
recubierto por una comunidad de terófitos con mucho Sedum caespitosum. 

FIG. 351. Disminución de las especies de los Quercetalia ilicis con la proximidad a la 
zona de acumulación reciente de pedregal en la desembocadura del Ródano 

(según Z ARZYCKI, 1961). 

Colonización de tierras nuevas en la desembocadura de los ríos. MoLINIER, 
T ALLON y ZARZYCKI han investigado cuidadosamente el desarrollo de la vegeta
ción en las tierras nuevas del delta del Ródano. ZARZYCKI (1961) hace también 
una revisión del desarrollo de la vegetación hasta la clímax. Ha estudiadó la pe
netración de la comunidad climácica normalmente desarrollada ( Quercetum ilí
cis galloprovinciale) en las dunas xéricas de nueva formación en la costa y la 
representa mediante un esquema (Fig. 351). 

La asociación climácica de las inmediaciones cuenta siempre con más de 
13 especies características del orden de los Quercetalia ilicis. Los bosquecillos 
al norte de Aiguesmortes tienen todavía entre 10 y 12 especies, el suelo ondu
lado de las extensas predunas y de los pantanos de la Carmarga, entre Aigues
mortes y la desembocadura del Ródano no más de 5 a 9 especies. Los más 
adelantados hacia la desembocadura del Ródano, en la pequeña Camarga, ais
lados y esparcidos , tienen por término medio sólo 5 especies, aunque, tal como 
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resalta ZARZYCKI (l. c.), muchas especies hayan encontrado lugares de creci
miento apropiados. Aquí también se da el hecho ya recalcado por los investi
gadores finlandeses de que superficies de agua de pocos kilómetros pueden ya 
representar frecuentemente una importante barrera para la migración. 

FEEKES (1936), WESTHOFF (1947), MEIJER, DE WIT y colaboradores (1955), 
entre otros, han desarrollado investigaciones a gran escala acerca de la sucesión 
en el delta del Rhin en Holanda, investigaciones de gran importancia económica. 
Al revés que en la región del Ródano, donde la desalinización del suelo casi 
no interviene, en la desembocadura del Rhin juega ésta un importante papel en 
el proceso de sucesión. 

FIG. 352. Carex rostrata sigue a Menyanthes en la penetración hacia el agua libre. 
Puy de Dome. (Foto DENIS.) 

SrMON (1959) informa del desarrollo de la vegetación en el delta del Danu
bio. La significación que pueda tener su progresión puede ya deducirse del he
cho de que el Danubio en Sulina ha penetrado 2 km en el mar Negro en el 
lapso de veinticinco años (véase Fig. 68, pág. 138). 

Colmatación. Como primeros pioneros en la colmatación de aguas quietas y 
corrientes aparecen los geófitos rizomatosos siguientes: especies de Phragmites, 
Scirpus y Cyperus, así como también Menyanthes trifoliata y Eriocaulon septan
gulare (Fig. 352 y 353). Al disminuir el nivel del agua, les siguen los cárices 
rizomatosos y plantas fasciculadas, como Carex elata, cuyas grandes almohadillas 
cespitosas acaban por confluir. Los cárices, destructores en el Scirpo-Phragmi
tetum, actúan de un modo constructivo y mantenedor en el Caricetum elatae 
y comunidades semejantes. 
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Este proceso de desarrollo ha sido descrito muchas veces y recientemente 
.por VAN DONSELAAR y KoP (1961). 

Los movimientos del agua, su profundidad y la calidad del suelo son los 
que determinan la aparición de los primeros pioneros, cuya predominancia ha 
de deberse a su reproducción vegetativa. Phragmites communis y Scirpus lacu
stris pueden incluso mantenerse con corrientes fuertes gracias a su fuerte fija
c10n por los rizomas, mientras que las especies de Typha sólo se desarrollan y 
actúan de un modo constructivo en aguas estancadas. 

FIG. 353. Eriocaulon septangulare como pionero de la colmatación en la asociación de 
Lobelia y Eriocaulon septangulare en el oeste de Irlanda. (Foto LowE.) 

Una comparación entre la serie de colmatación holandesa y la del sur de 
Africa, tal como la representada por MARTIN (1960), revela una notable coinci
dencia en el comportamiento ecológico de las unidades sistemáticas. Los hidró
fitos edificadores importantes en el sur de Africa son, al lado de Phragmites 
communis, especies vicarias paralelas de los mismos géneros europeos. 

De todas · las investigaciones acerca de la colonización de nuevas tierras re
sulta que la sucesión de especies sigue unas normas determinadas, y que gene
ralmente conduce a comunidades permanentes multiestratificadas y complicadas 
a partir de otras de vida más corta y organización más sencilla, pero que no 
puede hacerse una generalización. Cualquier forma vital puede ya actuar cons
tructivamente en el primer estadio de colonización. 

Incluso aparecen árboles en los estadios iniciales, tan pronto como haya 
algo de tierra fina y esté asegurada la protección de la germinación. Salix caprea 
y Betula pendula aparecen ineludiblemente en Europa central y occidental des
pués de la destrucción de la vegetación por el incendio. Pinus mugo puede in
cluso enraizar en los Alpes directamente sobre un pedregal desnudo, con ausen
cia total de plantas, igual que Pinus halepensis y otras especies de Pinus en la 
región mediterránea. 
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En las acumulaciones de residuos orgamcos en los grandes ríos germinan 
densas poblaciones de sauces. Gran impresión causó en mí la sucesión rápida 
de especies y comunidades, que tuvo lugar junto a Coira al bajar el nivel del 
agua en un brazo muerto del Rhin. Sobre el limo del Rhin ha crecido en cuarenta 
años un bosque de ribera alto (Alnetum incanae) a partir del Scirpo-Phragmi
tetum. 

Sucesión en los pastizales. El reconocimiento y la .. delimitación de las mo
dificaciones en la vegetación que tienen lugar en un pastizal más o menos cerra
do que represente una comunidad establé, es mucho más difícil que en la tierra 
desnuda. Las investiga_ciones en · el Parq.ue Nacional Suizo dan' algunos puntos 
de apoyo en este sentido. ·. · · · · · · · · · · 

En la tabla 74 puede verse· :Un casó· de modificación éle.- la vegetación a lo 
largo de treinta y dos años. : · : · · · • , · '. 

La superficie investigada, sobre sustrato calcáréo, corresponde- a la fase final 
del Elynetum, mezclado con mucho Agrostis alpina. Aunqi.i~ fas . relaciones cuan
titativas de las glumifloras dominantes, Y- aunque la fisionomía de la comunidad, 
que de ellas depende, casi no hayan varjado de inodo perceptible a lo largo de 
treinta y dos años, púede demostrarse de un perfodo de observación a .otro un 
cambio significativo en la .dotación de especies, que d~scul:Jr<:< la _ t~mdencia de 
desarrollo de la vegetación del pastizal. · . · 

En los treinta y dÓs -años se ha .reducido el' número :¿é- espedés de 31 a 22 
en la superficie investigada. Han desaparecido las calcícolas exclusivas Ranuncu
lus alpestris, Helianthemum alpestre, Veroniqa aphylla. y algunas. YSPí<cies calcí
filas preferentes (Dryás, · Salix reticulata, Pedicularis verticillata). Eh su lugar 
aparece, primero (1937) en número muy escaso y luego (1,9{9) Jiiá.s ~b:undante, 
la calcífuga y acidófila Avena. vers.icolor; Cetrar.ia: islandica también se. vuelve 
algo más frecuente. Las fasciculadas dominantes Elyna · myósuróideS-y 'Agrostis 
alpina, ambas indiferentes con respecto al contenido en cal üel suelo; áumentan 
la superficie ocupada, aunque ello casi no se manifiesta en las cifras de abun
dancia. Oxytropis campestris, calcícola preferente y Hedysarum hedysaroides, 
débilmente basófila, se habían expandido inicialmente, pero luego han entrado 
visiblemente en una fase de reducción. En 1926 ya podía predecirse la evolu
ción del pastizal; la tendencia del pastizal entonces previsible (véase BRAUN
BLANOUET, 1931, pág. 76} se ha acentuado claramente más adelante. Desapa
recen las especies basófilas, se instauran las acidófilas y ganan terreno. La aci
dificación, determinada por el clima, del suelo húmico carbonatado sobre un 
substrato calcáreo es indiscutible (Formación del humus, véase pág. 664). 

Por ello, tal como indica este ejemplo, no debe estimarse en mucho la esta
bilidad de la vegetación alpina de pastizal, mientras no se haya aicanzado la 
comunidad final. 

B) Valor dinamogenético de las espec;ies 

Las distintas especies vegetales tienen una importancia muy variable en la 
colonización de tierras nuevas o en los cambios de vegetación. Los predeceso
res de la investigación de la sucesión, KERNER, GREMBLICH, FLICHE, ya lo seña
laron, sin hacer extensas consideraciones. Con la concepción de la comunidad 
vegetal como una unidad orgánica, con una estructura fija, que reacciona colec
tivamente, debía encontrarse forzosamente en el trasfondo la consideración de 
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TABLA 74. Modificación en las especies durante treinta y dos años en el Elynetum del 
Plan dels Poms, 2340 m (Parque Nacional Suizo). (Cuadrado de 50X50 cm de lado.) 

1 1 1 

investigación 1 17. VII. 5. VIII. 26. VII. !O. VIII. 

1 

7. VIII. 3. IX. 
Fecha de 

1 

1917 1922 1927 1931 1937 1949 

Elyna myosuroides (Vill.) 
... 1 Fritsch. ... ............ 3·2 3 · 2 3·2 3 · 2 3 · 2 3 . 3 

Agrostis alpina Scop ... . ... ... 3 · 2 3·2 3 · 2 3·2 3·2 3-4·2 
Polygonum viviparum L. ... 1. 1 
Potentilla crantzii (Crantz) 

1. 1 1 . 1 1 . 1 1. 1 + 

Beck ... ... ... ... ... .. . 1. 1 1. 1 
1 

1 . 1 1 . 1 1 . 1 + 
Campanula scheuchzeri Vill. 1 . 1 1. 1 1. 1 1 . 1 1 . 1 1 . 1 
Alchemilla cf. vulgaris L. ... 1. 1 1. 1 

1 
1. 1 + r 

1 

1 ind. 
Galium pumilum Murray ... 1. 1 1. 1 + + + + 
Festuca pumila Chaix ... ... + + + 1· 2 1·2 +·2 
Carex capillaris L. ... + + + + + + 
Selaginella selaginoides (L.) 

1 

Link ... . ... .. . . .. ... ... r r + + + + 
Botrychium lunaria (L.) Sw. r r rr rr 2 ind. r 2 ind. 
Car ex ericetorum Pollich ... + + + + + 2 ind . 
Cerastium fontanum (Baumg.) 

Schinz y Keller . . . . . . . . . . . . + + + + + 
Ranunculus alpestris L. . . . . .. rr rr rr rr rr 
Oxytropis campestris (L.) DC. 1 ind . 3 ind . 6 fas- 6 fas- 6 fas- 3 fas-

cículos cículos cículos cículos 
Hedysarum hedysaroides (L.) 

Sch. y Thell. ... ... ... ... 4 ind . 25 ind . 130 hasta aprox . aprox. 
1 40 ind. 50 ind. 30 ind. 

Veronica fruticans J acq . ... ... rr rr rr ~r 

Viola rupestris F. w. Schm. 1 ind. 2 ind. 2 ind. I 2 ind . 
Veronica aphylla L. . .. ... ... rr rr rr rr 
Antennaria carpatica 

(Wahlenb.) Bluff y Fingerh. rr rr 1 ind. 1 ind. 
Salix herbacea L. ... ... .. . rr rr 1 ind. r 
Salix reticulata L. . . . . .. ... . .. 1 ind. 1 ind. 1 ind . 
Helianthemum alpestre 

(Jacq.) DC. .. . ... ... ... ... + · 2 + · 2 
Gentiana brachyphylla Vill .. . . rr rr 
Pedicularis verticillata L. ... r 1 ind. 
Dryas octopetala L. ... . .. 
Erigeron uniflorus L. ... ... ... 1 ind. 
Avena versicolor Vill. ... ... r + 
Alchemilla colorata Bus .. . . ... r 

Cciptógamas 

Tortella fragilis (Drumm.) ... + 
Cetraria nivalis (L.) ... rr rr muerto rr 
Peltigera aphthosa Hoffm. rr r r rr muerto 
Climacium dendroides Web. y rr rr rr rr 

Mohr ... ... ... . .. . .. . . . . .. 
Mnium orthorrhynchum Brid. + rr rr rr rr 
Thuidium abietinum (L.) ... rr rr rr rr 
Cladonia pyxidata (L.) Fr. rr rr rr rr 
Cetraria islandica (L.) Ach .... rr rr rr + 
Chrysohypnum chysophyllum 

(Brid.) Loeske ... . .. ... . .. rr rr rr rr 
Nostoc spec. .. . ... .. . ... ... + 
Lophozia spec. ... ... ... ... r r 
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la fuerza edificadora de las distintas especies. Es conocida la fantasiosa campa· 
ración establecida por CLEMENTS entre la comunidad final y un organismo, «who 
arises, grows, matures and dies». También Du RIETZ (1921, pág. 202) supone 
«que todo un grupo de especies ha recibido de algún modo una capacidad de 
competencia esencialmente concordante; dicho en otras palabras, que las espe· 
cies no reaccionan aisladamente frente a las modificaciones de los factores eco
lógicos, sino que lo hacen conjuntamente». Aunque esto sea cierto en algunos 
casos, no debe, sin embargo, generalizarse. 

Representación del valor edificador. PAVILLARD (1919, 1920) fue el prime
ro que se ocupó de estudiar el valor determinante de las especies. Refiriéndose 
a las comunidades vegetales diferenciaba especies edificadoras, conservadoras, 
indiferentes y destructoras. El comportamiento dinamogenético puede represen
tarse en los inventarios de campo por los siguientes símbolos: 

t =edificador, 
0 =fiíador y conservador, 
-=neutro, 

..[., =destructor. 

Una acc1on altamente edificadora o destructora debe destacarse subrayan
do ( t ) el símbolo correspondiente. 

El valor edificador de una especie varía generalmente a lo largo del des
arrollo de la asociación. Ciertas especies importantes en la edificación de las 
fases iniciales suelen escasear o no presentarse en la fase óptima, mientras otras 
no intervienen hasta más tarde. La aparición o desaparición de especies impor
tantes para el desarrollo de la vegetación puede emplearse con ventaja en la 
delimitación de las distintas etapas de la sucesión. Por el contrario, para la de
limitación temporal de las asociaciones que se suceden, es decisiva la variación 
que tiene lugar en la combinación característica de especies. 

Las especies que tienen una elevada capacidad para modificar las condicio
nes del hábitat, expresado de otro modo, especies de valor edificador elevado 
(en especial, pues, árboles y arbustos dominantes) son generalmente también de
cisivas para la subsistencia de muchos satélites. Su aparición o desaparieión con
diciona ineludiblemente la sustitución de algunas especies acompañantes y, por 
último, de toda la comunidad. 

El valor condicionante de las especies, considerado bajo el punto de vista de 
la vida comunitaria, se diferencia de la fuerza de competencia, de naturaleza 
más autoecológica, que capacita a la planta para subsistir e imponerse en la 
competencia. Las especies muy competidoras no han de actuar necesariamente 
de un modo «determinante» en la génesis de las asociaciones (muchas anuales 
de las comunidades de pastizales xéricos, Carex tomentosa en el Molinietum ca
ricetosum tomentosae, Pinus halepensis en diferentes asociaciones de la alianza 
mediterránea occidental del Rosmarino-Ericion, Spartina townsendii en el Pucci
nellietum maritimae de Normandía [pág. 553] ). A pesar de que las especies 
muy competidoras Genista scorpius y Rhamnus inf ectoria defienden con increí
ble tenacidad su hábitat frente al incendio, al pastoreo o a ataques erosivos, 
estos arbustos son de importancia secundaria en la construcción de las comu
nidades. 

Por otra parte, a los primeros colonizadores formadores de poblaciones, como 
Dryas, Petasites spec., Tussilago f arfara, Ammophila, Agropyron junceum y es-
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pecies de Salicornia, entre otras, les corresponde un valor edificador elevado 
(figura 356). 

Los árboles actúan frecuentemente de un modo destructor sobre las comu
nidades de nivel de organización bajo, ya que influyen en la iluminación, en la 
aireación del suelo, en las condiciones de humedad, o por la caída de las hojas, 
que influye en el contenido de radioisótopos, etc. En cambio, hay que recono
cerles una gran acción constructora, allí donde bajo su entramado se forman de
terminados estratos inferiores. Naturalmente, existen todos los pasos de transición 
entre la existencia directamente determinada y la independencia casi total de la 
vegetación de baja altura en el bosque claro. 

Frn. 354. Degradación de la asociación de Rosmarinus y Lithospermum fruticosum. Raíces 
de Rosmarinus, Genista scorpius y Lavandula latifolia puestas al descubierto por los 

aguaceros. (Foto BR.-BL. y P. KELLER.) 

Bajo este punto de vista es especialmente interesante el comportamiento de 
Pinus halepensis frente a la alianza del Rosmarino-Ericion, ampliamente distri
buida en el Mediterráneo occidental. Esta comunidad arbustiva se encuentra tan
to bajo un estrato arbóreo ligero de Pinus, como en tierra libre, pero en este 
caso está expuesta al peligro de erosión del suelo por acción de los aguaceros 
violentos, incluso en las laderas de pendiente suave (véase Fig. 354 ). Una cu
bierta de pinos amortigua la fuerza del agua de lluvia y hace disminuir también 
los efectos del viento, la helada o el calor. 

Por ello, el Rosmarino-Lithospermetum ericetosum está mejor asegurado bajo 
la protección de los árboles que en terreno descubierto, la dotación de especies 
es más coherente y el grado de cobertura total es generalmente mayor, siempre 
que no se limite por una sombra excesiva o por la caída de las hojas. Según 
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esto, Pinus halepensis actúa, pues, como conservador de la comunidad del estrato 
inferior. 

Esto mismo es válido para Pinus halepensis en la alianza del CisfocEricion 
de la costa adriática del Mediterráneo (HoRVATié, 1958). Por otra parte, el árbol 
favorece la ·aprición de arbustos ornitocoros, que toleran la sombra de la alian
za del Quercion ilicis y, finalmente, de la propia encina. A la larga, su influen
cia destructiva del Rosmarino-Ericion se va poniendo cada vez más de mani
fiesto. 

Donde mejor se puede apreciar el valor edificador de las especies es en las 
comunidades de las dunas y en la alta montaña. 

~i 

1 

Fm. 355. Poblaciones de Lotus creticus como primer fij ador de arena en las dunas de 
Tabarka, Túnez. (Foto HUECK y BR.-BL.) 

KüHNHOLTZ-LORDAT (1923) y BUROLLET (1927) tratan detalladamente el com
portamiento dinamogenético de las especies del Ammophilion de las dunas ma
rítimas mediterráneas; w. CHRISTIANSEN (1927), BR.-BL. y DE LEEUW (1936), 
WESTHOFF (1947) y otros, dan algunos datos del valor edificador de las espe
cies de comunidades de dunas altánticas. 

Agropyron junceum (incl. A. farctum), Ammophila arenaría, Elymus arena
rius, Sporobolus arenarius, Lotus creticus, Diotis marítima, etc., son plantas 
formadoras de dunas dinámicamente muy importantes, y de amplia distribución, 
en las regiones de dunas de la zona templada (Fig. 355); igualmente A ristida 
pungens en la región desértica norteafricana desde la costa atlántica hasta Egip
to, e Ipomoea pes-caprae en las arenas y pedregales de los mares tropicales, don
de tanto puede prosperar con una precipitación de 400 mm que allí donde 
caen 4000 mm (RIVALS, 1952). 
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Fijación del pedregal. JENNY-LIPS (1930) ha descrito con gran claridad la 
enorme capacidad de las plantas alpinas de los pedregales para fijarlos y para 
formar pastizales. 

Especies como Petasites paradoxus, Achillea atrata y Doronicum grandiflo
rum, con rizomas, fuertes y erguidos, muy ramificados, llevan a cabo una lucha 
activa contra el movimiento del pedregal. Algunas plantas del pedregal son ca
paces de formar raíces adventicias a partir del tallo que está enterrado. El sistema 
radical está frecuentemente constituido de tal modo, que la lesión de la raíz 

Frn. 356. Suelo bruto carbonatado con Dryas octopetala constructora sobre yeso en el 
Bernina, 2300 m. (Foto JANSEN.) 

principal provoca que raíces secundarias asuman su función. Las alfombras en 
espaldera de Dryas octopetala, Salix retusa, Globularia cordifolia, de raíces pro
fundas, y las gramíneas formadoras de masas compactas, como Sesleria coerulea, 
Avena montana, Festuca glacialis (sobre caliza), Festuca varia y F. eskia (sobre 
pedregal silíceo) son de gran capacidad competidora, y de elevado valor edi
ficador. 

La asociación «abierta» del Thlaspietum rotundifolii coloniza el pedregal 
calcáreo móvil en los Alpes orientales. A pesar de que la distancia media entre 
los vástagos sea frecuentemente superior a un metro, puede ya demostrarse 
competencia entre las raíces. Actúan destructivamente en el Thlaspietum, en 
primer lugar, las plantas fasciculadas (Carex firma, Sesleria coerulea, etc.) o los 
arbustos en espaldera (particularmente Dryas octopetala). Las alfombras de 
Dryas, en expansión continua, actúan destructivamente sobre la comunidad del 
pedregal. No obstante, tienen simultáneamente valor edificador para las asociacio
nes cespitosas del Seslerio-Semperviretum o del Firmetum. En el denso entra-
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mado de ramas se acumula humus que, protegido del viento y de~ agua, ofrece 
un lugar favorable de germinación para nuevos colonizadores. Las alfombras 
de Dryas, de raíces profundas, constituyen verdaderos centros de formación del 
pastizal en los pedregales. Sin embargo, con la aparición de las glumifloras for
madoras de poblaciones continuas el arbusto en espaldera va quedando rezagado 
y, por último, eliminado. La humificación favorece simultáneamente la paulatina 
acidificación. 

El desarrollo de la vegetación sobre el pedregal calcáreo en los Pirineos 
coincide totalmente con lo dicho, con la diferencia de que en lugar del Thlas
pietum aparece el Crepidetum pygmaeae y como comunidad sucesora el Festu
cetum scopariae en lugar del Seslerio-Semperviretum con él relacionado. Dryas 
octopetala juega aquí el mismo importante papel, edificador y fijador como en 
los Alpes (Fig. 356). 

FIG. 357. Etapas iniciales de la colonización por el Sclerantho-Sempervivetum arachnoidei 
de las rocas pulidas por encima de Zernez, 1650 m. (Foto BR.-BL. y HELLER.) 

Importantes comunidades fijadoras del pedregal y edificadoras en el piso 
subalpino de los Alpes son el Stipo-Kentranthetum de los Alpes occidentales, el 
Melico-Kochietum prostratae de Aosta (véase pág. 145) y el Stipetum calama
grostidis de los Alpes orientales. 

Las lomas redondeadas por los glaciares en los macizos cristalinos de los 
Alpes centrales se cubren por líquenes y musgos pioneros, y a continuación por 
las almohadillas planas, cubiertas como de telaraña, del Sempervivum arachnoi
deum, una fase inicial del Sclerantho-Sempervivetum (Fig. 357). 

En la página 585 se ha referido ya algo del valor edificador de los musgos 
y líquenes dendroides en la colonización de las altas cumbres silíceas en los 
Alpes suizos. Como importantes edificadores en el piso nival aparecen diferentes 
especies de Dicranum, Polytrichum y Rhacomitrium en el pedregal · seco; Poly-
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trichum sexangulare, Pohlia commutata y el liquen folioso Solorina crocea, de 
bordes rojo amarillentos, en el pedregal húmedo. 

La turbera alta nos ofrece una coordinación extraordinariamente precisa de es
pecies de distinto valor edificador, tal como podemos ver en las monografías 
básicas sobre turberas de los investigadores nórdicos VoN WALDHEIM (1944), 
SJÜRs (1948) y OsvALD (1949), así como en los trabajos más recientes de HA
YAS (1961), EUROLA (1962), en Finlandia, en los estudios de JENSEN (1961) 
acerca de la turbera del Sonnenberg en el Harz elevado y de KovÁcs (1962) 
acerca de los prados turbosos de Hungría. 

Determinación del valor dinámico de las especies. La determinación objeti
va del ·· valor edificador de las especies puede realizarse mediante superficies de 
investigación permanente. Aunque se aprecia inmediatamente el valor edificador 
de ciertas especies progresivas, en otros casos hay que estudiar durante años y 
decenios las modificaciones en las relaciones cuantitativas, la sociabilidad y en 
la vitalidad de las especies, antes de que pueda darse un juicio definitivo. Hay 
que añadir también el número de plántulas y las relaciones de crecimiento. Pa
ralelamente han de investigarse los factores del hábitat y su repercusión en la 
interacción mutua entre las especies . Este aspecto es al qtie se refieren las inves
tigaciones de la sucesión. 

C) Sucesión y clímax 

Las observaciones anteriores referentes al desarrollo de la vegetación per
miten establecer unas leyes de validez general. 

La migración e implantación, dependiente de la capacidad receptora del há
bitat, va seguida por la organización de las especies inmigrantes en el nuevo 
hábitat (Ecesis). 

En primer lugar se presenta un desorden abigarrado, aunque en ningún caso 
puramente casual (Fig. 609); la selección de especies por el hábitat se pone ya 
de manifiesto en la germinación (véase pág. 587). 

Las primeras plantas en llegar, las especies de los alrededores, aquellas que 
poseen mecanismos diseminadores favorables, son las más favorecidas, supo
niendo una misma aceptabilidad ecológica. 

De las condiciones del hábitat depende el que en la primera fase de la co
lonización se instalen numerosas especies, o que tan sólo una pequeña selección 
de especies pueda prosperar. 

Cuanto más extremo y particular sea el hábitat, más limitado será el nú
mero de competidores iniciales. Sobre los suelos de dunas, de pedregales y de 
rocas, sobre las lagunas de elevado contenido en sal y en la zona de desiertos, 
son pocas las especies, ecológicamente muy adaptadas, que llegan a germinar y 
a implantarse. Su desarrollo posterior conduce frecuentemente en gran parte a 
grandes poblaciones casi de una sola especie. 

La vegetación limítrofe es casi siempre determinante de las etapas iniciales 
de la sucesión de comunidades sobre los suelos desnudos de los campos aban
donados. 

Para estudiar paso por paso el proceso de desarrollo es necesario instalar 
superficies de observación permanentes. En según qué condiciones, puede reco
nocerse ya, no obstante, a partir de la zonación de la vegetación y del examen 
de áreas contiguas de distinta edad. 
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Experimentos de sucesión. SUKATSCHEW (1925) expone ya la importancia de 
la Fitosociología experimental, para la que propone un programa de realización 
de experimentos, que él diferencia claramente de las investigaciones puramente 
ecológicas. Remite al análisis efectuado por PACZOSKY de la vegetación esteparia 
rusa, e insta a su comprobación experimental, y resalta como grupo de proble
mas experimentales la investigación de la «ontogenia» de las comunidades ve
getales. 

Sobre todo TüxEN (1955) y ELLENBERG (1960) resaltan la importancia deci
siva de la competencia para la constitución y desarrollo posterior de las comu-

FIG. 358. Suelo solonchak con colonización esparsa por halófitos en el sur de Túnez. 
La colonización de los suelos salinos secos es extremadamente lenta en el interior de los 

continentes. El que pueda llegar a completarse depende en primer lugar del clima. 

nidades vegetales, así como la necesidad de su investigación experimental. Indi
can que no es suficiente conocer el comportamiento recíproco de las distintas 
especies en competencia fuera de su estado social natural, sino que las propias 
comunidades deben ser el objeto mismo de los experimentos. Jardines fitosocio
lógicos como los que existen desde hace muchos años en Stolzenau y en la 
S.I.G.M.A. en Montpellier pueden proporcionar gran ayuda. 

CLEMENTS, que se ha ocupado desde un principio de la investigación expe
rimental de la sucesión, califica la competencia como directriz de la sucesión. 
Pero ya que una comunidad reemplaza rara vez a otra como una unidad cerrada, 
la sustitución de una asociación por otra sólo puede concebirse y representarse 
generalmente sintetizándola como una abstracción, puesto que cada especie pre
senta frente a las modificaciones del hábitat su comportamiento específico, de
terminado autoecológicamente. La sustitución de la comunidad presente por la 
siguiente se basa en las reacciones aisladas de cada miembro de la comunidad. 
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Estas reacciones son múltiples y se influyen recíprocamente. De aquí resulta 
también la estrecha dependencia entre competencia y sucesión (véase espe
cialmente al respecto Eo. FREY, 1959). 

Una modificación en el equilibrio de las especies establecido puede presen
tarse por un desplazamiento cuantitativo dentro de la comunidad, o por la ex
pansión de recién llegados . 

Un experimento de sucesión se basa en enfrentar dos especies dominantes 
bajo condiciones externas determinadas y controlables, y seguir su reacción. Para 
obtener resultados intachables, el enfrentamiento ha de tener lugar dentro de la 
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Fw. 359 a 362. Sucesión en la laguna junto a Palavas en el Mediterráneo. 

FrG. 359. Primer inventario en 1915. 

comunidad natural, con objeto de que el importante factor de competencia, fre
cuentemente decisivo, pueda manifestarse plenamente. No pueden realizarse cul
tivos en invernaderos, tal como es frecuente en investigaciones comparativas de 
competencia entre plantas cultivadas. 

Plantación. La plantación de plántulas de las especies competidoras en pe
queñas áreas experimentales dentro de la vegetación espontánea, está más pró
xima a las condiciones naturales. Numerosos experimentos de este tipo realiza
dos con precisión por CLEMENTS, WEAVER y HANSON demuestran que las con
diciones meteorológicas influyen en gran manera en el experimento y que pre
dominan aquellas especies que después de un desarrollo rápido producen un 
número de plántulas muy superior a los otros competidores. 

Experimentos de eliminación o plantación de cuadrados enteros de césped 
de distinto tamaño y profundidad, en praderas de Agropyron glaucum, Boute-
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loua gracilis y Bulbilis dactyloides dieron unos resultados decepcionantes. Los 
céspedes plantados crecieron ciertamente, pero ya en el primer verano penetra
ron intensamente en ellas las gramíneas circundantes, y en los dos años siguien
tes quedaron sólo pequeños vástagos débiles próximos a desaparecer (CLEMENTS, 
WEAVER, HANSON, l. c., pág. 129). Las especies plantadas fueron exterminadas 
por las autóctonas. 

Las conclusiones referentes al verdadero proceso de sucesión fueron también 
inferiores a las esperadas, aunque las investigaciones de CowLES , CLEMENTS y 
sus colaboradores aportaron algún indicio acerca de la competencia entre las 
plantas (véase LüDI , 1930). 

FIG. 360. Inventario en 1929. 

En el Viejo Mundo se han hecho pocos experimentos de campo sobre la 
sucesión. Experimentos de En. FREY (1953, 1959) con líquenes dieron resultados 
considerables. Plantó almohadillas de líquenes en distintas comunidades y obser
vó las modificaciones durante decenios . Se registró continuamente el crecimiento 
y expansión de las especies en las fases iniciales de la colonización liquénica; 
de cuando en cuando se fotografiaron las áreas investigadas. Considerado en 
conjunto se dio un crecimiento muy pequeño. Sobre rocas de silicatos se com
probó que los líquenes foliosos crecen más que los crustáceos y los musgos 
(Pterigynandrum filiforme) realizan lo propio con los líquenes foliosos. Pudo 
determinarse además la duración del proceso. 

Se consiguió plantar Cladonia alpestris, C. elongata y Cetraria islandica en 
un vigoroso césped de Cl. silvatica, y se observó en las implantaciones un ere
-cimiento de 13 cm en catorce años; el A1 básico tenía un pH de 7,5, pero ape
nas 1 cm por encima, en el mor superpuesto se midió un pH de 5,5. 
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Los resultados de FREY coinciden con los de los americanos, incluso en que 
gran parte de los líquenes plantados enferman, y, por último, en muchos casos 
las plantas propias del suelo crecen por encima de ellas. 

No dieron mejores resultados los breves experimentos realizados por inves
tigadores ingleses, quienes plantaron distintas plantas vasculares en comunida
des de pastizal. En la mayoría de los puntos desapareció ya más de la mitad 
de las especies trasplantadas al cabo de pocos años. Por lo general, sólo se man
tenían en el límite del pastizal y en lugares alterados (PARK, RA WES y AL
LEN, 1962). 

Fw. 361. Inventario en 1940. 

Experimentos de siembra. Experimentos de siembra de especies extrañas en 
comunidades estabilizadas del sur de Francia fueron siempre infructuosos. No 
obstante, si se siembran especies de la misma asociación, o de una muy rela
cionada, se obtienen mejores resultados. 

A pesar de la gran producción de semillas de las plantas anuales del Thero
brachypodion, en las comunidades de los Rosmarinetalia contiguas no germinan 
los terófitos, sino los hemicriptófitos, caméfitos y nanofanerófitos del orden Ros
marinetalia (véase pág. 508). 

El único camino seguro para reconocer el verdadero curso de la sucesión 
son las observaciones continuas en áreas delimitadas. Las áreas de reserva son 
los lugares más adecuados para llevarlas a término. 

Observaciones duraderas. En 1958 se describió con detalle la observación 
permanente durante casi cincuenta años de la sucesión en una laguna medite
rránea junto a Montpellier (BR.-BL. y colaboradores). 
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Las cuatro etapas de observación más importantes, separadas temporalmente 
de siete a once años, están representadas gráficamente en las figuras 359 a 362. 
Las modificaciones en la vegetación resultan de la acción conjunta de influen
cias alógenas y exógenas. 

El mistral acumula en la franja litoral de la laguna masas de conchas de 
moluscos y restos de algas. Bajo los acúmulos de algas junto con flagelados y 
espirilos se desarrollan bacterios rojos del azufre que dan una coloración rojo 
sangre al fondo. Algo más tarde, cuando se forma mucho oxígeno, aparecen es
pecies de Beggiatoa y diatomeas (véase también pág. 177). 
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Fw. 362. Inventario en 1958. 

El suelo cenagoso recién formado presenta tres hábitats principales: 

a) la acumulación de algas que bordea el estanque; 
b) el terraplén seco de moluscos, y 
e) las depresiones húmedas entre y por detrás de ellos. 

La comunidad pionera efímera del Salsolo-Suaedetum ocupa la franja litoral, 
y la población de arbustos de Halimione (Salicornietum fruticosae halimione
tosum; Figs. 232 y 363) ocupa el terraplén de moluscos. En las hondonadas más 
húmedas se implantan fragmentos del Salicornietum radicantis. 

Las diferentes comunidades iniciales desembocan todas en la comunidad su
cesora que es el Salicornietum fruticosae, y terminan en el /unco-Triglochinetum 
de la alianza del /uncion maritimi. 

El contenido en sal en la rizosfera de las comunidades implicadas en la 
sucesión oscila entre el 2,5 y el 24,5% , aunque junto a la superficie se mani
fiesta un débil lavado por la lluvia, que permite el desarrollo de terófitos no 
halófitos de raíces superficiales. Con la profundidad aumentan considerablemen
te los contenidos en sal y cal. 
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Los factores principales determinantes de la sucesión son el contenido decre
ciente en sal y la menor humedad del suelo. El posterior curso potencial de la 
sucesión puede seguir en un lugar algo más interior (BR.-BL. y DE RAMM, 1957); 
después de la desalinización del suelo termina en el Populetum albae. 

WESTHOFF (1947) ha realizado observaciones semejantes en la costa holan
desa, aunque durante un intervalo menor de tiempo. 

El suelo enlodado, consecuencia de cerrar el mar, sostenía ya en el segundo 
año una comunidad de Salicornia europaea; de uno a dos años después se im
planta un Puccinellietum maritimae, y al cabo de cuatro a siete años del cierre 
empieza a expanderse el f unco-Caricetum extensae; pasados diez o doce años 
desde el principio hay ya una gran área que puede aprovecharse. 

FIG. 363. Transición del Salicornietum fruticosae typicum al Salicornietum frutico sae 
halimionetosum en las lagunas junto a Montpellier. (Foto Excurs. S.I.G.M.A.) 

En el parque de la S.I.G.M.A en Montpellier seguimos nosotros durante tres 
decenios el establecimiento de una asociación de los muros, de un prado del 
Brachypodietum phoenicoidis y del bosque climácico (Quercetum illicis gallopro
vinciale; véase Fig. en pág. 484). 

El sotobosque de unos doscientos años, conservado de modo permanente has
ta nuestra toma de posesión del parque de Pinus pinea, que desde hace sólo 
unos treinta años se ha dejado evolucionar libremente, está actualmente encami
nado en una evolución llamativamente rápida hacia el Quercetum galloprovin
ciale inicial. La abundancia de las especies arbustivas ornitocoras de la combi
nación de especies característica ha aumentado mucho en treinta años. 

La figura 364 muestra el crecimiento de pies jóvenes de cembro en el bosque 
de Pinus mugo del Parque Nacional Suizo. Masas de plántulas de Pinus cembra 
impiden por su sombra la germinación de P. mugo. Por ello, el bosque de 
P. mugo será sustitudo en un tiempo previsible por el bosque de cembro con 
rododendro, el Rhododendro-Vaccinietum cembretosum. Ya hoy día, pocos de-
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cenios después de haberse tomado la fotografía (Fig. 364), la transformación 
está tan avanzada en algunos lugares, que podemos aceptar que nuestros bisnie
tos podrán contemplar en la región del Parque Nacional grandes representantes. 
del bosque de cembro con rododendro determinado por el clima. La evolución 
permanente seguida durante casi cincuenta años no deja ninguna duda en este 
sentido. 

Fw. 364. Rhododendro-Vaccinietum cembretosum climácico. (Foto P. MEYER.) 

Se dispone de menos detalles de procesos de sucesión que provengan de más 
antiguo. Algunas conclusiones se pueden extraer de investigaciones en el Mount 
Shasta volcánico del Norte de California. Se investigaron desde el punto de 
vista edáfico y geobotánico varios depósitos de lodos andesíticos perfectamente 
datados en el tiempo y, sin embargo, los datos botánicos son muy pobres; de 
todos modos, indican que cada etapa forestal se ha establecido a partir de la 
anterior, y que sobre el substrato volcánico de unos mil doscientos años se ha 
desarrollado una comunidad forestal aparentemente equilibrada (CROCKER, 1952). 

Observaciones a corto término. Dejando a un lado las observaciones conti
nuas, observaciones aisladas pueden aclarar también el desarrollo de la sucesión,. 
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cuando éstas se refieren a especies indicadoras dinamogenéticamente importantes 
de elevado valor constructivo, que determinan la dirección de desarrollo, o por 
lo menos influyen sobre ella. 

Fw. 365. Matorral dé Hippophae rhamnoides sobre un pedregal reciente de la Durance 
junto a Montdauphin. (Foto M. y J. BR.-BL.) 

La suces10n hacia el bosque climácico parece obvia, tal como se presenta 
en las terrazas aluviales de los ríos, que son de edad distinta, pero concuerdan 
en lo concerniente al substrato edáfico. En el paso del Rhin por Suiza, entre 
Reichenau y Thusis, se inicia con la comunidad pionera de Myricaria germanica 
y Chondrilla prenanthoides sobre la grava del río, y termina en el Piceetum 
montanum. 

TABLA 75. Esquema de la sucesión sobre las terrazas del Rhin en el Domleschg 
(de BR.-BL., PALLMANN y BACH, 1954) 

Piceetum montanum 
t 

Erico-Pinetum 
t 

Población de Pinus silvestris 
~ t ~ 

Subasociación de Tortella Asociación de Salix Subasociación de Cladonia 
del Xerobrometum e Hippophae del Erico-Pinetum 

~ t ~ 
Asociación de Myrcaria y Chondrilla prenanthoides 
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Puede reconstruirse toda la serie evolutiva mediante la presencia de los in
dicadores de la sucesión. 

Las matas de Salix incana e Hippophae rhamnoides dispersas en la asocia
ción pionera de Myricaria sobre el pedregal del río , son indicio de la comuni
dad siguiente, mientras que arbustos marchitos o ya muertos de Hippophae y 
Salix en el bosque de pino albar con Erica carnea demuestran su origen en el 
Hippophae-Salicetum incanae. Los abetos rojos (Picea abies) que crecen a la 
sombra del pino albar son evidencia de la próxima etapa climácica del Piceetum 
montanum. El curso de la serie sucesoria está regido por las modificaciones en 
los factores lumínico y edáfico. 

Fw. 366. Pinus silvestris como avanzadilla del Ononi-Pinion en la población de Hippophae 
en vías de desaparición sobre un pedregal de la Durance, junto a Montdauphin. 

(Foto M. y J. BR.-BL.) 

Sucesiones de desarrollo semejantes no son raras en los valles secos de los 
Alpes suroccidentales. Las figuras 365 y 366 muestran una población de Hippo
phae, entre el que se entremezclan Pinus silvestris jóvenes en la alta Durance. 
Según los resultados del análisis polínico, debió ser éste un cuadro de vegeta
ción muy extendido en algunos lugares de la llanura centroeuropea en la época 
de Béilling (11 300 a 10 350 a. C.) (véase LANG, 1961). 

Cambio brusco en especies. Tiene lugar un brusco y acentuado cambio en 
especies cuando se modifican rápida y profundamente las condiciones vitales y, 
con ellas, las de competencia en el hábitat, debido a influencias externas, o por 
acción de determinadas especies dinamogenéticamente importantes. Si es éste el 
caso, todas las especies de baja plasticidad ecológica serán naturalmente víctimas 
de la modificación del hábitat, mientras que al mismo tiempo se asentarán nu
merosos colonizadores nuevos. Así pueden simularse capacidades de competen
cia concordantes de especies, cuando se trata en realidad de una modificación 
ecológica profunda del hábitat. Frecuentemente estos cambios están determina-

609 
39 



dos directa o indirectamente por el hombre; pueden tener también, sin embar
go, causas naturales, como modificaciones en el nivel del agua freática, salpica
dura o inundación con agua salada, llegada de polvo calcáreo o agua rica en 
cal, etc. 

WALTER calificó aún en 1937 como construcciones puramente teóricas las se
ries de sucesión que arrancando del agua como etapa inicial conducen hasta la 
comunidad final. Los hechos que actualmente conocemos permiten asegurar que 
este punto de vista ya está superado. 

Aunque nadie haya aún seguido paso por paso el desarrollo de una serie 
de sucesión completa, desde el pedregal fluvjal o de una laguna hasta el bosque 
climácico 1

, puede deducirse ·mucho con seguridad a partir de las relaciones de 
vecindad especiales y temporales, y puede recomponerse la sucesión completa 
a partir de las series parciales realmente observadas, tal como lo demuestra el 
ejemplo citado anteriormente. Puede reconstruirse la serie completa a partir de 
varias sucesiones parciales, que se presentan simultáneamente pero son de dis
tinta edad, que pueden observarse directamente, y que pueden explicarse en re
lación con su dependencia frente a la evolución del suelo. 

Que el clima permanezca absolutamente constante no es tampoco una con
dición necesaria para el desarrollo normal de una serie. Si las comunidades cli
mácicas no se consideran de un modo demasiado estrecho, toleran una amplitud 
de variabilidad climática bastante grande, y, como consecuencia, pueden exten
derse sobre amplias regiones (Quercetum ilicis, Querco-Carpinetum, Piceetum 
subalpinum, etc.). 

Una modificación acentuada no tiene lugar si no se da un cambio climá
tico profundo y duradero. Naturalmente, donde antes se pone de manifiesto es 
en las regiones marginales. 

Existe aún otra posibilidad, y es que la evolución normal esté influida y 
regulada por la migración de especies, independiente del clima, y en ocasiones 
puede incluso ser dificultada por tal hecho. No obstante, según las observacio
nes de que disponemos, esto sólo parece darse cuando el hombre interfiere en la 
vegetación primitiva de un modo destructivo. 

De este modo han desaparecido las comunidades finales naturales de ciertas 
islas tropicales. Ya que éstas se componían de especies sensibles, antiguas y de 
poca capacidad de adaptación, y que dichas especies en parte han sido extermi
nadas, se oponen dificultades insuperables a la reconstitución de la comunidad 
climácica. 

Cuanto más duradera y profunda sea la influencia humana, más difícil resul
ta el hacerse una imagen de la comunidad climácica correspondiente a la rea
lidad. Hay que resaltar también que la comunidad climácica equilibrada es sólo 
un descanso, una pausa en . la continua modificación de la vegetación. 

El estudio de la sucesión supone imprescindiblemente la pregunta: ¿alcanza 
la vegetación un reposo equilibrado y duradero bajo condiciones climáticas más 
o menos constantes? CLEMENTS, ·COWLES, WEAVER y HANSON responden afirma
tivamente. Basan su teoría del desarrollo de la vegetación en la introducción del 
concepto de clímax. 

1 Sólo son posibles las series completas partiendo de la roca cuando ésta no sobrepasa 
una cierta inclinación. Las comunidades fisurícolas no se desarrollan más; son comunida· 
des permanentes (Fig. 320), que a lo largo del tiempo, igual que su substrato, están a mer
ced de la erosión. 

610 



Clímax. Ningún otro problema se ha discutido tanto y tan intensamente en
tre los geobotánicos como el que se refiere al concepto de clímax y su posible 
utilización. 

CowLES y CLEMENTS entienden por clímax la comunidad final, determinada 
climáticamente, de una región, comunidad que representa el equilibrio dinámico 
entre el clima, la geomorfología, el suelo y la vegetación (Fig. 367). Ya que tanto 

FIG. 367. Bosque climácico del piso montano en los Cárpatos orientales junto a Zawojela, 
900 m, bosque mixto de haya, abeto y picea. (Foto FIRBAS, Excurs. S.l.G.M.A.) 

la edafogénesis como el desarrollo de la vegetación de una reg10n climática ho
mogénea, suponiendo unas condiciones de relieve más o menos normales, se di
rigen hacia un estado final (clímax) fijo y determinado principalmente por el 
macroclima, no debe dudarse de la validez de principio de la tesis. 

R. BACH (1957) define la clímax del siguiente modo: «La clímax es el re
sultado del desarrollo natural de la vegetación bajo condiciones climáticas y de 
substrato dadas, excluyendo todas las influencias externas inhibidoras, como un 
avenamiento, una erosión o una acumulación de materiales anormal, en ella no 
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se da ·ninguna tendencia de suces10n. A esta definición le añadiríamos «supo
niendo un cierto equilibrio del relieve» 1• 

El desarrollo de la vegetación y la edafogénesis están bajo una estrecha in
terdependencia mutua. El desarrollo de la vegetación transcurre en consonancia 
con la edafogénesis y ésta está influida por la vegetación. 

Sin embargo, en regiones de climas extremos (Artico, alta montaña, estepas 
desérticas) se oponen unas dificultades tales al desarrollo, que queda ya dete
nido en sus inicios (véase BR.-BL., 1949) (Fig. 368). 

La valoración práctica de la teoría de la clímax choca de todos modos con 
diversas dificultades, ya que entre el desarrollo del suelo y de la vegetación no 

FIG. 368. La aridez extrema y la eros10n eólica impiden la formación de una asociac1on 
climácica en gran parte del Sáhara. Al sur de Beni-Ounif, Argelia. (Foto D AGUIN.) 

existe ningún paralelismo permanente, y porque el concepto de monoclímax pro
pagado por CLEMENTS no tiene una aplicación general si se interpreta en sentido 
estricto . 

Por un lado, el macroclima puede experimentar en las montañas alteraciones 
frecuentes y considerables de carácter local, en relación con el relieve cambiante; 
luego puede suceder que la edafogénsis influida por el substrato conduzca a dis
tintos estados finales en la misma región, los cuales no han de soportar necesa
riamente la misma comunidad final (véase pág. 615), y por último, las influen
cias antropozoicas pueden mantener el estado final de la vegetación modificado 
en un estado de equilibrio duradero. TANS LEY , que en base a CLEMENTS se ha 
ocupado en Gran Bretaña del problema de la clímax, diferencia una clímax 
edáfica, otra fisiográfica, otra biótica, etc. 

1 La clímax puede instaurarse sobre suelos de nivel de desarrollo muy distinto (ejem
plo, Quercetum ilicis galloprovinciale). 

CooPER (1922, pág. 75) exigía ya que la clímax se manifestase en suelos muy distintos, 
y que las adaptaciones de las especies dominantes estén en consonancia con el carácter 
del clima. 
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TANSLEY se convierte así en un defensor del sistema de la policlímax (véase 
SELLECK, 1960). Tal como resalta WHITTAKER (1962) , por sí sólo el hecho de 
que actualmente existen no menos de 35 términos con la denominación «clí
max», indica hasta dónde puede conducir esta concepción. Parece, por tanto, 
indicado, prescindiendo de disquisiciones teóricas , partir de la unidad de vege
tación concebida como comunidad final del desarrollo de la vegetación de una 
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Fw. 369. Dominios climácicos de Cataluña (según O. DE BOLOS, 1957) . 1, Piso alpino (do
minio climácico del Festucion supinae) . 2, Dominio del Rhododendro-Vaccinion. 3, Dominio 
del Goodyero-Abietetum. 4, Dominio del Scillo-Fagetum. 5, Dominio del Helleboro-Fagetum. 
6, Dominio del Isopyro-Quercetum roboris. 7, Dominio de los bosques de Pinus silvestris 
y del Hepatico-Coryletum. 8, Dominio del Buxo--Quercetum pubescentis. 9, Dominio del 
Violo-Quercetum fagineae. 10, Dominio del Quercetum mediterraneo-montanum. 11 , Domi
nio del Quercetum ilicis galloprovinciale. 11, Dominio del alcornocal (Quercetum gallopro
vinciale suberetosum). 12, Dominio del Quercetum rotundifoliae. 13, Dominio del Rhamno-

Cocciferetum. 14, Dominio del Querco-Lentiscetum. 

reg10n e investigar a partir de ella las causas del desarrollo, climáticas, edáficas, 
fisiográficas y bióticas determinantes . Así resulta que al considerar las comuni
dades en amplios espacios, el clima es con mucho el factor más importante. 

Esta conclusión puede extraerse de todos los mapas de clímax correspondien
tes a grandes superficies, como el mapa de las regiones climácicas de Cataluña 
de o. DE BOLOS (1957; Fig. 369) (véase también RIVAS GoDAY y BORJA CARBO· 
NELL, 1961). 
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En las regiones de antigua cultura, que han sido radicalmente transformadas 
por el hombre y donde se han destruido los últimos restos de la clímax, la co
munidad climácica es una hipótesis, que de tod9s modos puede apoyarse en la 
presencia de especies características o grupos de especies significativos. 

Afortunadamente quedan todavía hoy posibilidades de estudiar el desarrollo 
total de la vegetación en su dependencia primitiva respecto del suelo y del cli
ma. WALTER (1937) indica conocer personalmente algunas regiones del Africa 
oriental en las que la comunidad climácica ocupa hasta el 90% de la superficie 
total 1

• Tampoco debería ser difícil reconstruir las comunidades climácicas en las 
grandes regiones forestales y de tundra en el Norte. Dificultades algo mayores se 
oponen a su reconstrucción en los países alpinos. 

Cuanto más ampliamente se conciba la comunidad climácica, más exclusivo 
será su condicionamiento por parte del clima general, sin que intervengan las 
condiciones edáficas . 

Algunas alianzas climácicas y también, aunque menos frecuentemente, algu
nas asociaciones, están determinadas exclusivamente por el clima. El Quercion 
ilicis y el Oleo-Ceratonion de la región mediterránea, ambos totalmente indepen
dientes de la edafogénesis, constituyen la etapa final del desarrollo de la vege
tación determinado por el clima en amplios espacios, cualquiera que sea el 
substrato edáfico. 

Las alianzas de alta montaña del Rhododendro-V accinion de los Alpes y los 
Pirineos y del Caricion curvulae de los Alpes, del Tatra y de los Balcanes (Rilo 
Dagh), están condicionadas principalmente por el clima, pero también están 
influidas por la evolución del suelo. 

Estas alianzas son acidófilas y calcífugas, pero ya que la edafogénesis de
terminada por el clima tiene un curso ineludiblemente abocado a la acidifica
ción, llegan a ocupar también al final suelos originariamente básicos y ricos en 
cal, y como la acumulación del suelo favorecida por la cubierta vegetal avanza 
rápidamente (véase pág. 663), la acidificación de los suelos calcáreos tiene lugar 
relativamente en poco tiempo, por lo menos dentro de un lapso de tiempo en 
que el clima pueda considerarse constante. 

Si se basa la clímax en la comunidad final, definida a nivel de asociación, el 
desarrollo de la vegetación puede estar influido decisivamente también por otros 
factores, además del clima; naturalmente esto también es válido, y en mayor 
grado, para las subunidades (subasociaciones), etc. 

Cuanto más estrechamente se circunscriba la etapa final del desarrollo de la 
vegetación, más difícil es ponerla de relieve, y tanto más necesario es tomar en 
consideración para su concepción el desarrollo del suelo e incluso factores de la 
historia de la flora (migraciones de especies) o bióticas. 

Lo mismo que la alianza del Quercion ilicis, el Quercetum galloprovinciale, 
como asociación, está determinado exclusivamente por el macroclima. No obs
tante, dentro de la asociación existen subunidades pedológicamente diferencia
das, que aparecen unas junto a otras en áreas bien delimitadas, y a las que, apli
cado a las subasociaciones, se refiere el concepto de grupo climácico. 

Gr_upo climácico. La teoría de la monoclímax no es difícil de aplicar en los 
Alpes y la región mediterránea, si el concepto de comunidad final no se consi-

1 Frente a esto se encuentra la observación de B ÉGUÉ, especialista en selvas tropica
les (1961 , pág. 149), según la cual resulta difícil encontrar una vegetación en los bosques 
tropicales africanos que, a pesar de su apariencia primitiva, no haya sido transformada una 
u otra vez por el hombre. 
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dera de un modo demasiado estricto. Por el contrario, en el marco de la siste
mática fitosociológica finamente diferenciada del noroeste de la Europa media 
pueden desarrollarse en la misma región bajo climas semejantes dos o tres co
munidades finales delimitadas en sentido estrecho, a las que corresponden per
files del suelo totalmente distintos. TüxEN (1937), el primero que insistió en este 
aspecto, habla de un grupo climácico. Si se emplea un concepto estricto de las 
comunidades climácicas pueden distinguirse grupos climácicos correspondientes 
a determinados perfiles del suelo, también en otras regiones. Para resolver la 
cuestión de la clímax hay que recurrir en este caso a las leyes de la edafogé
nesis. 

Acidificación del suelo. El desarrollo del suelo y de la vegetación en toda 
la Europa media y occidental fresca y húmeda, desde Polonia hasta las Islas 
Británicas, están dominados por la acidificación del suelo. 

Se trata de un lavado de las sales nutritivas determinado por el clima, que 
conduce con el tiempo a un suelo intensamente ácido a partir de otros básicos 
o débilmente ácidos. Como consecuencia, se eliminan primero las plantas que 
necesitan cal y nutrientes a medida que avanza el desarrollo de la vegetación 
sobre suelos inicialmente básicos. Tal como resalta GoowrN (1949), estas espe
cies quedan limitadas a lugares donde la erosión se opone a la edafogénesis. 

La tendencia a la acidificación puede favorecerse o también interrumpirse 
por la actuación del hombre. Suponiendo el clima constante, ha de conducir en 
todo caso a lo largo del desarrollo del suelo, desde Polonia hasta Irlanda, a una 
comunidad acidófila final que soporta la acidez. 

Vegetación natural potencial. La vegetación actual, influida por el hombre 
en los países de antigua cultura, representa sólo en casos excepcionales la vege
tación natural real. Por lo común, ha sido más o menos alterada por el hombre 
y sus acompañantes animales, de tal modo que incluso si deja de explotarse 
no vuelve siempre a su estado natural, esto es, a la comunidad final original. 
El estado del suelo puede haber empeorado tanto que resulte imposible el res
tablecimiento del equilibrio biológico primitivo. Abandonado a sí mismo, se ins
taura una vegetación final distinta. TÜXEN (1956) denomina vegetación potencial 
natural al estado final que es posible alcanzar. 

Esta vegetación potencial natural es un estado ideal, cuyo conocimiento es 
interesante, ya que permite -estimar las posibilidades del hábitat. La vegetación 
potencial natural actual en la Europa media y otros países de antigua cultura 
no es en realidad más que la suma de sus comunidades permanentes naturales 
y sus comunidades climácicas, si no consideramos las comunidades iniciales y 
sucesoras, insignificantes en cuanto a superficie (TÜXEN, 1956). Acerca de la 
importancia cartográfica de la vegetación potencial natural, véase la página 727 . 

Clímax alterada (deflected). Bajo este concepto introducido por GoowrN y 
TANSLEY (1929) se entiende un estado de vegetación relativamente estable, que 
debe su existencia a las actuaciones humanas, como el pastoreo persistente, la 
siega, el fuego, la influencia sobre el nivel del agua freática, etc. En las regio
nes explotadas desde hace mucho tiempo es frecuentemente difícil diferenciar en
tre el estado final determinado por el clima y el derivado. DoNEVAN (1961) con
sidera los bonitos pinares de las tierras altas de Nicaragua y la mayoría de sus 
praderas y estepas fruticosas como «deflected climaxes». 
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Variantes de la clímax. Tal como hemos visto, el concepto de clímax pue
de ser más amplio o más estricto, aplicado a alianzas, asociaciones o subasocia
ciones. Dado que, sobre todo en los países de antigua cultura, el concepto de 
comunidad climácica tiene siempre mucho de hipotético, parece deseable em
plearlo en su forma más amplia. 

En las regiones poco investigadas habrá que conformarse también con la de
terminación de la alianza a la que pertenece la comunidad final. Por el con
trario, en las regiones fitosociológica y edáficamente bien estudiadas es posible 
una definición más estricta de la comunidad climácica. Sin embargo, se reco
mienda no considerar como comunidades climácicas propias e independientes 
a las unidades muy estrechamente definidas , sino tratarlas y denominarlas como 
variantes de una asociación climácica más amplia. Pueden estar determinadas 
por la inclinación muy diferente del suelo, por la orientación, las características 
petrográficas de la roca madre o por la granulación del suelo, que influyen hasta 
en el estadio climácico. 

WESTHOFF ha reconocido en la región de morrenas del Hohe Veluwe 
en Holanda distintas variantes climácicas del Querco-Betuletum, determinadas 
exclusivamente por diferencias en el porcentaje de coloides en la arena de la 
morrena. 

La tendencia a la acidificación del suelo puede seguirse en dirección hacia 
el suroeste hasta Portugal septentrional y medio. Aquí conduce al Rusco-Querce
tum roboris climácico, cuya regeneración está favorecida actualmente por la pro
gresiva expansión del bosque de Pinus pinaster. 

Si no hay ningún aporte de carbonatos, la sucesión determinada por el clima 
transcurre también en los Alpes desde los suelos ricos en electrólitos hasta los 
fuertemente ácidos, esto es, de las comunidades basófilas a las finales muy aci
dófilas. Este proceso de desarrollo se completa tanto más deprisa cuanto más 
acel)tuada sea la oceanidad. 

Las comunidades climácicas en las montañas se disponen normalmente para
lelas a los pisos de altitud. Para que aquí se alcance la clímax es imprescindible 
un cierto equilibrio del relieve; allí donde éste no se da, la comunidad climá
cica sufre un desplazamiento hacia arriba o hacia abajo, y las comunidades per
manentes de las laderas muy pendientes difieren más o menos de la clímax se
gún la orientación y la pendiente. 

Parque Nacional Suizo. En el Parque Nacional Suizo se ha estudiado si
multáneamente durante decenios el desarrollo del suelo y de la vegetación. La 
sucesión se desarrolla allí, en el piso subalpino, del siguiente modo. 

Sobre el pedregal calcáreo crecen primero el herbazal claro, el Petasitetum 
paradoxi. A esta comunidad inicial basófila le sigue un bosque de pino albar 
y brezo, el Pino-Ericion, que con el desarrollo creciente conduce al suelo húmi
co carbonatado, con poco depósito de mor primero y abundante después, sobre 
el que aparecen sucesivamente los acompañantes acidófilos del Rhododendro
V accinion. Al aumentar el horizonte de humus superpuesto aumenta el terreno 
ocupado por los mismos, de modo que al final, incluso sobre un substrato edá
fico rico en carbonatos con una importante capa de humus superpuesto, la co
munidad climácica, el Rhododendro-Vaccinietum cembretosum, toma posesión 
del suelo. El estrato de mor es decisivo para la expansión de esta comunidad 
climácica (véase pág. 645). 

La asociación climácica coloniza incluso la roca dolomítica compacta, siem
pre que la pendiente de la ladera no sea excesiva. La edafogénesis proporciona 
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aquí, a través de un depósito de humus de hasta un metro de grueso, la condi
ción previa para la buena vitalidad de las especies características acidófilas . 

La posibilidad de establecer una relación directa entre el desarrollo de la 
vegetación y la edafogénesis, y de determinar el tiempo en que se desarrolla, 
se da aquí en las distintas terrazas de pedregal de diferente edad en el río 
Fuorn. Sobre el aluvión del río rico en carbonatos conduce a lo largo de unos 
dos mil años desde el suelo bruto con su vegetación calcícola hasta el bosque 
de cembro con rododendro. 

Donde la sucesión es más rápida es sobre un substrato de silicatos, y ter
mina en la misma comunidad climácica. 

La edafogénesis conduce en la parte superior del área forestal a podsoles 
férricos humosos, o a podsoles húmicos, que soportan igualmente al Rhododen
dro-Vaccinietum cembretosum. Sobre perfiles edáficos análogos, se encuentra 
una comunidad climácica semejante, tanto en los Alpes, en el Tatra, como en los 
Pirineos. 

Por encima del límite climático del bosque, alrededor de los 2300 m en los 
Alpes centrales, el dominio climácico del piso del pastizal alpino incluye dos 
asociaciones florísticamente muy relacionadas, el Curvuletum y, más abajo, el 
Festucetum halleri, que forma una franja por encima del límite forestal, y fre
cuentemente se engrana con el Curvuletum. Para la denominación de este do
minio climácico no se escogió por eso el nombre de una asociación, sino el de 
una alianza (dominio climácico del Caricion curvulae). 

En los Alpes de los Grisones septentrionales se van sucediendo los siguien-
tes dominios climácicos : 

l. Dominio climácico del Fagetum praealpinum hasta unos 800 m. 
2. Dominio climacico del Piceetum montanum hasta 1.200 m. 
3. Dominio climácico del Piceetum subalpinum hasta 1.900 m. 
4. Dominio climácico del Rhododendro-Vaccinietum hasta 2.150 m. 
5. Dominio climácico del Caricion curvulae hasta 2.600 m (Fig. pág. 712). 

Anteriormente hemos dado ya su delimitación frente al dominio climácico 
del cembro y el alerce, limitante en la parte inferior. 

Por encima del dominio climácico del Caricion curvulae, en la región de las 
tierras heladas, se elevan las altas cumbres nivales, ocupadas por asociaciones de 
rocas, de pedregales, de algas y de líquenes crustáceos. Aquí queda excluida una 
comunidad climácica homogénea, lo mismo que en las regiones desérticas; en 
éstas, los fragmentos aún presentes de comunidades arenícolas, de pedregales y 
de rocas, dependen de la composición petrográfica de las rocas y se diferencian 
mucho florísticamente entre sí (véase pág. 335). 

Regiones no alpinas. El límite superior de los dominios climácicos en Eu
ropa, también en lugares distintos a los Alpes, transcurre siempre algo más alto 
en las laderas de solana y algo más bajo en las de umbría que en las superficies 
poco inclinadas. La dirección de desarrollo está también determinada en las 
montañas medias por la formación de humus y la acidificación del suelo. A las 
comunidades iniciales basófilas les siguen otras más o menos acidófilas; la co
munidad climácica es siempre acidófila y se forma sobre cualquier substrato ro
coso. Unicamente no se alcanza la clímax en las laderas muy pendientes sobre 
la roca calcárea compacta, porque la evolución del suelo no puede actuar de
bido a que la humificación está inhibida, y a que es posible el aporte de car
bonatos. 
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La distribución de las precipitaciones determina muchas veces los límites 
de las clímax en la llanura (véase Fig. 370). 

La dependencia de la asociación climácica respecto de la pendiente del suelo 
y del substrato en el alto Tatra han sido representadas gráficamente por PAw
LOWSKI (1935; Fig. 371) Como en los Alpes y en los Pirineos, la comunidad 
climácica del Trifido-Distichetum permanece limitada en las montañas calcá-
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FIG. 370. Dominios climácicos determinados por la precipitación en la estepa del Ebro 
(según BR.-BL. y O. DE BoLos, 1957). 

1 Dominio climácico del Rhamno-Cocciferetum pistacietosum, 2 Rhamno-Cocciferetum cocci
feretosum y caricetosum humilis, 3 Rhamno-Cocciferetum thuriferetosum, 4 Quercetum ro

tundifoliae. _ funiperus thurifera, O Eurotia ceratoides, () Astragalus cruciatus. 

reas, en situaciones horizontales o muy poco inclinadas. PAWLOWSKI, Sorrn
LOWSKI y WALLISCH (1927) diferencian en el Tatra de Polonia (Morskie Oko) 
los siguientes dominios climácicos , que corresponden a otros tantos pisos alti
tudinales: 

l. Dominio climácico del Fagetum hasta unos 900 m. 
2. Dominio climácico del Piceetum 900 a 1.500 (1550) m 
3. Dominio climácico del Pinetum mugi 1.500 a 1.800 (1850) m 
4. Dominio climácico del Trifido-Distichetum 1.800 a 2.200 m. 
5. Dominio climácico del Distichetum subnivale 2.200 a 2.500 m. 

En la región de la Cerdaña (Pirineos orientales) se suceden con el siguiente 
orden: 

1. Dominio climácico del Quercetum ilicis hasta 700 m. 
2. Dominio climácico del Quercion pubescenti-petraeae hasta 1.600 m. 
3. Dominio climácico del Rhododendro-Vaccinion hasta (2350) 2400 m. 
4. Dominio climácico del Hieracio-Festucetum supinae de 2400 a 2800 m. 
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Paraclímax. Juntamente con TüxEN, denominamos paraclímax a una comu
nidad que, como consecuencia de condiciones edáficas extraordinarias, difiere de 
la clímax potencial regional, y ya no continúa desarrollándose. 

En la región de terrenos diluviales del NW de Alemania y de Holanda do
minan como substrato edáfico sobre amplias zonas las arenas diluviales cuar
zosas, secas, pobres en coloides y fuertemente acidificadas, que soportan el 
bosque acidófilo de robles y abedules, el Querco·Betuletum, mientras que se
gún TilirnN debe considerarse el bosque de robles y carpe, el Querco-Carpinetum, 
como comunidad final climáticamente determinada. 

Seslenef¡¡/¡ÍJ coeruleae 

Pe11die11te ~~ 
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Fw. 371. Serie de desarrollo: Versic:oloretum -'? Trifido-Distichetum. Número de las espe
cies características de los Seslerietalia coeruleae (incluyendo las especies características del 
Versicoloretum) y de las Caricetalia curvulae en relación con la pendiente del suelo y con 
el grado de cobertura del mismo por Ja vegetación. Substrato A: roca calcárea o dolomita, 

B: marga calcárea, C: substrato pobre en cal (según PAWLOWSKI). 

La tendencia a la acidificación del suelo, determinada climáticamente, no 
conduciría normalmente nunca al Querco-Betuletum bajo las condiciones climá
ticas reinantes. Por otra parte, el Querco-Betuletum no tiene posibilidades de ul
terior transformación sobre la arena cuarcífera; se trata de un estadio final de
finitivo, que se escapa al marco de la vegetación climática, una paraclímax. 

Mientras que la asociación climácica puede instalarse más pronto o más tarde 
sobre los substratos edáficos más distintos , la paraclímax está ligada a un medio 
petrográfico muy específico, está en primer lugar determinada petrográficamente. 

La dirección y la intensidad determinada por el clima de la tendencia de 
desarrollo del suelo y de la vegetación son decisivas para juzgar si nos encon
tramos ante una clímax o una paraclímax. 

De momento no es posible decidir si en el caso del monte bajo esclerofilo 
que se desarrolla sobre arenisca en el suroeste de Australia, al lado de la plu
viisilva que se establece sobre basalto, según describe BEADLE (1955), se trata 
de una paraclímax o de un grupo climácico. 

Las amplias altiplanicies calcáreas de las Causses del Sur de Francia con sus 
estepas de Stipa (Fig. 372), que se habían considerado anteriormente como zo
nas climáticamente sin bosques, punto de vista que se ha rechazado actualmente, 
albergan junto a extensos prados esteparios de Stipa cuatro comunidades fores
tales distintas: 

Bosque basófilo de roble pubescente, bosques de pino albar, hayedos y po
blaciones medianamente acidificadas de carballo (Quercus robur), todos a la 
misma altitud. 
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Los pinares naturales, ligados a suelos brutos poco profundos con poca tie
rra, son comunidades de transición; si se abandonan irán penetrando cada vez 
más en ellas plantas leñosas planifolias. 

El hayedo, como asociación, forma en gargantas húmedas y en laderas de 
umbría una comunidad permanente determinada por el relieve que no se des
arrolla más (Buxo-Fagetum). 

El bosque de roble pubescente (Buxo-Quercetum), en su constitución típica, 
ocupa rocas carbonatadas puras, calizas cristalinas o dolomita (rendzina inicial 
o suelos húmicos carbonatados), en los que casi no puede apreciarse acidifi
cación. 

FIG. 372. Estepa secundaria de Stipa pennata en el Col de Capelier, Causse, sustituyendo 
al Buxo"Quercetum pubescentis. 

El bosque de carballo (Quercion robori-petraeae) , por último, es rico en es
pecies acompañantes acidófilas, e indica una acidificación del suelo. 

Este bosque de Quercus robur, que se sitúa entre el Quercetum medio
europaeum y el Querco-Carpinetum, se desarrolla sobre las rocas más variadas: 
silicatos, estratos jurásicos, de lías y de retiense, cuyos suelos forestales están 
sometidos a la acidificación, y puede ser considerado, por tanto, como comuni
dad climácica de la región, mientras que el bosque de roble pubescente, mucho 
más extendido pero unido estrechamente a la caliza cristalina y a la dolomita, 
debe ser considerado como comunidad permanente determinada edáficamente. 
No puede tratarse de una paraclímax para las Causses, porque la acidificación 
determinada climáticamente avanza hasta el bosque de carballo cuando el suelo 
se descalcifica. 

Paraclímax tropicales. Los investigadores belgas han descrito comunidades 
paraclimácicas en los trópicos. 
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FocAN y MuLLENDERS (1948) valoran como paraclímax un bosque húmedo 
sobre suelos graníticos amarillos en el alto Lomani (Congo), el Canarietum 
schweinfurthii. GERMAIN (1952) considera bosques paraclimácicos dos asociacio
nes forestales, el Albizzio-Strychnetum stuhlmannii de los suelos arenosos empo
brecidos y el Baphietum descampsii acompañante de los ríos en la llanura de 
Ruzizi. ScHNELL (1952), en su estudio acerca de la vegetación de Guinea, lo 
mismo que EMBERGER, MANGENOT y MrEGE (1950), subrayan la presencia si
multánea en Africa occidental de comunidades determinadas por el suelo y por 
el clima, aunque a veces resulta difícil, como ellos dicen, decidir si se trata de 
una comunidad climácica o paraclimácica. 

FrG. 373. Bosque en galería del Sesbanio-Phoenicetum reclinatae; comunidad permanente 
en Molindi, Congo. (Foto DE WITTE, Co11. Inst. Pares Nat. Congo Belge; 

véase LEBRUN, 1947' pág. 674.) 

La comunidad final de los suelos incrustados lateríticos de los trópicos, cons
tituidos fundamentalmente por Alz03 y Fe2Ü3, cuya constitución se remonta a 
una época climáticamente distinta de la actual, podría representar igualmente 
una paraclímax. 

Comunidad permanente. Se denominan comunidades permanentes aquellas 
que por cualquier motivo no han alcanzado el estado final climáticamente posi
ble o que no lo pueden alcanzar, pero que se mantienen durante mucho tiempo 
y conservan su característica sociológica. El revestimiento de cianofíceas de una 
pared rocosa calcárea, el prado de Polytrichum de los ventisqueros alpinos (fi
gura 602) y el bosque de ribera a lo largo de la zona freática de los grandes 
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ríos son comunidades permanentes (Fig. 373). Se diferencian de la comunidad 
climácica porque en ellas puede darse una evolución posterior, bajo determina
das condiciones, sin modificación del clima, mientras que en la clímax es esta 
evolución imposible sin una modificación del clima. 

Oscilaciones de la clímax. La comunidad ·climácica madura sufre alteracio
nes, debido a fenómenos naturales (acción del viento, aludes, incendio, inunda
ciones, etc.), que pueden tener como consecuencia alteraciones considerables en 
la composición específica, que denominamos con FURRER (1922) oscilaciones de 
la clímax. 

En las montañas donde se encuentran dos comunidades climácicas, frecuen
temente interpenetradas, es también frecuente que se den mezcladas, y entonces 
no es siempre fácil decidir si se trata de una oscilación de la clímax o si ello 
responde a un cambio del clima. Las oscilaciones de la clímax «determinadas» 
por el clima pueden coincidir con cambios de clímax. Podemos preguntarnos si 
el retroceso actual de los glaciares y el ascenso de la vegetación en los Alpes 
(véase pág. 659) se basan en una modificación insignificante del clima, o bien 
señalan el inicio de un cambio importante del mismo. 

e: Comunidades óptimas 

., ; Comuni. Comunid. intermedias Com. final 
"' 0 inicial 
g .~ Tiem·po 

i:;, ~ Re/al. _muchas_ Suelo de _Suelo empo-
~ E sales miner., composición brecido , de-
o.. poco humus mejor masiado humus 

FIG. 374. Sucesión de la vegetación y trans
formación del suelo en el piso alpino de 

los Alpes (según Lüor, 1930). 

La invasión del bosque por las turberas en los bosques no puede conside
rarse siempre · como una oscilación de la clímax. La turbera alta de Flahult, 
junto a Jonkoping en Suecia, es un ejemplo típico. Según G. ANDERSSON y HEs
SELMAN (1910 , pág. 152), el estrato de turba de Sphagnum, de 3 m de grueso, 
se encuentra sobre el substrato mineral, sobre el que creció el bosque. Después 
del incendio del bosque se interrumpió la actividad desecante del estrato arbóreo 
(transpiración, retención de la precipitación); simultáneamente tuvieron lugar 
modificaciones físicoquímicas del suelo. Debido a ello, y favorecidos por la hu
medad aumentada, los esfagnos de elevado valor edificador desarrollaron su 
actividad constructora y constituyeron directamente sobre el estrato incendiado 
una turbera alta rica en arbustos enanos, que actualmente sólo es coronada por 
pinos albares raquíticos aislados (véase también Du RIETZ, 1954). 

Clímax y comunidad óptima. Desde el punto de vista de los investigadores 
americanos la sucesión transcurre desde las comunidades iniciales xero o hidro
fíticas hasta las comunidades finales mesofíticas; según esto la comunidad climá
cica sería la más marcadamente mesofítica del país. Esta concepción no puede 
admitirse de un modo general. En Europa se encuentran también comunidades 
climácicas xéricas, por ejemplo, bajo el clima húmedo de los Alpes, donde hay 
lixiviación del suelo y acumulación de humus bruto. LüDI lo expresa en el si
guiente esquema (Fig. 374). 

LüDI (1930) considera comunidad óptima a la que presenta una mayor pro
ducción de materia orgánica; no ha de coincidir necesariamente con la clí
max (Fig. 375). 
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La comunidad óptima en la región del Parque Nacional Albert, junto al lago 
Edward, es la majestuosa selva virgen del Pterigotetum macrocarpae, muy rica 
en bejucos. Pero sólo se presenta con carácter estrictamente local bajo condicio
nes edáficas muy particulares (humedad del suelo), mientras que el Euphorbie
tum nyikae, un monte bajo cactoide de hasta 15 m, ocupa grandes superficies 
como clímax (LEBRUN, 1947, pág. 737). 

En la región mediterránea septentrional, el Populetum albae mesofítico es 
la comunidad óptima, y el Quercetum ilicis xérico es la clímax; la clímax no 
es casi nunca la comunidad óptima en las regiones áridas y semiáridas. 

FIG. 375. Populetum albae, etapa óptima de esta comunidad permanente en la región 
aluvial del sur de Francia. (Foto ZARZYCKI.) 

Sucesiones progresivas y regresivas, primarias (naturales~ y secundarias (an
tropógenas). Todas las series que conducen a la clímax son progresivas. Las su
cesiones regresivas, que se alejan de la clímax, están determinadas generalmente 
por el hombre o por los animales y en algún caso más raro por fenómenos na
turales (Fig. 376 a 378). Sin embargo, la constitución de turberas como conse
cuencia de un aumento del nivel del agua se cuenta entr.e las sucesiones regre
sivas (véase también pág. 376). 

Las sucesiones progresivas son,_ como tales , generalmente fáciles de recono
cer; más difícil de reconocer y mucho más raro es el desarrollo natural regresi
vo, cuya existencia parece haber rechazado CLEMENTS (según LÜDI, 1930, pá
gina 534). 

Por todas partes aparecen sucesiones regresivas determinadas por la actua
ción del hombre; en la región mediterránea alcanzan una extensión enorme (fi
guras 376 a 378). 

623 



Los acontecimientos destructores naturales o debidos a guerras (inun dacio
nes, derrumbamientos de rocas, bombardeos) son catástrofes que inician sucesio
nes progresivas secundarias. 

( .. 
Degradación 

FIG. 376. Etapas de regres10n y comunidades sustituyentes del Quercetum ilicis pubescen
tetosum sobre pedregal pliocénico silíceo. 1 Quercetum ilicis pubescentetosum, 2 Coccife
retum callunetosum, 3 Erico-Lavanduletum stoechidis, 4 Tuberarietum guttatae, 5 Isoetetum 

duriaei en las concavidades que se acumula agua de lluvia. 

La escuela angloamericana diferencia entre sucesión primaria de comunida
des, desencadénada independientemente del hombre, y sucesiones secundarias, 
provocadas por el hombre. 

Puede hablarse también de sucesiones naturales y antropógenas . Las sucesio
nes na,turales está:p. limit~das pri!lc}palmente a los paí~es hiperbóreos, a la alta 
montaíJ.~( y' a las . regiones d.e ribe,ra y litorales. En las regiones densamente po
blada~ Jas '.comuniUades .. de .duri'as, de pedrégales, de rncas .o acuáticas permiten 
reconoe~r pm lo menos -fragmentos del. proc;esp natural de desarrollo. 
• ., ,.., ~ ... - "1 • - • -- • ' ' 

FIG. 377. Comunidades sustituyentes del Quercetum ilicis gal/oprovinciale typicum sobre 
marga calcárea junto a Montpellier. 1 Quercetum ilicis, 2 Quercetum cocciferae rosmari
rieiosum, 3 Rosmarino-Lithospermetum, 4 Aphyl/anthion, 5 suelo pedregoso desnudo, 

6 Deschampsietum mediae sobre tierra fina arcillosa inundable. 
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FIG. 378. Etapas de regres10n y comunidades sustituyentes del Quercetum ilicis gallopro
vinciale typicum y su perfil edáfico sobre caliza compacta (de BR.-BL., 1936). 1 Quercetum 
ilicis, 2 Quercetum cocciferae brachypodietosum, 3 Brachypodietum ramosi, 4 etapa de 

Euphorbia characias excesivamente pastoreada , 

Las sucesiones progresivas determinadas por el hombre suceden a la des
trucción total o parcial de la vegetación original por el fuego, roturación, pas
toreo excesivo, operaciones de cultivo y posterior cese del aprovechamiento por 
el hombre. Abandonada a sí misma la vegetación, tiende al restablecimiento del 
equilibrio natural con los factores externos (Fig. 379). Las sucesiones antropóge
nas son frecuentes en todas las tierras de cantigua cultura, sobre todo en épocas de 
crisis, cuando interrupciones en la venta disminuyen el precio de determina<los 
cultivos por debajo de los mismos costes o, cuando falta mano de obra. 

Fm. 379. Sucesión secundaria progresiva. Penetración de la asociac10n de Aphyllanthes 
y Leontodon villarsii sobre un antiguo terreno de cultivo erosionado por la lluvia cerca 

de Montpellier. (Foto GIACOMINI.) 
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TABLA 76. Cuadrado permanente de Puccinellia maritima (CHRISTIANSEN) 

1927 
1 

1929 
1 

1930 
1 

1931 
1 

1934 
1 

1936 

% 

Agrostis alba stolonif era ... ... 2 2 10 10 10 
Aster tripolium . . . . . . . . . . .. ... 40 16 
Puccinellia distans ... ... 20 
Puccinellia maritima ... ... ... 70 90 52 50 18 
Festuca rubra litoralis ... .. . 4 5 
Glaux maritima ... ... ... ... 6 3 2 5 
funcus bottnicus ... ... .. . ... 25 26 20 50 
Plantago maritima .. . ... .. . 3 2 10 10 
Spergularia marginata ... .. . 3 
Triglochin maritimum .. . ... . 5 

Una serie de observaciones efectuadas durante diez años por CHRISTIAN

SEN ( 1937) explica el desarrollo de una sucesión secundaria progresiva al in
terrumpirse un pastoreo intenso. Se investigaron cuadrados permanentes de 1 m2 

en la isla Schleimünde, de las Lotse, en la costa del mar Báltico. 

FIG. 380. Sucesión secundaria progresiva del pastizal en hondonadas de la tierra roja 
erosionada entre Sfax y Sousse, Túnez. (Foto HUECK, Excurs. S.I.G.M.A) 

Entre 1927 y 1936 desaparece totalmente Puccinellia marítima, que en un 
principio era dominante; en su lugar se establece una comunidad dominada por 
funcus bottnicus. 
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Las sucesiones antropozoógenas regresivas y progresivas determinan muchas 
veces la apariencia del paisaje en los países de antigua cultura alrededor del 
Mediterráneo. La regresión, favorecida por la erosión que provoca la lluvia y el 
viento, puede conducir hasta la destrucción total de todo lo vivo (Fig. 381). 

Ejemplos especialmente drásticos de sucesiones secundarias consiguientes al 
abandono del cultivo se nos presentan actualmente en muchos valles de los Al
pes . En la región de la Durance, en la Maurienne, así como también en los valles 
próximos de los Alpes italianos, la agricultura desarrollada por los labradores 
aprovechaba totalmente hasta las últimas manchas de tierra_s que prometían un 
rendimiento. Esto se ha modificado fundamentalmente al cambiar las condiciones 
de vida y las ganancias. La clase campesina disminuye debido a dos guerras 

FIG. 381. Resultado final irreversible de la degradación de la vegetación y del suelo por 
tala, incendio y pastoreo: les Ruffes du Lodevois, Francia meridional. (Foto JENNY-L IPS.) 

mundiales y a la emigración. Las industrias proporcionan posibilidades de tra
bajo en las proximidades, y dan mejores sueldos. La consecuencia es la disminu
ción y el encarecimiento de la mano de obra campesina. Actualmente ya no com
pensa cultivar las parcelas de tierra en situación desfavorable y difíciles de tra
bajar, por lo que se abandonan. Esta disminución en los éampos de cultivo co
mienza en la periferia alejada de los centros de población; testigos de elló son las 
múltiples viviendas abandonadas, los muros en descomposición de las antiguas 
terrazas cultivadas y el avance de los herbazales. 

En este terreno recuperado por la naturaleza se presentan primero las comu
nidades megafórbicas de los Onopordetalia y los estadios iniciales de comunida
des cespitosas de la alianza del Stipo•Poion carniolicae de gran competividad. 

El posterior desarrollo , distinto según la altitud y las condiciones del suelo, 
conduce a baja altitud al bosque de roble pubescente (Buxo-Quercetum), y en 
los sitios más elevados, al bosque de pino albar (Ononi-Pinion) (BR.-BL., 1961) . 
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La diferenciación entre sucesiones primarias (naturales) y secundarias no tie
ne en sí gran importancia. El que una ladera pedregosa se haya originado por 
una explosión o un derrumbamiento de rocas, o que un incendio forestal haya 
sido provocado por el hombre o por un rayo, es indiferente para el desarrollo 
de la vegetación. 

TREGUBOV ( 1941) ha seguido una sucesión secundaria desencadenada por un 
incendio forestal en el bosque virgen de los Alpes dináricos. Las primeras etapas 
se desarrollan bastante rápidamente; posteriormente se va haciendo cada vez 
más lento el curso de la sucesión (véase tabla 77). 

TABLA 77. Sucesión secundaria sobre superficies incendiadas en el bosque virgen dinárico 
(según TREGUBOV, 1941) 

Piceetum (con Abies y Fagus) (Clímax) 
t 

Bosque de Picea abies puro 
t 

Etapa de Salix caprea, Populus tremula y Rubus 
t 

Etapa de Calamagrostis epigeios 
t 

Etapa de Epilobium angustifolium 

Mientras_ que la repoblación forestal artificial que se inicia en la fase de 
Epilobium es fácil, en la siguiente de Calamagrostis es casi imposible. Si las 
plántulas se dejan sin protección, se secan, y, en caso contrario, quedan cubier
tas por el prado de Calamagrostis de cerca de un metro de altura y muy denso. 

Las etapas de Epilobium y de Salix caprea desempeñan también en la Euro
pa media uri papel de pioneros importante én la cólonización vegetal de los 
escombros de viviendas derribadas. 

D) Unidades de sucesión 

Todas las sucesiones en la vegetación se basan en desplazamientos del equi
librio de los individuos, que en último término conducen a un cambio de especies . 
La modificación puede ser rápida cuando la especie dominante avanza según 
un frente compacto, o cuando las condiciones ambientales experimentan una 
modificación repentina. Sin embargo, el proceso va normalmente de otro modo. 
La modificación de las condiciones del hábitat debida a factores externos o a 
la propia vegetación suele ser paulatina, con lo que se favorece la vitalidad de 
ciertas especies, mientras que otras quedan desfavorecidas y finalmente exclui
das, Las especies mejor adaptadas a las condiciones modificadas del hábitat y 
más vigorosas se convierten en activas competidoras. En esta competencia por 
espacio, suelo y alimento es de importancia decisiva la productividad de semi
llas o de retoños, junto a la forma vital. 

Se denomina etapa de la sucesión un cambio de especies claramente recono
cible que tiene como consecuencia una modificación en la constelación espe
cífica: 
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Etapa. La etapa, la unidad sucesional de menor categoría entre las fácil
mente definibles, corresponde a un paso particular de la sucesión, que se puede 
definir claramente con criterio florístico. Según su situación temporal en la serie 
evolutiva pueden distinguirse etapas iniciales, intermedias y finales. Las etapas 
iniciales, conquistadoras de nuevas tierras, corresponden generalmente a una 
vegetación sencilla sociológicamente, unistratificada y compuesta frecuentemente 
por criptógamas, algas, hongos, líquenes y musgos. En los climas árticos y niva
les, así como en los desiertos, la etapa inicial es frecuentemente al mismo tiempo 

FJG. 382. Etapa inicial de Cyperus capitatus formando una duna cerca de Agadir. 
(Foto R. MAIRE.) 

también la etapa final climáticamente determinada, porque normalmente no pue
de continuar el desarrollo. La asociación liquénica de Gyrophora cylindrica de 
las cumbres nivales silíceas de los Alpes berneses (FREY, 1922) y la tundra de 
Polytrichum de las tierras próximas al Océano Glacial son tanto etapas iniciales 
como finales de la colonización vegetal. 

El número de etapas intermedias está determinado por las condiciones cli
máticas y edáficas dominantes, pero también por la presencia de especies diná
micamente importantes que participen en el curso del desarrollo. En los climas 
templados son muchísimo más numerosas que las iniciales. 

La mejor manera de denominar las distintas etapas de la sucesión es a tra
vés de las especies con elevado valor edificador. Se habla de una etapa de Pru-
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nus spinosa, de Dryas octopetala, de Brachypodium pinnatum, caracterizadas por 
la dominancia de las especies correspondientes. Taxonómicamente puede tratar
se de asociaciones, subasociaciones o sociaciones. 

Una misma especie puede aparecer como determinante de una etapa bajo con
diciones muy diferentes. Calluna vulgaris es dinamogenéticamente importante 
tanto en los Cisto-Lavanduletalia de la región mediterránea, como en el Callu
no-Ulicion de la Europa occidental, en el Juniperion nanae de los Alpes, o en 
los complejos turbosos de colmatación de la Europa media. Algo semejante es 
válido para Rhacomitrium canescens, Polytrichum piliferum y juniperinum, Nar
dus stricta, Festuca ovina ssp. duriuscula, Schoenus nigricans, Molinia coeru
lea, etc. 

Bajo climas análogos aparecen muchas veces etapas de desarrollo paralelas 
(homólogas) de composición florística, por lo menos en parte coincidente. Así, 
Cyperus capitatus en la arena de las dunas de Agadir juega el mismo papel que 
en las costas mediterráneas o en la costa atlántica de la Península Ibérica (figu
ra 382), Elymus arenarius en las comunidades de dunas litorales del norte de 
Europa, de Asia y de Norteamérica, y Dryas octopetala en el pedregal de las 
altas montañas de los Pirineos hasta el Cáucaso y los países hiperbóreos. 

Fase. Se denominan fases pequeños cambios de lás especies . Se habla de 
fases iniciales, óptimas y finales de una asociación. 

En la base de la consideración estática de la vegetación se encuentran en 
primer lugar las fases óptimas de las distintas asociaciones. En la consideración 
dinamogenética son naturalmente tan importantes las fases iniciales como las 
finales. No es raro que la fase final de una asociación (A) coincida con la fase 
inicial de la asociación sucesora (B) , lo que se expresa adecuadamente en la 
tabla de la comunidad. 

Serie. Se denomina «serie» (sere) el conjunto de las etapas genéticamente 
relacionadas entre sí que se van sucediendo con el tiempo. 

Una serie normal se inicia generalmente sobre tierra nueva, y abarca frecuen
temente varias etapas intermedias y termina en la comunidad final climática
mente determinada (FURRER, 1927). 

Las series pueden ordenarse bajo distintos puntos de vista. Un primer prin
cipio de ordenación se basa en las condiciones del hábitat, sobre todo de las 
etapas iniciales. 

FUKAREK (1961) ordena las comunidades según series de dunas, de suelos, de 
lagos y series evolutivas o ligo tróficas; a ellas añade las comunidades vegetales 
sin una dinámica perceptible en la región. 

La ordenación de series según el principio de desarrollo evolutivo parece 
la científicamente más justificada. Se basa principalmente en la semejanza de 
desarrollo de las series: modo y duración del proceso de desarrollo, número de 
las etapas que se suceden, y su paralelismo, así como la coincidencia de la etapa 
climácica. Al comienzo se sitúan las series más cortas, con el menor número de 
etapas que conducen a las etapas finales sociológica y ecológicamente más sen
cillas. La ordenación de las series y sus conjuntos, correspondiente a la progre
sión sociológica, se realiza entonces según la diferenciación creciente de la etapa 
final debida a la acentuación de la competencia, o según el número creciente de 
etapas, según la multiplicidad de formas vitales con ellas ligada, y según la du
ración creciente de la sucesión. 
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Según esto, podemos diferenciar: 

A) COMUNIDADES FINALES PRIMITIVAS UNISTRATIFICADAS 

1. Competencia sólo por el espacio 

l. Series planctónicas. Comunidades en suspensión en el aire, el agua o la nieve. 

2. Competencia principalmente por espacio y alimento 

II. Series de bacterios, hongos y algas aún poco investigadas, y conocidas de 
modo deficiente. 

3. Competencia principalmente por espacio y luz 

III. Series liquénicas. Las comunidades liquénicas constituyen muchas veces 
la clímax en las altas montañas, por encima del límite del pastizal y en el Artico. 

IV. Series muscinales. Las comunidades de musgos pueden ser climácicas en 
las regiones frías y húmedas (Siberia, Laponia, Faroer [landa de Rhacomitrium] 
Spitzberg) (véase Fig. 26, pág. 46). 

Las series de líquenes y musgos no pueden diferenciarse muchas veces entre 
sí, sobre todo en las comunidades de criptógamas epifíticas. 

B) COMUNIDADES FINALES BI O MULTISTRATIFICADAS 

4. Competencia por espacio, luz y alimento (competencia entre raíces) 

V. Series terofíticas. Extendidas en las regiones cálidas secas, con período de 
vegetación muy corto. 

VI. Series de pastizales. Clímax del piso alpino de muchos países montañosos, 
de las sabanas primitivas y de las práderas. 

VII. Series eucamefíticas. En regiones este,parias;· principalmente sobre suelos 
alcalinos, y en regiones de la Tierra climáticamente desfavorables, frías, sobre suelos 
ácidos, como clímax (landas de matas, etc. Fig. 27). 

VIII. Series arbustivas. Las comunidades arbustivas climácicas bordean por en
cima en algunas montañas el bosque, y forman zonas de arbustos. Se encuentran 
además en los países boreales y en las regiones cálidas y secas ·en la transición entre 
la estepa y el desierto (con matorral bajo). Chaparral, matorral de Chamaerops, Ga
rriga, y Sibljak de los climas mediterráneos no deben considerarse como clímax, 
sino como comunidades de regresión y de transición. 

IX. Series forestales. El término natural final del desarrollo de la vegetación 
en las zonas templadas, templadocálidas o cálidas es el bosque, siempre que su 
existencia no esté imposibilitada por falta de humedad, por influencia del viento, 
por un período de vegetación demasiado corto, o por costras del suelo en coraza. 

Cada una de estas series principales puede subdividirse más. Así, en las se
ries arbustivas pueden diferenciarse: series de arbustos espinosos, vegetales cac
tiformes, esclerofilos y de caducifolios. 

Series completas y parciales. Se denominan completas a todas las que par
tiendo del agua o del suelo desnudo conducen a la comunidad final (comunidad 
permanente o climácica). 

Para la comprensión y representación de una serie evolutiva completa se está 
generalmente obligado a reunir series parciales de diferente edad, ya que es di
fícil ver la serie completa en el mismo lugar. 

Denominamos con FVRRER (1925) variantes de series aquellas pequeñas desvia
ciones en el desarrollo de la sucesión que no justifican el reconocimiento de una 
serie específica. Al lado de las desviaciones provocadas por causas climáticas, 
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Cornus sang, 
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Humedad decrec ien te - -

FIG. 383. Bosque de ribera. Serie completa sobre suelo aluvial profundo en 
el bajo Languedoc. 

TABLA 78. Paralelismo de las asociaciones de dunas (xeroseries) en las costas mediterránea, 
holandesa y del norte de Portugal 

A. Cam,arga B. Costa del centro de Holanda 

(A lo largo de la suces1on: fijación de 
arena, rápida desalinización de Ja duna, 
descalcificación casi inapreciable) 

(A lo largo de la sucesión: fijación de 
arena, rápida desalinización de la duna 

· y descalcificación) 

Quercetum ilicis galloprovinciale (Clímax) Querco-Betuletum 
t t 

Quercetum ilicis pubescentetosum (fragm.) Quercion pubescentis (fragm.) 
. t 

P hillyro-f asminetum 
t 

Limonie+um echiof is} 

Crucianelletum 1 

t 1 

t 
H ip pophae-Ligustretum 

t 
1 

Tortulo-Phleetum (Anth ylli-Silenetum ) 

r 
Ammophiletum arundinaceae Elymo-Ammophiletum 

t t 
Agropyretum mediterraneum Agropyretum boreoatlanticum 
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C. Costa del norte de Portugal 

(BR.-BL., PINTO DA SILVA, ROZEIRA; a lo 
largo de la sucesión: desalinización rá
pida de la duna, descalcificación lenta) 

Rusco-Quercetum (Clímax) 
t 

Ericetum umbellatae pinetosum 
t 

Ericetum umbellatae ericetosum 
t 

H elichryso-Artemisietum 
t 

Ammophilo-Agropyretum ammophiletosum 
t 

Ammophilo-Agropyretum agropyretosum 



edáficas y fitobióticas hay que destacar las variantes geográficas, determinadas 
por diferencias locales en la composición florística, y las variantes culturales, des
viaciones debidas a la influencia humana. 

Los sucesos naturales , como terremotos, inundaciones, ciclones y muchas in
ferencias humanas, como roturación e incendio, que no conducen a una destruc
ción total, actúan exclusivamente como contratiempos o inhibiciones (FuR
RER, 1923). 

El desarollo progresivo que sigue puede corresponder a cualquier lugar de la 
serie completa original. En este caso se trata de una serie parcial que más pronto 
o más tarde confluirá con la serie completa original, caso de que su desarrollo 
no sea interrumpido por inferencias antropozoógenas. 

Todas las series completas de una región homogénea conducen, con la ma
durez creciente del suelo, y excluida la influencia humana, hacia la comunidad 
final (clímax, paraclímax o comunidad permanente) . 

Ejemplos de series. Desde W ARMING ( 1891) se considera la sucesión en las 
dunas como un ejemplo clásico de una serie completa no influida por el hombre. 
Las distintas etapas de desarrollo de la sucesión de las dunas en distintas regiones 
pueden frecuentemente coordinarse más o menos (véase tabla 78). 

El desarrollo de la serie da una curva ascendente. Comienza con etapas ini
ciales poco exigentes, seguidas por etapas intermedias de mayor organización, 
que serán sustituidas por etapas permanentes o finales. 

La etapa óptima correspondiente a la producción máxima de materia orgá
nica no coincide siempre con la etapa final (Fig. 374). 

En la tabla 79 se representa una serie de pastizal relativamente sencilla, la 
serie Caricetum firmae-Caricetum curvulae de los Alpes centrales orientales. 

Esta serie, correspondiente al desarrollo de la vegetación sobre pedregal cal
cáreo del piso alpino, puede partir de varias etapas iniciales. Los estadios tem
pranos con diferenciación florística poco acentuada están a menudo genéticamen
te relacionados entre sí, lo que se indica en el esquema por flechas horizontales. 

Bajo un clima más favorable aumenta el número de las etapas de desarrollo , 
para alcanzar un máximo en los climas templado cálidos y subtropicales. 

TABLA 79. Serie de pastizal del Caricetum firmae al Caricetum curvulae 

Variante A Serie principal Variantes B y C 

¡ ~ Caricetum curvulae (Clímax) 

Etapa de Festuca violacea j 
t 1 

Seslerio- Elynetum typicum 
Semperviretum t 

t 1 

Etapa de Sesleria Elynetum 
coerulea rico en Carex firma 

t t 
Caricetum firmae 
t t 

Almohadillas de Etapa 
Sesleria de Dryas 

t t 
Thlaspietum rotundifolii 

(sobre pedregal calcáreo) 

typicum ~------- , 

t 
Etapa de 

Carex mucronata 

1 
Alfombra de 

Salix y Dryas 
t t 

Roca calcárea meteorizada 
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Series forestales. Como buen ejemplo de una suces1on forestal daremos la 
descrita por HORVAT (1962), serie forestal del Carpinetum orientalis de las monta
ñas croatas. Expresa tanto la sucesión progresiva hacia la clímax como la regre
sión antropozoógena. Deben diferenciarse dos series principales y varias varian
tes de serie. No se señala aquí la etapa inicial de criptógamas. 

1 

Drypetum 
jacquinianae 

Etapa de Sal
via officinafis 

Etapa de Pis 
tacia-Fraxinus 

Etapa de 
Andropogon 

Etapa de Cory
lus-Crataegus 

Comunidad climácica 
(Carpine tum orienta /i s croaticum) 

Typicum C{npinetosum betuli 

Etapa de Pls
tacia-Fraxinus 

Satureio
Edraeanthetum 

Drypetum 
jacquinianae 

Etapa de Cory
lus-Crataegus 

Etapa d e 
Paliurus 

Etapa de 
Andropogon 

r;:------ - - -,, 
1 Bromo Cf¡yso- 1 
1 pogonetum 1 "-----T ___ , 

r----------, 

Etapa de 
Andropogon 

Etapa de Sal
via officinalis 

1 
Cultivos I 

: agrícolas : 

L 

Etapa de Sa
tureja montana 

Fw. 384. Desarrollo progresivo y regresivo del bosque climácico del Carpinetum orientalis 
croaticum (según l. HoRvAT, 1962). 

Denominación de las series. Lo mejor para denominar las series es recu
-rrir a las condiciones determinantes de la vegetación y del hábitat. Se diferencian 
series de turbera, del pedregal calcáreo, de dunas, de colmatación, d~ pradera y 
-de bosque, con modificaciones locales o sin ellas (serie liquénica nival, serie de 
la pluviisilva, etc.). 

No obstante, la denominación de la serie puede ir ligada también al nombre 
·de una comunidad especialmente característica del desarrollo o al de la comuni-
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dad inicial o final de la serie (serie dunal del Ammophiletum, serie parcial del 
Agropyretum juncei y del Crucianelletum, serie del Petasitetum paradoxi y del 
Rhododendro-Vaccinion, serie completa del Potamion y del Querco-Carpinetum). 

JENNY-LIPS (1930) ha denominado las series evolutivas de los Alpes de 
Glarus según las etapas iniciales, y según ello distingue una serie del Oxyrietum 
digynae sobre el pedregal silíceo que termina en el Caricetum curvulae, y cuatro 
series sobre el pedregal calcáreo: en el piso montano la serie que parte del 
Stipetum calamagrostidis y termina en el Fagion; en el piso subalpino la que va 
del Petasitetum paradoxi al Piceion, o al Rhododendro-Vaccinion cerca del lí
mite superior del bosque; por encima de dicho límite, sobre el pedregal seco, 
una serie que se inicia con el Thlaspietum rotundifolii, y sobre el pedregal hú
medo una segunda serie iniciada con el Arabidetum coeruleae, conducentes am
b.as al Caricetum curvulae climácico. 

Complejo climácico, sinecosistema. Denominamos complejo climácico el con
junto de todas las series de desarrollo que conducen a una comunidad final cli
mática determinada, y como dominio climácico, el territorio ocupado por un 
complejo climácico (véase pág. 613, Fig. 369). 

Para aclarar estos conceptos, véase el esquema contiguo (Fig. 385). 

FIG. 385. Complejo climácico, esquematizado (de 
BR.-BL. y PAVILLARD, 1928). 

El área del dominio climácico coincide con la reg10n teóricamente ocupable 
por la comunidad climácica. Sin embargo, en la realidad los límites del dominio 
climácico están rara vez claramente definidos. Enclaves de dominios climácicos 
extraños penetran profundamente en lugares favorables de los dominios climá
cicos vecinos. En los distritos limítrofes se encuentran mezclas, y la lucha esta
blecida, sólo reconocible por el investigador, favorece unas veces a una comuni
dad climácica y otras veces a la otra, o a las comunidades genéticamente rela
cionadas con ellas. 

El número de dominios climácicos medioeuropeos no es muy grande. En las 
montañas es donde se reconocen mejor, porque es donde menos se han tocado 
y también donde están más diferenciados. 

En el sinecosistema se incluyen las comunidades que conducen a la misma 
clímax, con el mundo animal y con los factores abióticos del medio ambiente. 

Los sinecosistemas coinciden con los tipos de paisaje biogeográfica, geomor
fológica y climáticamente homogéneos, e indican también una analogía en la his
toria de la flora en el pasado (véase pág. 95). Es la región delimitada en el 
espacio a la que mejor se refiere la fidelidad de las especies a las comunidades. 
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E) Desarrollo de la vegetación y edafogénesis 

El desarrollo de la vegetación y la edafogénesis se influyen recíprocamente 
de un modo constante. Las fuerzas que actúan en la edafogénesis, la desintegra
ción de las rocas, el transporte y el almacenamiento del material fino por la 
fuerza de la gravedad, el viento y el agua consiguen crear en las primeras fases 
de la edafogénesis una tierra desnuda virgen: el escenario de la lucha de los 
organismos y de sus comunidades . 

Fw. 386. Etapa inicial de la edafogénesis sobre caliza; curso de la raíz de Lactuca 
tenerrima puesto al descubierto por rotura de la roca (Foto SCHUBERT.) 

La edafogénesis se intensifica con la participación de los seres vivos. Las 
raíces y los órganos de fij ación mullen la tierra y las rocas (Fig. 386); el mundo 
animal trabaja también en el desmenuzamiento de las partículas del suelo. La 
vegetación actúa además químicamente por la humificación y por la actividad 
temprana de los bacterias del suelo, hongos y algas. 

Al progresar el desarrollo del suelo se va haciendo cada vez más manifiesta 
la influencia del clima sobre la edafogénesis. 
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La intensidad de la meteorización bajo la influencia de los organismos y del 
lavado de las sustancias solubles desciende al aumentar la profundidad, ya que 
al aumentar el grosor del suelo se va reteniendo cada vez más agua de la filtra
ción. La acumulación de arcilla y sesquióxidos y la formación de los horizontes 
de enriquecimiento correspondientes cesa cuando ambas sustancias han sido 
lavadas del horizonte superior o los horizontes de enriquecimiento están total
mente saturados. La producción y la descomposición de las sustancias húmicas 
se encaminan a un equilibrio, al que corresponde un determinado contenido en 
humus de la tierra fina y un determinado grosor del horizonte húmico. La agre
gación se . modifica también con el contenido en arcilla y en humus. 

N.' de especies 
-<!>--:;:_®_Fase óptima 

g 

i5 

7 

6 

.5 

J 

2 

Especies 
• características 

s 6 7 8 9 70 N. ' de -J.os 
representantes 
de asociación 

FIG. 387. Incremento de las especies acidófilas y disminución de las basó filas, junto a la 
curva de las especies características, a lo largo del desarrollo del Arabidetum coeruleae de 

los Alpes . Cada punto o círculo corresponde a un representante de asociación 
(según BR.-BL. y JENNY, 1926). 

El desarrollo · del suelo y de la vegetación han sido intensamente estudiados 
en el piso alpino y subalpino de los Alpes suizos. 

El trabajo en equipo de pedólogos y fitosociólogos se ha mostrado como muy 
fructífero. R. BAcH (1957) da un resumen general de lás relaciones entre co
munidades vegetales y edafogénesis. 

Piso alpino. La producción de humus de la vegetación de pastizal aumenta 
al disminuir la temperatura y aumentar la humedad. En los países septentrionales 
y por encima del límite del bosque predomina sobre la descomposición. 

Inicialmente los ácidos formados en la humificación se neutralizan sobre los 
substratos calcáreos. El resultado es un humus mull suave de color negro oscuro 
y de reacción neutra a débilmente alcalina. Los prados del orden Seslerietalía 
(Seslerietum bielzii en el Tatra, Seslerio-Semperviretum y Caricetum firmae en 
los Alpes, Festucetum scopariae en los Pirineos), ocupan estos suelos húmicos 
carbonatados iniciales, ricos en humus, generalmente poco profundos. 

Están sometidos a un fuerte lavado por el agua de lluvia y de fusión de la 
nieve . El calcio y el magnesio se solubilizan y la lixiviación es tanto más com
pleta, cuanto más intensa sea la humificación por nuevos aportes de mantillo, 
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ácido producido por las plantas fasciculadas (Elyna myosuroides, Agrostis alpi
na y otras especies). 

A lo largo de los siglos se forma un suelo húmico carbonatado bastante pro
fundo y poco degradado, cuya rizosfera principal (kA1) indica ya la acidifica
ción (pH 6,8 a 5,5). A éste le corresponde en los Alpes, igual que en los Piri
neos, una comunidad de pastizal del Elynion (Elynetum en los Alpes, Elynoc 
Oxytropietum en los Pirineos). Sin embargo, la lixiviación y la acidificación 
continúan; se implantan plantas acidófilas del pastizal (Fig. 387, 388). 

Un punfo de inflexión decisivo en los Alpes está determinado por la apari
ción de Carex curvula ssp. eucurvula, y de Festuca supina en los Pirineos, plan
tas fasciculadas acidófilas muy competidoras, que se extienden en cuanto la aci
dez alcanza un pH de 6. 

Junto a otras especies acidófilas son excelentes indicadores de la lixiviación 
del suelo. Ya que la humificación avanza muy lentamente debido a las bajas 
temperaturas y al largo tiempo que el suelo permanece helado, se acumula poco 
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FIG. 388. Modificación de la reacción del suelo a lo largo de la sucesión de la vegetación. 
Firmetum ~ Elynetum ~ Curvuletum (de BR.-BL. y JENNY, 1926). 

a poco un horizonte de humus bruto muy ácido (cubierta de mor), que aísla 
más o menos las raíces del substrato calcáreo inferior. Las especies exigentes 
ya no obtienen las bases imprescindibles (véase pág. 663). Van desapareciendo 
poco a poco, y van siendo sustituidas por especies calcífugas. No son raros los 
estadios intermedios, edáficamente reconocibles como tales (Fig. 389). · 

La etapa final del desarrollo de la vegetación sobre substrato calcáreo ( Cur
vuletum en los Alpes centrales, Festuco-Hieracietum pumili en los Pirineos) 
corresponde edáficamente a un suelo húmico carbonatado extremadadamente 
degradado con una rizosfera totalmente ·lixiviada y un pH entre 4,5 y 6. 

El curso de este desarrollo es en principio el mismo en todas las montañas 
de la zona templada. Las comunidades análogas que se sustituyen en los diver
sos macizos montañosos están florística y ecológicamente íntimamente relacio
nadas. 

Este desarrollo del suelo y de la vegetación debe considerarse como irrever
sible. Su forma más sencilla sobre un substrato calcáreo está aquí representada 
gráficamente en la figura 389. 

Los lugares donde sobre caliza compacta se alcanza la etapa final del des
arrollo de la vegetación y del suelo están, por desgracia, escasamente distribuí-
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dos en las altas montañas, especialmente cuando predominan mucho las rocas 
cristalinas, como en los altos Pirineos orientales. 

Las morrenas glaciales que alcanzan altitudes elevadas y que están muy ex
puestas al lavado, la escasez de lugares llanos, los únicos en que puede darse el 
desarrollo del suelo, sin influencia del agua de ladera, y, por último, el pastoreo 
generalmente intenso en estos lugares, actúan dificultando la observación sobre 
substratos calcáreos. 

Así, tan sólo una casualidad afortunada puede conducir a descubrir super
ficies ilustrativas de pastizal, en las que se den las influencias ínhibidoras y 
transformadoras. 

Una localidad de este tipo se encuentra en los Pirineos orientales entre 
Camp-ras y el Pie de la Truna, a 2480 m, esto es, por encima del límite local 
de las morrenas de la época glacial. La asociación dimácica acidófíla típica, el 

l/pJI 

Suelo húmico Suelo húmico 
carbonatado carbonatado 

extrem. degrad. 

FIG. 389. Edafogénesis y desarrollo de la vegetación sobre caliza en la alta montaña, 
esquematizada (según BR.-BL. y JENNY, 1926). 

Festuco-Hieracietum pumili, se ha implantado aquí en medio de la reg10n cal
cárea (caliza devónica, compuesta por C03Ca en un 81 % ) . En la pequeña isla 
climácica han desaparecido las especies basófilas del pastizal neutrobasófilo del 
Elyno-Oxytropietum, que está a su alrededor. 

El perfil del suelo correspondiente, de 60 cm de profundidad, está descal
cificado en la ri~osfera, y tiene un pH de 6,2 (véase BR.-BL., 1948, pág. 170). 

Este hecho demuestra que tanto en los Alpes como en el piso alpino de los 
Pirineos puede instalarse una asociación clímácica acidófila como etapa final, 
incluso sobre un suelo húmico carbonatado sobre caliza compacta en proceso 
adelantado de edafogénesis. 

En terreno silíceo, donde la edafogénesis transcurre con mucha mayor velo
cidad, y que fundamentalmente se basa en la acumulación de humus sobre el 
substrato de pedregal, el proceso conduce al suelo silíceo húmico alpino, al que 
corresponden las siguientes asociaciones como comunidades climácicas: 

Pirineos orientales : 
Alpes: 
Tatra: 
Cárpatos orientales: 
Rila Planina: 

F estuco-H ieracietum pumili 
Caricetum curvulae 
Trificli-Distichetum 
Trificli-Curvuletum 
Asociación de Carex curvula y Festuca riloensis 
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Piso subalpino. El clima frío y húmedo que se da a la sombra del bosque 
y la elevada producción de humus que realizan los estratos exuberantes de mus
gos y de matorral favorecen la acumulación por filtración, de modo que bajo 
condiciones favorables sobre silicatos puede alcanzarse en pocos siglos la etapa 
final de la edafogénesis característica del piso subalpino de los Alpes, el podsol. 

A este suelo climácico le corresponde, como etapa final dél desarrollo de la 
vegetación, la landa . de rododendro y arándano, el Rhododendro-Vaccinietum, 
con o sin Pinus cembra y Pinus mugo, en las cordilleras centrales de los Alpes, 
y el bosque subalpino de picea (Piceetum subalpinum, Piceetum transalpinum) 
en las co~pillt:zas . s~pt~ntri_onale~ Y. i:peridionales .. 
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FIG. 390. Variación de algunos factores 
edáficos a lo largo de la edafogénesis en 

el glaciar Hüfig (según Lünr, 1934) . 

Los : estadios iniciales de la maduración del suelo se caracterizan por una mo
dificación progresiva rápida del pH y del contenido en carbonatos y humus, 
tal como lo expresa la representación gráfica adjunta del glaciar Hüfi (Uri) 
(Fig. 390). La disolución y lavado de los carbonatos presentes termina rápida
mente; más lentamente se da la formación del humus mor adsortivamente insa
ttirado. Sobre una vieja elevación se ha completado la acidificación y el Picee
tum. subalpinum reina aquí · como vegetación climácica. 

En la región seca · de los Dolomitas de la baja Engadina, donde la formación 
de la· vegetación · y la edafogénesis han sido estudiadas con más detalle, el curso 
del desarrollo es del siguiente modo (véase BR.-BL., PALLMANN, BAcH, l. c.). 

Desarrollo de la vegetación y del suelo sobre pedregal calizo en la baja 
Engadina. 1. · La comunidad de partida sobre pedregales y gravas calcáreas 
o dolomíticas en el ·piso -subalpino es el Petasietetum paradoxi con numerosos 
pioneros de suelos brutos, como Hieracium staticifolium, Saxífraga caesia, etc., 
que soportan los acúmulos de pedregal y también la frecuente inundación por los 
tonentes. El suelo, un suelo bruto pedregoso carbonatado, sin ninguna estrati

' ficación en el perfil, con un contenido muy alto en carbonatos (pH 7,5 a 8,3) 
permanece casi sin vegetación, si se excluyen algunos líquenes crustáceos. 

2. Como segunda etapa sigue la de Dryas octopetala (Fig. 391). Las alfom
bras de Dryas octopetala se extienden en cuanto se estabiliza el pedregal. Entre 
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medio, en pequeñas hondonadas con más tierra (ina, los musgos ]ortella in
clinata y Ditrichum flexicaule, junto a algunos líquenes (especialmente Cladonia 
symphycarpia y Cl. pyxidata) forman pequeñas almohadillas (variante de la eta
pa de Dryas). En estos lugares es donde se inicia la diferenciación del perfil. El 
contenido en carbonatos es todavía muy alto; las hojas de Dryas en descompo
sición tienen un pH de 7 ,3 a 7 ,4; la tierra fina arenosa tiene una reacción fuer
temente alcalina. La implantación del pastizal es rápida en el pedregal rico en 
tierra fina; sobre un pedregal grosero se alcanza la tercera etapa al cabo de 
unos cincuenta años. 

FIG. 391. Segunda y tercera etapa del desarrollo de ia:· vegetación- sobre suelo carbonatado 
bruto en Buffalora, 1980 m, Parque Nacional Suizo. En las espalderas de Dryas sobre 

suelo bruto crece Pinus mugo. (Foto Excurs. BR.-BL.) 

3. El tercer estadio de las terrazas más altas de los torrentes , de unos cuí
cuenta a cien años de edad, se caracteriza por pinos negros jóvenes (Pinu.s mugo), 
que ya empezaban a germinar en parte en la segunda etap~. cap.~ pipo 9egro 
aislado se constituye en un pequeño centro de acumulaci6n de humus, donde 
aparece Sesleria coerulea, pero especialmente Carex h4niilis, y se exti_ende. a 
costa de Dryas octopetala. Los fascículos de estas plantas se reúnen rápiClai:neñte 
para formar un pastizál. Bajo la influencia de la baja vegetación, cada vez más 
compacta, se acumula primero un horizonte de mull de pequeña profundidad. 
Este conduce al suelo húmico carbonatado poco desarrollado. · 

Esta etapa inicial del bosque de pino negro y Erica, rico en Carex humil(s 
(Mugo-Ericetum caricetosum humilis) dura de cincuenta a ciento cincuenta años. 

4. El crecimiento y aumento de la densidad de Pinus mugo va unido a un 
cambio de especies. Los pioneros del suelo bruto, que necesitan luz, desaparecen 
poco a poco. Dryas octopetala, Globularia cordifolia, ehtre otras, pierden vita
lidad, mientras que Carex humilis prospera intensamente, y junto con Erica 
carnea gana cada vez más terreno. 
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El perfil del suelo está mejor diferenciado, no es tan poco profundo (kA0 

y kA1= 10 cm), y es menos alcalino. Es cierto que a este suelo húmico carbo
natado de espesor medio le faltan todavía todos los indicadores acidófilos, aun
que los hilocomios (Pleurozium schreberi, Rhytidiadelphus triquetrus) empiezan 
a expandirse (Fig. 392). 

El Mugo-Ericetum caricetosum humilis en estado óptimo se ha instaurado al 
cabo de un tiempo de desarrollo de unos ciento cincuenta a trescientos años. 
Si se tala Pinus mugo se iniciará una regresión hacia estadios anteriores del 
desarrollo. 

Frn. 392. Cuarta etapa del desarrollo de la vegetación sobre suelo carbonatado bruto en 
Buffalora, 1980 m, Parque Nacional Suizo. Erica carnea y los hilocomios se implantan bajo 

los pies en crecimiento de Pinus mugo. (Foto BR.-BL.) 

5. En la quinta etapa del desarrollo aparecen primero como indicadores in
falibles del inicio de la acidificación Homogyne alpina, Luzula sieberi y Vacci
nium myrtillus. Erica carnea y los hilocomios van ahogando las Carex humilis 
fasciculadas y tonsuradas. La precipitación abundante (más de 1000 mm) fa
vorece el lavado de los componentes fácilmente solubles del suelo; los horizon
tes superiores del mismo se van acidific.ando claramente (pH 6,9 a 6,3). El perfil 
del suelo, un suelo húmico carbonatado de profundidad media con una cubierta 
de humus brufo -neutro tiene una edad de trescientos a quinientos años en su 
óptimo. 

6. Sobre las terrazas algo más viejas y de situación más elevada (quinientos 
a mil años) ha progresado aún algo más la acumulación de humus bruto y la 
acidificación. Sobre un suelo húmico carbonatado medianamente profundo se 
desarrolla aquí Empetrum hermaphroditum, Deschampsia flexuosa, Gentiana 
kochiana y Vaccinium uliginosum, entre otras especies marcadamente acidófilas. 
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TABLA 80. Desarrollo de la vegetación (cronosecuencia) sobre terrazas fluviales ricas en cal 
en el Ofenpass, entre 1800 y 2000 m (BR.~BL. , H. PALLMANN, R. BACH) 

___ E_da_d_ d_e _l_a_t_er_ra_z_ª___ ___ Perfil del suelo ¡ __ ~~~~a de la sucesión 

Terraza de pedregal postgla
cial más antigua (más de 
1000 años) 

Terrazas antiguas (500 a 1000 
años) 

Quinta terraza (unos 500 
años) 

Terrazas tercera y cuarta (de 
100 a 300 años) 

Suelo húmico carbonatado fo- 1 6.ª etapa: 
resta! Stlbalpino, podsolizado [ Rhododendro-Vaccinietum 
con mor muy abundante , cembretosum 

t t 
Suelo húmico carbonatado, fo

restal subalpino, débilmente 
podsolizado, con mor abun
dante o muy abundante 

t 
Suelo húmico carbonatado, fo

restal subalpino, empardeci
do, con mor medianamente 
abundante a muy abundante 

t 
Suelo húmico carbonatado sub

alpino, empardecido, con mor 
poco abundante 

t 
1 

5: etapa 
Rhododendro-Vaccinietum 

. mugetosum . 
t 
1 

4: etapa: 
M ugo-Ericetum hylocomieto-

sum 
t 
1 

3.' etapa: 
Mugo-Ericetum caricetosum 

humilis 

t 
1 

Segunda terraza, de 10· a 50 Suelo húmico carbonatado sub- 2.' etapa: 
años (en raras ocasiones alpino inicial 
inundada por el agua) 

Terraza más reciente (la más 
joven), de 5 a 10 años (to
davía actualmente inundada 
con frecuencia) 

t 
Pedregal calcáreo (suelo dolo

mítico, esquelético , bruto) 
(pH de 7,5 a 8,3; 20 a 50% 
de C03Ca) 

Espaldera de Dryas octopetala 

t 
l.ª etapa: - -

Petasietum paradoxi -± frag
mentario, con pioneros de 
los suelos calcáreos brutos 

El cembro (Pinus cembra) encuentra también condiciones favorables de ger
minación en el Mugo-Ericetum hylocomietosum. El cascanueces (Nucifraga ca
ryocatactes) asegura su diseminación; se sitúa en la copa del pino negro con la 
piña del cembro y al tratar de abrirla, deja caer semillas o incluso piñas enteras en 
los musgos, lugar de germinación. De este modo, no es raro que pinos negros 
viejos de esta subasociación estén rodeados por una corona de cembros jóvenes 
en crecimiento. 

La protección del pino negro es importante para el cembro, ya que impide 
o dificulta el barrido de los pequeños cembros por parte del ciervo, que prefiere 
al cembro joven en lugar del pino negro de corteza dura. La población de Pi
nus mugo se transforma en el transcurso de los siglos en un bosque de Pinus 
cembra; el Mugo-Ericetum hylocomietosum se ha desarrollado hasta el Rhodo
dendro-Vaccinietum cembretosum, etapa final del desarrollo de la vegetación en 
la región (Fig. 364 ). 

La etapa climácica, el Rhododendro-Vaccinietum cembretosum ocupa las te
rrazas más viejas de la región, en parte fluvioglaciales, cuya edad puede esti
marse en los dos mil años. 

El perfil del suelo es más joven que la fase de Daun de la última glaciación 
alpina. Sobre un substrato puramente de carbonato (pH 7,7) ·corresponde al 
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suelo húmico carbonatado forestal de profundidad media, con una gruesa capa 
de mor superpuesto (pH 4,0 a 4,2), y sobre un substrato mixto de carbonatos 
y silicatos corresponde al podsol férrico medianamente desarrollado. 

La figura 393 aclara el curso del desarrollo del suelo y la vegetación sobre 
un substrato calcáreo y silíceo. 

Sobre las pizarras calcáreas fácilmente meteoriza bles no es raro encontrar 
perfiles de podsol férrico en el bosque climácico de cembro, mientras que pa
recen faltar sobre la roca caliza compacta y granulosa; al parecer aquí no se 
da ninguna podsolización, en cambio, a consecuencia del exuberante crecimien
to del estrato muscinal, de los arbustos enanos y de la caída de las agujas de 
pino se producen acumulaciones de humus hasta de 1 m de espesor. El hori
zonte mull que reposa sobre la roca hacia arriba se vuelve cada vez más hu
moide y corpuscular, hasta pasar a un humus mor superpuesto intensamente 
ácido (pH 4,5 a 5), que aísla del substrato calcáreo y es suficiente para permi
tir el desarrollo de la etapa final climática del desarrollo de la vegetación, el 
Rhododendro-Vaccinietum cembretosum, en una variante casi igual a la que 
aparece sobre el podsol, incluso sobre caliza compacta. En el Jura occidental 
francés , a 1500 m s.m., se ha reconocido una sucesión de curso muy semejante, 
que parte del suelo calcáreo bruto y termina en el Rhododendro-V accinietum 
mugetosum. El perfil del humus mor superpuesto correspondiente dio los si
guientes valores de acidez: Ao (5 cm), pH 3,8; Ar (30 cm), pH 3,5; M' (70 cm), 
pH 4,1; C=caliza jurásica compacta y granulada. 

Desarrollo de la vegetación sobre morrenas silíceas. El desarrollo sobre un 
substrato pobre en cal transcurre con mayor rapidez _que sobre caliza. Conduce, 
sin embargo, a la misma meta. 

Resulta tentador comparar la sucesión en los grandes glaciares alpinos con 
el rápido desarrollo que describen W. S. COOPER (1923, 1931) y posteriormen
te CROCKER y MAJOR (1955) y CROCKER y DICKSON (1927) del borde de los 
glaciares subárticos de Alaska (Fig. 348, pág. 587). 

1. El punto de partida sobre suelos brutos silicatados es en ambas regio
nes de la tierra, tan distantes, una etapa pionera de Epilobium. 

En la Glacier Bay en Alaska (58º a 59 ° latitud Norte), a pocos metros so
bre el nivel del mar, es una etapa de Epilobium latifolium. 

En el glaciar de Morteratsch en los Alpes, de 1800 a 1900 m, es la etapa 
de Epilobium f leischeri. . 

Ambas especies, pertenecientes al subgénero Chamaenerium, son ecológica
mente próximas. 

TABLA 81. Cronosecuencia de comunidades vegetales y suelos sobre el pedregal silíceo en 
el piso subalpino del Parque Nacional Suizo, solana (BR.-BL., PALLMANN y BACH, 1954) 

Comunidad Galeopsi- Junipero· Rhododendro- Rhododendro-
vegetal ??umicetum scutati A rctostaphyletum Vaccinietum V accinietum 

calamagrostietosum cembretosum 

Suelo .. . ... ... Suelo silíceo ini- Suelo silíceo po- Podsol férrico po- Podsol férrico con 
cial con mull co desarrollado co desarrollado desarrollo medio 

con mor a elevado 

Edad ... .. . ... creciente 
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Serie genética de los suelos húmicos carbonatados y su vegetación. 1 Suelo-bruto - roca car
bonatada en bloques, 2 suelo húmico carbonatado poco desarrollado, pedregoso, 3 suelo 
húmico carbonatado totalmente desarrollado de esqueleto grosero, 4 suelo húmico carbo-

natado con mor, 5 suelo húmico carbonatado muy empardecido. 

Epilubietum 
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ceinbretosnin 
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Serie genética del podsol y su vegetación. 1 Suelo silíceo bruto, 2 suelo húmico silicatado, 
3 podsol poco desarrollado, 4 podsol férrico normal, 5 podsol húmico normal. 

g<:>J:jtl q\Jg Esqueleto: anguloso , redondeado 

fTl11TT 1111111 
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Transición de mu// a mor 

Mo;: fibroso, granuloso 

FIG. 393. Curso del desarrollo del suelo y de la vegetación sobre roca carbonatada y suelo 
silíceo bruto en el piso subalpino del Parque Nacional Suizo 

(de BR.-BL,, PALLMANN y BACH, 1954). 
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2. El musgo cespitoso Rhacomitrium canescens juega un papel importante 
en la fijación del pedregal fino, tanto en Alaska como en el Berniná. 

Esta primera cobertura tiene una edad de veinte a treinta años en el Mor
teratsch. En ambas regiones, Epilobium se retrae rápidamente y desaparece en 
el estadio de Rhacomitrium. El musgo es reducido en parte por Dryas drum
mondi en Alaska; la especie correspondiente calcífila paralela en los Alpes, 
Dryas octopetala, está ausente en el terreno silíceo del glaciar de Morteratsch. 

FrG. 394. Poblamiento creciente por el prado y el bosque de morrenas glaciares recientes 
en el glaciar de Palü. (Foto ScHAAF, Excurs. S.I.G.M.A.) 

3. Como tercera etapa de desarrollo sigue un matorral de sauces, entre los 
que aparece Salix glauca, tanto en el Bernina como en la Glacier Bay. Pero 
además en Alaska se dan: Salix arctica, S. alexensis, S. barclayi, S. commutata, 
S. stolonifera y S. sitchensis, y en el borde del glaciar de Morteratsch: Salix 
arbuscula, S. nigricans var. alpicola, S. appendiculata y más tarde S. caesia, 
aunque aquí los sauces sufren bajo el intenso pastoreo, que desvía el curso na
tural del desarrollo hacia un Nardetum rico en Festuca rubra (sucesión alterada, 
véase pág. 615). 
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4. En la ladera del Morteratsch, Alnus viridis forma poblaciones que pue
den equipararse a la etapa de Alnus tenuifolia y Populus trichocarpa de la 
Glacier Bay. 

5. Ya en la etapa de los sauces, pero aún más en la de Alnus, hay espar
cidas algunas coníferas aisladas. Larix decidua y Pinus cembra en ·el Bernina, 
y Picea sitchensis y especies de Tsuga en la Glacier Bay. Si el desarrollo pos
terior no es alterado, dominará ya al cabo de uno a dos siglos la comunidad 
climática final, el bosque de cembro y alerce con rododendro en los Alpes (fi
gura 394), y el bosque de Picea sitchensis y Tsuga en Alaska. 

CüüPER no da ningún dato acerca del desarrollo del suelo, paralelo a la su
cesión vegetal, pero CROCKER y MAJOR y también CROCKER y · D1cKSON (l. c.) 
dan algunos detalles. 

Nitrógeno 

L/ = ?! 
.J =J .. 
f: : ¿{' ,, 

l - // 

17,ó 

5 = í70 Años 
f = ! Z f 
J = ?! 
z = H 
/ ~ Zr.? 

FIG. 395. Aumento del nitrógeno y del carbono orgamco a lo largo de la edafogénesis 
sobre morrenas del glaciar de Mendenhall en Alaska (de CROCKER y DrcKsoN, 1957, pág. 178). 

CROCKER y MAJOR (1955) establecieron que el suelo frente al glaciar en re
gresión entre el décimo año y el quincuagésimo presenta un incremento casi 
lineal en el nitrógeno y el carbono orgánico. El contenido en carbonatos bajó 
de 4 a 0,2 % en los primeros dieciséis años y luego más lentamente; durante 
el mismo tiempo, el pH bajó desde más de 8 hasta 6,5 y luego a 5. 

En el glaciar de Mendenhall el pH del estrato superior del suelo bajó apro
ximadamente de 7 a 4,2 a lo largo de ciento cincuenta años. 

El contenido en carbono y en nitrógeno aumenta con el tiempo en los hori
zontes superiores hasta unos 40 cm de profundidad, y a 50 cm aún es per
ceptible (Fig. 395) . 

En el glaciar de Morteratsch las morrenas finales de apenas ciento cin
cuenta años están ya cubiertas por el Rhododendro-Vaccinietum cembretosum, 
implantado sobre un perfil bien desarrollado de podsol férrico, con el horizon
te Az empalidecido, de hasta 20 cm de profundidad. La edad de los distintos 
estadios de desarrollo puede leerse aquí en las señales del retroceso del glaciar 
fijado desde hace casi cien años. A principios del siglo xrx, cuando el glaciar 
de Morteratsch estaba avanzando de un modo alarmantemente intenso, tuvo que 
iniciarse en sus cercanías la evacuación de Alp Nova (G. SARATZ). Esta Alp se 
encuentra actualmente a más de 1,5 km del final del glaciar. 

Para que en el norte de Suecia se forme · un podsol con un depósito de 
humus bruto de 10 cm de grueso, un horizonte Az de 10 cm y un horizonte Bs 
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de 25 a 50 cm son necesarios de mil a mil quinientos años, después los hori
zontes casi no se vuelven ya más profundos (TAMM, 1920). 

Desarrollo paralelo sobre s:uelos análogos. El Rhododendro-Vaccinietum pue
de constituirse como asociación climácica de los Alpes centrales sobre los suelos 
más distintos, que pueden incluso pertenecer a distintas series genéticas de sue
los. No obstante, todos estos suelos tienen ciertas características comunes, que 
son de importancia decisiva para la vegetación; son suelos análogos en el sen
tido de PALLMANN. 

Tipos de suelos análogos importantes con Rhododendro-V accinietum son, 
además de las distintas variantes del podsol maduro, una variante carbonatada 
del podsol férrico medianamente desarrollado sobre grava carbonatada (véase 
página 364), y el suelo húmico carbonatado extremadamente degradado (véa
se Fig. 396). Todos estos perfiles tienen común la porción biógena del perfil, 
en la que arraigan las ericáceas, el horizonte fuertemente ácido de humus mor. 

Suelo húmico Variante car
carbonatado bonatada del 

extremamente podsol f$rri-
degradado co medianam. 

Podsol 
normal 
maduro 

desarrollado '------'---------'-------' 

FIG. 396. Suelos análogos del bosque del Rhododendro-Vaccinietum 
(principalmente según P ALLMANN). 

Pirineos. Algo al sur de los Alpes, en el piso subalpino de los Pirineos 
orientales (los occidentales casi no han sido investigados en este sentido), ya no 
se encuentran los perfiles de tierra empalidecidos, a pesar de que allí se da 
también una asociación de arbustos enanos, dominada por Rhododendron ferru
gineum y arándanos, con Pinus mugo (Saxifrago-Rhodoretum), que constituye la 
etapa final del desarrollo de la vegetación. La humedad es menor, y ya no pa
rece suficiente para la podsolización. Incluso en el caso más favorable, sobre un 
pedregal silíceo de morrena, la maduración del suelo no conduce más que a la 
tierra parda podsólica. 

Europa atlántica. El curso de la evolución del suelo y de la vegetación en 
la Europa fría septentrional y en la fresca y húmeda occidental se desarrolla de 
un modo semejante al del piso subalpino de los Alpes. La acidificación del suelo 
climáticamente determinada ocupa aquí también un primer lugar entre las in
fluencias determinantes del carácter del suelo. 

SALISBURY indicó ya en 1925 que los suelos inalterados «in this latitude be
came more and more acid». El ve una prueba de ello en la progresiva acidifica
ción de los suelos cálcicos de las dunas, que comporta la desaparición de las 
especies basófilas (Fig. 397). 

Desde entonces se ha comprqbado muchas veces esta acidificación del suelo 
en Europa occidental y septentrional. GeDWIN y TURNER (1933) han estudiado 
con más detalle la transformación de los suelos básicos de turbera en ácidos, y 
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las sucesiones de la vegetación paralelas a las modificaciones del pH en los Nor
folk Broads. 

El Scirpo-Phragmitetum en el límite externo de la turbera crece a un pH 
de 7,2 a 7,3 del agua edáfica, y la turbera baja limítrofe con Carex y Juncus 
a pH 7. Las zonas de la turbera más adentradas en la tierra, ya con bosques, in~ 
terpretadas como etapas de la sucesión, muestran un agua edáfica cada vez más 
ácida (pH 6,1, 5,4, 5,2). En los lugares donde ya se hábían implantado esfagnos, 
el pH bajó a 4,9, y en las acumulaciones de Sphagnum, a 4,2. 

No obstante, la formación de turba húmeda y su colonización por especies 
acidófilas sobre una turbera inicialmente básica sólo es posible bajo un clima 
húmedo. Nosotros la hemos observado en gran escala en Irlanda, donde conduce, 
por ejemplo, de la extensa turbera calcárea de Cladium, en los alrededores de 
Tullamore, a través del Schoenetum nigricantis, hasta una población de Molinia, 
entremezclada con Calluna, Erica tetralix, Carex fusca y Agrostis canina, entre 
otras especies acidófilas. 

1.5% 

7 ~ 1 7,6 --- PI-/ 
7.2____ l 

-- i -- 6,8 
~6,IJ ---

10 

Edafogénesis -> 

Frn. 397. Enriquecimiento en humus y acidificación de antiguos suelos dunales junto a 
Southport a lo largo de trescientos años (según SALISBURY). 

Los suelos brutos de reacción básica sólo tienen carácter estable bajo un cli
ma fresco y húmedo cuando el suministro de agua rica en cal, la solifluxión, la 
erosión o la actividad humana se oponen a la progresión de la edafogénesis. Si 
se excluyen estas causas inhibidoras, la edafogénesis y el desarrollo de la vegeta
ción continúan en el sentido de la acidificación, y conducen al Blechno-Querce
tum (Fig. 398). 

Especialmente a R. TÜXEN y a su escuela les debemos profundos estudios 
acerca de la maduración del suelo y el desarrollo de la vegetación en el NW de 
Alemania. LEMÉE ha tenido en cuenta estas relaciones en sus investigaciones acer
ca de la vegetación en la Perche (1937) en el NW de Francia. 

Si el suelo de partida ya es pobre en bases, la acidificación es poco mani
fiesta; pero si es rico en bases, habrá una rápida y fuerte acidificación que sobre 
el mismo substrato conduce del Festucetum duriusculae (pH 7,6 a 7,9), a través 
del Ouerco"Carpinetum y el Querco-Fagetum, hasta el Quercetum roboris ilice
tosum (pH 3,3 a 4,4). 

Cuanto más permeable y más avenado sea el suelo, más rápida es la podso-
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liz::ición; sobre un substrato arenoso plano se forma un horizonte húmico iluvial, 
que tiende a endurecerse en un horizonte concrecionado (Ortstein, Alios). 

La formación de ortstein determinada por el intenso lavado de los horizon
tes superiores sólo se encuentra, sin embargo, en las landas antropozoógenas de 
Calluna y Erica, hecho indicado ya por TÜXEN en 1939. 

DucHAUFOUR (1960) da una visión compendiada del desarrollo del suelo y de 
la vegetación en la Francia occidental atlántica (véase Fig. en pág. 446). 

la degradación del suelo fuertemente influida por el hombre se caracteriza 
por la presencia de tres horizontes de acumulación, Bi, B2, B3, que pueden expli
carse por las características del clima atlántico. El substrato del suelo, un silicato 

FIG. 398. Blechno-Quercetum con Quercus petraea, Redera, Jlex, etc., en el Lough Cullin, 
(Foto FIRBAS, !.P.E.) 

permeable, favorece la podsolización enérgica. El B3, rico en arcilla y hierro, es 
compacto y está pseudogleificado, esto es, muestra fenómenos de reducción como 
consecuencia de un avenamiento inhibido. 

La vegetación correspondiente sobre un podsol es un bosque planifolio em
pobrecido (el Querco-Betuletum); si la lixiviación del suelo es más intensa, será 
un bosque de coníferas con una landa de ericáceas y Ulex. 

En Portugal, donde las landas de Erica y Ulex, con Pinus pinaster, alcanzan 
una gran extensión, en especial sobre granito, la lixiviación del suelo no llega 
al podsol, pero a veces llega a formarse pseudogley, que apelmaza el suelo y 
dificulta la formación de raíces; sin embargo, Pinus pinaster puede mantenerse 
por todas partes en la landa del Ericion umbellatae, aunque sea raquítico en al
gunos lugares. La landa de Erica y Ulex desarbolada se limita a una estrecha 
banda en el lindero interior de dunas, donde el viento del mar impide el creci
miento de los árboles. 
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También en el SW de Irlanda, templado y húmedo, la podsolización se al
canza sólo localmente. 

Hemos visto perfiles típicos de podsol férrico, con el horizonte de tierra pá
lida, bajo un robledal (Blechno-Quercetum) en el Lough Cullin (Fig. 398). Este 
Blechno-Quercetum se detiene a 300 m s.m., y deja las altitudes superiores a la 
landa de Erica cinerea, Calluna y funcus squarrosus, climácica sobre suelos húmi
cos gleificados saturados de agua y con lavado de sesquióxidos, pero sin hori
zontes de tierra empalidecida (Fig . 399). 

Países subtropicales. Naturalmente, en las regiones subtropicales semiáridas 
no puede hablarse de acidificación del suelo ni de sucesión de la vegetación por 
ella determinada. 

FIG. 399. Landa climácica (población de Calluna, Erica cinerea y Juncus squarrosus) por 
encima del límite del bosque en el Ben Bulben 450 a 550 m, Irlanda occidental, sobre 

caliza compacta. (Foto FIRBAS, !.P.E.) 

Incluso arenas totalmente carentes de carbonatos en el bosque de alcornoques 
de La Mamora (Marruecos) tienen una reacción neutra a débilmente alcalina 
(pH de 7 a 7,2). 

La podsolización no puede darse en grandes zonas de la región mediterránea 
con verano seco y otoño lluvioso. Actualmente no hay lavado, o es muy pequeño, 
sobre la roca carbonatada. 

La etapa final del desarrollo de la vegetación son los bosques esclerofilos, 
Quercion ilicis en la parte norte y en las tierras altas (Fig. 400) y Oleo-Cerato
nion más al sur. En los niveles subalpinos del Líbano y de las montañas norte
africanas domina como clímax el bosque de cedros (Fig. 401). 

En BR.-BL. (1936) y BLANCK, BR.-BL. y HENKESHOVEN (1934) o EMBER· 
GER (1939), pueden verse más detalles sobre la cuestión. 

La asociación descrita por SuzuKr y HATIYA (1951), el bosque esclerofilo de 
Quercus phillyroides y Pittosporum tobira, es la asociación climácica en el Japón 
meridional, aproximadamente a la misma latitud, pero separada por dos océanos. 
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Ecológicamente se diferencia también considerablemente del Quercetum ilicis 
mediterráneo. La ausencia de una época seca estival, la mayor temperatura y 
precipitación, que alcanza los 1500 mm, actúan sobre la composición de las 
formas vitales (véase también HUTAMURA e IHARA, 1959). Las condiciones edáfi
cas deben ser también bastante distintas de las mediterráneas. 

FIG. 400. Bosque climácico de Quercus ilex en el Atlas medio. (Foto NoRDHAGEN y BR.-BL.) 

Regiones áridas. La fuerte evaporación en las regiones esteparias áridas fa
vorece la acumulación de los componentes solubles del suelo en los horizontes 
superiores. La edafogénesis está fuertemente inhibida por la falta de agua. La 
meteorización química es extraordinariamente lenta, y el equilibrio de la humifi
cación se alcanza cuando el contenido en materia orgánica de la tierra fina es 
muy bajo y cuando el horizonte húmico es muy poco profundo. El lavado es poco 
intenso y concierne exclusivamente al horizonte superior del suelo. La aridez de 
la atmósfera determina el ascenso capilar del agua freática cuando ésta se halle 
cerca de la superficie, y por ello los suelos son salados. No obstante, no pueden 
considerarse como climácicos estos suelos salados ni su vegetación (véase pá
gina 369). 
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El suministro de agua es decisivo para la cubierta vegetal; ésta se aclara, y 
una sequedad extrema dificulta el crecimiento de los árboles. Como comunidades 
climácicas dominan las estepas abiertas de árboles enanos, de arbustos, de plan
tas leñosas espinosas, o de gramíneas xerofíticas (Fig. 403). 

La población clara de f uniperus thurifera penetra como vegetación climácica 
en la región esteparia de la cuenca del Ebro, y el matorral de Ziz:yphus lotus 
del norte de Africa se adelanta al máximo hacia la región seca desarbolada. 

Estas comunidades finales climáticas son poco exigentes respecto a la compo
sición física y química del suelo, aunque necesitan, sin embargo, una precipita
ción anual de 300 a 400 mm. 

La comunidad final que sigue en el norte de Africa, más allá de dichas iso
hietas y en dirección hacia el desierto, es la estepa de atocha (Stipion tenacissi-

Fw. 401. Bosque climácico de Cedrus atlantica junto . a Kissarit, Atlas ·medio, 1800 m. 
(Foto · E. HEss, Excurs. BR.-BL.) 

mae). El suministro de agua es insuficiente, y la edafogénesis está inhibida. Sobre 
extensas áreas con un substrato carbonatado se forma en el suelo una costra 
compacta que permite aún la existencia de la estepa de atocha, pero excluye los 
arbustos de raíces profundas (Fig. 402). 

Si la precipitación queda por debajo de los 200 a 300 m ya no se lavarán 
totalmente ni siquiera las sales de Na y K. Una comunidad de matorral de queno
podiáceas, más ralo y débilmente halófilo, con Anabasis articulata, Haloxylon 
articulatum y de anuales, cubre enormes trechos como comunidad final climáti-
camente determinada (Fig. 383). · 

En las regiones áridas del interior de Asia reinan comunidades florísticamen
te semejantes; las suculentas están muy poco representadas. Por el contrario, las 
comunidades de plantas suculentas junto a los arbustos espinosos alcanzan gran
des extensiones en las estepas desérticas del continente americano y de Africa. 

La etapa final del desarrollo de la vegetación en las regiones extremadamente 
áridas, siempre que pueda aún hablarse de comunidades, corresponde a comuni-
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dades de halófitos (Fig. 223) o comunidades muy abiertas de caméfitos y terófitos 
adaptados a la sequía, como sucede en el límite septentrional de la meseta de
sértica africana. 

Las condiciones climáticas son demasiado desfavorables para que se forme 
una verdadera vegetación climácica, lo mismo que en el piso nival de las altas 
montañas y en gran parte de las tierras árticas. 

Trópicos subáridos. Las condiciones son algo más favorables en los trópicos 
subáridos, en los que se ha estudiado la edafogénesis y el desarrollo de la vege
tación, sobre todo en suelos africanos al sur del Sáhara. La zona esteparia atra
viesa toda Africa, desde el sur de Mauritania hasta Somalía a lo largo del trópico. 

FIG. 402. Estepa - «abierta» de_ atocha en el borde septentrional del Sáhara, Djebel bou 
Arfa. ¡Competencia entre raíces! (Foto F. DAGUIN.) 

Recibe una precipitación de 150 a 400 mm (en algunos lugares hasta 500 mm), 
reunida en pocos meses estivales. En el oeste, cerca de su límite septentrional, 
domina la estepa de acacias y el matorral de euforbias (Fig. 403). 

El matorral estepario del sur de Mauritania recibe de 250 a 400 mm de lluvia 
en los cuatro meses estivales. Como especies características dominan aquí Acacia 
flava, Combretum acerbatum y Commiphora africana. En unión con Acacia se
negal, A. raddiana, A. seyal y A. !aeta forman el matorral climácico de acacias, 
al que también pertenecen las leñosas Combretum aculeatum, C. glutinosum. 
Maerua crassifolia, Commiphora africana, Balanites aegyptiaca, Zizyphus mauri
tanica, Boscia senegalensis, Grewia tenax y Leptadenia spurium (BouDET, 1960). 

TROCHAIN (1940) describe en el Senegal unas formas de vegetación semejan
tes , parecidas fisionómicamente al bosque australiano de eucaliptos. 

La región del Tchad recibe en promedio una precipitación algo inferior y las 
lluvias, igual que en el Sudán, varían intensamente de un año a otro, lo que da 
a la alfombra vegetal un aspecto totalmente distinto. En un mismo lugar, en 
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Iffenat, donde en 1960 se midieron 173 mm, cayeron no menos de 615 ,9 mm 
en 1961. En 1960 llovió durante diecinueve días, mientras que en 1961 lo hizo 
durante treinta y cuatro. El exceso de humedad provocó un desarrollo exuberan
te de la vegetación terofítica, que en 1961 alcanzó unas dimensiones enormes. 
Las gramíneas esteparias Aristida stipoides y Urochloa lata, entre otras, alcanza
ron de 120 a 140 cm de altura, lo que dio a la cubierta herbácea en 1961 un 
aspecto extraordinariamente exuberante. Especies como Tephrosia bracteolata, 

FIG. 403. Estepa fruticosa climácica abierta con Acacia detinens y Euclea undulata 
(en la ladera). Al sur de Windhuk, SW de Africa. (Foto VoLK.) 

que en el año pobre de 1960 daban ejemplares de 15 cm de altura, dieron 
en 1961 poblaciones densas de 1,6 m de altura. Se debe también al exceso de 
agua el que en 1961 aparecieran comunidades que en 1960 eran totalmente 
inaparentes (GrssET, 1962). 

Fn el Sudán septentrional (Khartum), con precipitación anual débil y al mis
mo tiempo muy irregular (de 50 a 300 mm), el matorral abierto de acacias, con
dicionado climáticamente, está compuesto por Acacia, Zizyphus, Capparis, Lep• 
tadenia, Maerua y Calotropis. 

La cobertura det estrato herbáceo oscila entre el 5 y el 10% en terreno mon
tañoso, y en la llanura, entre el 50 y el 70 % . También aquí se compone princi
palmente de terófitos, cuyo porcentaje alcanza un máximo del 75% respecto al 
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número total de especies. Su desarrollo desde la germinación hasta la maduración 
del fruto se concentra en tres meses (HARRISON y JACKSON, 1958; HALWA
GY. 1961). 

Junto al Nilo Azul, en Abisinia, aumenta la cantidad de lluvias hasta 500 
a 600 mm al elevarse la altitud sobre el nivel del mar. El monte bajo de mimo
sáceas y caparidáceas está mejor desarrollado, el pastizal perenne está formado 
principalmente por Brachiaria obtusif lora, además de especies de Eriochloa, Pa
nicum y Echinochloa. También se encuentra Cyonodon dactylon, aunque sea 
escasa. 

Los suelos son muy básicos sin excepción (pH 8,7 a 9,5, media 9,08), y con
tienen hasta 1,5 m de profundidad concreciones pardo claras de C03Ca de 1/2 a 
1 cm de diámetro, irregularmente distribuidas, las que se acumulan entre 150 
y 180 cm y entre 300 ó 375 cm de profundidad en bandas compactas (BuN
TUNG y LEA, 1963). 

P. E. y J. GLOVER y GwYNNE (1962) estudiaron la humectación del suelo en 
la región de Kenia después de las escasas lluvias. Determinaron que las gramí
neas fasciculadas aprovechan también las débiles lluvias (0,5 a 2,7 cm) y las 
conducen como embudos hacia sus raíces, lo que les permite sobrevivir en la 
época seca. La profundidad a que penetra el agua de lluvia corresponde aproxi
madamente en las estepas de gramíneas de Kenia a la altura de las plantas más 
la profundidad a que llega el agua después de un chaparrón en el suelo libre. 

Al sur del ecuador, en el suroeste de Africa, reinan en grandes zonas estepas 
fruticosas climáticas semejantes, con especies de Acacia, Zizyphus, Combretum 
y Grewia, junto a praderas sabanoides de gramíneas. La diferente cantidad de 
precipitación (de O a 500 mm), que cae principalmente en invierno, ya no es 
suficiente generalmente para cubrir las necesidades hídricas de los árboles. Entre 
las gramíneas esteparias dominan las especies de Aristida, de Eragrostis y de 
Panicum; también se encuentran las especies de la Europa meridional Cynodon 
dactylon, Tribulus terrestris y Setaria verticillata (WALTER y VoLK, 1954). Aún 
hay que investigar con más precisión hasta qué grado la actuación antropozoó
gena ha influido o modificado la estructura de estas comunidades y de sus suelos . 
El incendio del matorral en el Senegal y el paso del ganado en Sudáfrica tienen 
gran importancia en la formación de las comunidades, de modo que resulta di
fícil precisar la clímax potencial. 

Regiones ecuatoriales. Numerosas investigaciones en Africa, Asia y Améri
ca proporcio~an puntos de referencia acerca del desarrollo de la vegetación en el 
ecuador. 

Hasta unos 1000 a 1100 m domina en Sarawak como clímax la pluviisilva 
mixta y a mayor altitud la pluviisilva musgosa. La pluviisilva mixta es también 
climácica en Nigeria, con una precipitación anual de 1600 a 2600 mm y con 
un acentuado período de sequía. Los suelos correspondientes son tierras rojas 
o amarillas lateríticas muy ácidas. El limo amarillo brillante del bosque mixto 
climácico de Borneo tiene un pH de 4 a 5 y la laterita de la pluviisilva nigeriana 
tiene uha reacción aún más ácida (R1cHARDs, 1936, 1939). 

Las tierras lateríticas rojas, ocres y amarillas constituyen también el substrato 
del bosque higrófilo en la región de Lomami (Zaire). La acidez del suelo oscila 
entre pH 5 y 6. La laterita aparece normalmente a 5 m de profundidad. La aso
ciac-ión climácica es la pluviisilva del Klainedoxo•Pterygotetum, muy rica en es-

656 



pedes. Parece extenderse, siempre que no vuelva a recurrirse al fuego (FocAN y 
MULLENDERS, 1948). 

LEBRUN (1947) trata con detalle las relaciones de sucesión en el Parque Na
cional de Alberto en el Zaire. El bosque climácico, el Euphorbietum nyikae 
(dawei), es un monte bajo xérico, rico en especies, de 10 a 15 m de altura: La 
Euphorbia dominante se asemeja a una Araucaria cactiforme. 

En otras regiones tropicales , como la América central (Honduras y Nicara
gua}, el bosque planifolio climácico sobre suelos .ferralíticos había sido ya fuer
temente diezmado por los indígenas antes de la llegada de los colonizadores 
europeos, y había sido sustituido por bosques de Pinus. Estos bosques paracli
mácicos deben su existencia a la agricultura basada en el fuego (DANEVAN, 1961) . 

ÜRMOND (1960), DAu (1960) y REITZ (1961) informan sobre la· ecología y el 
desarrollo de la vegetación costera del Brasil. REITZ diferencia cuatro series evo
lutivas principales ordenadas zonalmente: haloserie, heloserie y xeroseries are
nosa y rocosa, cada una de ellas con varias etapas dinámicamente relacionadas . 
La xeroserie sobre suelo rocoso comprende una etapa de líquenes, otra de musgos 
y otra de xerófitos rupícolas. En la región de dunas se distinguen: predunas, 
vegetación de dunas móviles y fijas , aunque la composición florística de esta 
«vegetación de restinga» esté tratada demasiado sumariamente como para permi
tir establecer paralelismo con los complejos de dunas de otras regiones de la 
Tierra. Las comunidades de Sporobolus virginicus descritas por ÜRMOND podrían 
corresponder al Agropyretum juncei mediterráneo, y las comunidades de Panicum 
racemosum y de Jpomoea acetosaefolia al Ammophiletum (véase también DAN· 
SEREAU, 1957). 

LASSER y VARESCHI (1957) han caracterizado con más precisión las unidades 
fitosociológicas en la región de dunas de Venezuela. Buscando posibilidades para 
fijar las dunas describen, entre otros, un Sporoboletum virginici en los valles de 
las dunas, que pasa a un f,,eptotrichetum rigidi, que, por su parte, es dominado 
por un Prosopidetum en las crestas de las dunas expuestas al viento. En los 
valles de las dunas fijadas resguardadas del viento se implanta como comunidad 
permanente la maleza de cactus del Lemaireocereetum opuntiosum, que refleja 
la aridez del hábitat. 

El problema de la clímax no es tratado con más detalle. 

F. Desarrollo de la vegetación y modificación del clima 

Como causa última del desarrollo de la vegetación, a nivel de los grandes 
espacios, si se excluye la influencia humana, hay que considerar las modificacio
nes del clima que a trávés de su lento curso actúan sobre el suelo, y también 
directa e indirectamente sobre la fuerza de competencia y expansión. de · 1as 
plantas. · 

El que hasta ahora se hayan investigado sobre todo sucesiones edáficas se 
debe a que las modificaciones en la vegetación determinadas por el clima son 
difíciles de seguir en la . actualidad . 

Regiones no europeas. Al parecer, en la Patagonia tiene lugar una varia
ción de la vegetación en gran escala. Según KALELA (1945), toda la vegetación 
se encuentra allí en un movimiento dinámico, y bajo la influencia de una deseca-
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ción creciente se van desplazando lentamente los límites de las comunidades 
hacia el oeste, hacia los Andes. 

Los semidesiertos se transforman en desiertos desnudos, las estepas de gra
míneas en semidesiertos y los bosques están siendo reemplazados por las estepas 
de gramíneas. 

ALBERTSON y WEAVER (1943) hablan de la sustitución de la verdadera pra
dera por la «mixed prairie» en Kansas, Nebraska y Dakota del Sur, debida a 
varios períodos secos intensos. Las especies dominantes Ándropogon furcatus y 
A. scoparius murieron en gran parte debido a la falta de agua. En su lugar se 
expandieron intensamente Agropyron smithii y las gramíneas bajas. 

En la cuenca del río Gila, en los EE.UU., hubo una intensa sequía a finales 
del siglo XIX, que fue seguida entre 1904 y 1930 por un período húmedo, que 
ha cedido desde entonces frente a un nuevo período seco. No obstante, estas 
oscilaciones climáticas no parecen haber tenido influencia apreciable sobre la ve
getación; su duración es excesivamente corta (C. F. CooPER, 1960). 

Las ·modificaciones de corta duración, tal como las que pueden determinarse 
frecuentemente por la medida de la anchura de los anillos anuales en los árbo
les 1

, pueden considerarse oscilaciones climáticas secundarias, que no suscitan 
modificaciones apreciables en las comunidades vegetales firmemente establecidas. 

Las modificaciones climáticas más importantes se ponen de manifiesto en pri
mer lugar en los límites de las comunidades, especialmente en los límites de las 
clímax. 

Se ha obseravdo un avance del límite superior del bosque en la Columbia 
Británica, y en Nueva Zelanda Nothofagus menziesi se ha desplazado hacia 
arriba en los últimos cien a doscientos años, por lo que se ha concluido que debe 
haber habido un aumento de temper!ltura (WARDLE, 1962). 

REGEL 0949) trata de la mejora climática reciente ·en el norte de Eurasia. 
Mientras que antiguos investigadores de las regiones hiperbóreas mencionaban un 
retroceso. del límite del bosque, parece que últimamente, esto es, desde hace 
cuarenta o cincuenta ·años, se ha instaurado un desarrollo inverso. Así, AARIO 
(1941) .encontró en Petsamo, Lapo~ia, crecimiento de abedules jóvenes en luga
res de donde hacía ya siglos que había desaparecido la población de abedul. La 
figura 23 (pág. 43) muestra grupos de abedules reducidos a las hondonadas pro
tegidas en el límite climático del bosque en Petsamo. 

BERG (1958) trata también de la penetración del bosque en la estepa rusa, 
lo que indica una modificación climática en tiempos recientes. QuÉZEL (1961, 
1962) considera las oscilaciones climáticas recientes y sus efectos sobre la vege
tación en la zona desértica del norte de Africa. 

Alpes. Donde mejor pueden reconocerse incluso las pequeñas oscilaciones 
climáticas es en las montañas. De la comparación de los límites actuales de ve
getación, esto es, de los árboles y del bosque, con los pasados, pueden deducirse 
modifícaciones climáticas. Pero la observación directa también permite sacar con
clusiones. Consecuencia de los años con nieve abundante es el desarrollo de las 
comunidades de ventisqueros, y el que éstos aumenten su superficie a costa del 

1 Sería deseable una comparación de los cambios temporales de especies con los re
sultados de la dendrocronología, pero ARTMAN (citado en HuBER, 1948) pudo comprobar 
que el grosor de los anillos anuales del cembro corresponde ampliamente en los Alpes 
bávaros a la temperatura media estival al mediodía y a la duración de la insolación en el 
observatorio del Zugspitz. 
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pastizal alpino. A la inversa, después de una serie de veranos secos es el pastizal 
el que avanza (véase BR.-BL., 1948, pág. 91). 

Los desplazamientos en la vegetación, observados en la pirámide de roca 
de 3414 m de altura del Piz Linard, en la baja Engadina (Fig. 404), casi sólo 
pueden explicarse por variaciones en el clima. 

El paleobotánico ÜSWALD HEER, autor de la Flora nival de los Alpes suizos, 
llegó en 1835, por primera vez, a la cumbre, hasta entonces considerada como 
inaccesible, y dedicó también su atención a la flora culmina!. HEER encontró en 

FIG. 404. Cumbre en pirámide del Piz Linard, 3414 m, después de una reciente nevada 
en verano. (Foto GRAss.) 

la cumbre de neis una única fanerógama, Androsace alpina. Sólo 60 m más aba
jo de la cumbre se encontraba Chrysanthemum alpinum. SrnER-GYsr subió al 
Linard en 1864 y comprobó la presencia en lo más alto de Ranunculus glacialis 
y Chrysanthemum alpinum. Cuando el Dr. SCHIBLER, autor de la Flora nival de 
Davos, subió a la montaña en 1894, pudo comprobar un renovado crecimiento 
de dos especies (Saxífraga oppositifolia y S. bryoides). 

Incitado por el trabajo de ScHIBLER investigué el Linard en 1911, y de nuevo 
en 1937 y 1947, favorecido siempre por el mejor tiempo. En la primera visi
ta, 1911, se encontraban Draba fladnizensis y Poa laxa como nuevos coloniza
dores por encima de los 3400 m; en 1947, algunos metros por debajo se encon-
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traba Gentiana bavarica v. imbricata, y a 3385 m florecían, además, Cerastium 
uniflorum y Saxifraga exarata; a 3350 m se encontraba, además, una mata de Fe-
stuca halleri. · 

En el curso de ciento doce años el número de plantas vasculares ha aumen
tado, pues, de dos a once, algunas de las cuales actualmente son abundantes 
(véase pág. 586). 

Otras altas cumbres distintas han experimentado también un enriquecimiento 
en los últimos cien años. El Rossbodenstock, el Piz Languard y el Aroser Weiss-
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FIG. 405. Cuadrado permanente junto al lago Macun, 2635 m. Fase inicial del Polytri· 
chetum sexangularis dicranetosum sobre un pedregal silíceo, inventariado en 1921 

(según BR.-BL. y JENNY, 1926). 

horn, entre otros, poseen actualmente una flora cuminal más rica que hace 
ochenta o cien años. En ningún lugar pudo demostrarse un empobrecimiento de 
la flora culmina!. 

En consonancia con estos datos se encuentran nuestras observaciones en el 
Parque Nacional Suizo, que indican que los Grisones orientales se encuentran 
.desde hace vaidos decenios en un período de aumento de la temperatura estival, 
que probablemente va unido a una disminución de la precipitación. Sólo así 
pueden explicarse las modificaciones en la vegetación, observadas durante tres 
decenios en los ventisqueros del fondo de Val Zeznina (baja Engadina), a 
2635 m s.n.m. 

Se· marcaron allí en 1921 varias superficies de 1 m2
, y se inventariaron cui

dadosamente. Se hicieron investigaciones control en 1931, 1938 y 194 7 (figu
ras 405, 406) . 
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En la tabla 72 se dan los resultados de una superficie investigada típica. 
La cubierta vegetal aumentó del 72 % al 80% de la superficie total en e] 

curso de veintiséis años. 
El número de especies creció de 8 a 16, y sólo el de fanerógamas de 3 a 1 O; 

en 1921 florecían 3 plantas y 89 en 1947. El número de invididuos de faneró-
gamas ha aumentado en este lapso de tiempo de 28 a 305. · 

La mayor ganancia de terreno corresponde a los musgos característicos de los 
ventisqueros, Polytrichum sexangulare y Dicranum falcatum. Considerados con
juntamente cubren actualmente casi tres cuartos de la superficie. Sobre el suelo 

Fw. 406. Cuadrado permanente junto al lago Macun, 1931. (Foto SrGMOND y BR.-BL.) 

de ventisquero que inicialmente no tenía casi ninguna planta, se ha desarrollado 
en treinta años un Polytrichetum sexangularis típico en su subasociación de Di
cranum f alcatum. 

Ya que todos los factores se han mantenido constantes excepto el clima, la 
causa de este desarrollo ha de ser un aumento del tiempo de vegetación. 

Coincide con estas observaciones el que actualmente algunas plantas alpinas 
produzcan semillas maduras, capaces de germinar, incluso en los hábitats más 
extremos del piso nival, lo que indica que no han podido aún alcanzar el límite 
superior climático de sus posibilidades de vida (véase pág. 510) . 

Para conocer con más precisión los desplazamientos en la altitud determi
nados por el clima, sería deseable un control por investigaciones duraderas en la 
zona limítrofe de las comunidades altoalpinas. Habría que prestar atención a las 
diferencias, determinadas petrográficamente, en la composición específica de las 
comunidades vegetales. En terreno silíceo hay que considerar en primer lugar 
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TABLA 82. Desarrollo de un ventisquero plano (Salicion herbaceae) (1 m2) ;unto al lago 
Macun, Baia Engadina (2635 m), de 1921 a 1947 

Fecha del inventario ... . . . ··· ) 
Superficie cubierta por la vege-

tación en % ..... . . 

De la que cubren: 
Musgos y hepáticas ( % ) 

Fanerógamas ( % ) ... . . ... . 

24. VII. 1921 

12 

aprox. 60 
aprox. 40 

13. VIII. 1931 

40 

75 
25 

2. IX. 1938 

65 

80 
20 

16. VIII. 1947 

80 

90 
10 

--- --------- - ----- - - - - - - -- ---- -- - - - - - -

Fanerógamas (número de in
dividuos) 

Cerastium cerastioides (L.) 
Britton . .. . .. . . . . . . . .. 

Saxif raga stellaris L. 

Soldanella pusilla L. 

Gnaphalium supinum L. 

Cardamine alpina Willd. 

Poa laxa Hanke . . . . . . . .. 
Veronica alpina L. . . . . .. 
Carex lachenalii Schkuhr 
Epilobium alpinum L. ... 
Chrysanthemum alpinum L. 

Criptógamas (abundancia y 
sociabilidad) 

Dicranum falcatum Hedwg. 
Pohlia commutata (Schimp.) 

Lindbg . ................ . 
Polytrichum sexangulare 

Flürke ........ . ........ . 
Anthelia ;uratzkana (Limp.) 

Trev. . .. ........ . 
Alicularia geoscypha De Not. 
Gymnomitrium varians 

(Lindb.) .. . . . . . . . . .. . . 
Pleuroclada albescens 

(Hooker) Spruce .. ..... . 
Solorina crocea (L.) Ach .. . 

16 (1 fl.) 

10 (2 fl.) 

2 st. 

1·2 

+·2 

+ ·2 

+ ·2 
+ 

unas 
20 (10 fl.) 

19 (14 fl.) 

5 st. 
unos 

20 st. 

unas 
20 (10 fl.) 

24 st. 

2·3·2 

1·2 

1·2 

1·2 
+ 

+ 

+ 
st. 

1 Cubre aproximadamente un tercio de la superficie. 
2 Cubre aproximadamente dos tercios de la superficie. 
st. = estéril; fl. = floreciendo. 

6 (1 fl.) 
unas 

25 (11 fl.) 

2 st. 
unas 

40 (20 fl.) 

unas 
30 (12 fl.) 

22 (2 fl.) 
1 fl . 
1 st. 

3 ·3 1 

1 ·2 

2·2 

2·3 
? 

+ 

st. 

22 (12 fl.) 

73 (6 fl.) 

9 (3 fl.) 

126 (45 fl.) 

41 (10 fl.) 

16 (7 fl.) 
8 (2 fl.) 
3 st. 
6 (4 fl.) 
1 st. 

4.3 2 

1 ·2 

2·2 

2. 2(?) 

+ 

st. 

las especies del Androsacetum alpinae, rico en líquenes y musgos, con Androsace 
alpina, Poa laxa, Saxifraga bryoides, Cerastium uniflorum, etc., sobre el pedregal 
calcáreo las especies del Thlaspietum rotundifolii con Thlaspi rotundifolium, Sa
xifraga aphylla, Moehringia ciliata, etc., y sobre las pizarras de los Grisones o 
del lías las del Leontidetum montani con Leontodon montanus, Saxifraga biflora, 
Campanula cenisia, etc. 
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G) Métodos de investigación de la sucesión 

W. LüDI (1930) ha considerado detalladamente los métodos primitivos de in
vestigación de la sucesión hasta 1930, que se remontan hasta CLEMENTS. A pe
sar de que hayan también evolucionado desde entonces, las líneas básicas siguen 
siendo sustancialmente las mismas. 

La observación directa de las modificaciones en la vegetación se basa en la 
investigación de superficies y cuadrados permanentes, bien delimitados, de dis
tinto tamaño, que en determinados lapsos de tiempo pueden inventariarse florís
ticamente con precisión y, si es factible, pueden fotografiarse (Fig. 407). 

:~~~~~~~ Elyna myosuroides 
Bo Bolrychium lunaria 
Se/ Selaginella selaginoides 
Ag Agroslis alpina 
Ses Sesleria coeruiea 
Ce Carex capillaris 
Cr Carex rupestris 
F Festuca pumila 
Poi Pol ygonum viviparum 
R Ranunculus alpeslris 
Pot Po1enti/la crantzii 
Ac Alchemilla colorata 
As Afchemi/la spec; 
Af Alchemil/a Pabe/lata 
D Dryas octopetala 
Ox Oxytropis campestris 
CS Campanula scheuchzeri 
Lig Liguslicum mute/lina 
Gp Galium pumilum 
G Gentiana brachyphy/la 
Th Th amnol ia ve rmicularis 
Clc Cetraria cuculfata 
Clp Cladonia pyxidata 
An Anlennaria carpatic . 

//M// musgos y líquenes 

Fw. 407. Cuadrado .en el Elynetum por debajo del Plan dals Poms (50 X 50 cm), Parque 
Nacional Suizo (de BR.-BL., 1931). 

Una valiosa profundidad adquieren aquellos estudios que, simultáneamente 
al inventario florístico, investigan también y miden los factore~ ecológicos deter
minantes, con lo que se da una base ecológica a las modificaciones florísticas . 

Puede seguirse la intensidad dinámica del efecto de un determinado factor 
si se mantienen lo más constantes posible todos los factores, excepto uno, lo que 
frecuentemente tiene su dificultad. 

Superficies permanentes. El tamaño y la forma de las superficies se rigen 
por la vegetación que debe investigarse y por el objeto de la investigación. Como 
es lógico, las superficies permanentes mayores deben delimitarse del modo más 
natural dentro de lo posible. 

Superficies de 100 a 200 m2 son las mejores para las comunidades fores
tales, las de 0,5 a 1 m2 para las asociaciones de pastizales ricas en especies. Son 
aconsejables investigaciones paralelas en varias superficies permanentes del mis" 
mo tipo. 

Para determinar el crecimiento de alfombras o almohadillas de vegetación 
aisladas se clavan estacas en el suelo y se unen mediante un alambre situado 
muy cerca del suelo. Además de la delimitación precisa, este método tiene la 
ventaja de que permite también seguir y medir en el tiempo el inicio de la eda-
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fogénesis por . aumento del humus. Una variante rica en leguminosas en el 
Elynetum del Parque Nacional Suizo, a 2320 m, ha dado el siguiente aumento 
del humus: 

Aumento del humus en el cuadro del Elynetum (1 m2), en 32 años. 

Cuadrado superior Ao (no descompuesto) 1,5 cm; A1 (descompuesto) 2 cm, en 
conjunto 3,5 cm. 

Cuadrado inferior Ao (no descompuesto) 1,0 cm; A1 (descompuesto) 2 cm, en 
conjunto 3,5 cm. 

Cuadrado lateral derecho Ao (no descompuesto) 1,5 cm; A1 (descompuesto 3 cm), 
en conjunto 4,5 cm. 

Cuadrado lateral izquierdo Ao (no descompuesto) 2,5 cm; A1 (descompues
to 1,5 cm), en conjunto 4,0 cm. 

s f f s 
s 

s [ 
s E 

s s s s St s s s E EE s s s® 
E ff[[ Sp 0 SS Sl 

S p E EO 
E E 

Sl 

E ES E E Sp@) ® © 
l!) .S@ E S.SoE St ® l>f Sp r¡fJ) s 

Er fF:i Sp Sp Sp 

PS V Sp fr{r 
[r @ @ ® {r e® 

® ¿ Sp(1-, <{j fr @ 
& Sp 7:!!?} Sp 

G V Sp 8 
Sp\J Sp 0 (;di SS @ 

fr So S [r CJ S 

s 

F!G. 408. Cuadrado permanente (1 m2) en la pradera abierta, investigada en 1916 y 1918 
(según WEAVER, 1918). 

B Bouteloua oligostachya 
E Euphorbia serpens 
Er Eragrostis pectinacea 
H Helianthus subrhomboideus 
L Laciriiaria punctata 
O Oni:lgra biennis 

P Physalis heterophylla 
Pa Panicum capillare 
S Solidago missouriensis 
So Sorghastrum avenaceum 
Sp Sporobolus longifolius 
St Stipa spartea 

El alambre delimitante quedó incluido en el horizonte A1 y hubo que es
carbar para encontrarlo. Sin contar la hojarasca, el aumento de humus descom
puesto por metro cuadrado durante treinta y dos años fue de 21 000 cm3 por 
metro cuadrado, en .números redondos. 
. Las superfides permanentes mayores deben medirse y colocarse marcadores 
del límite ,que, sin embargo, <leben renovarse de cuando en cuando. 

Debe disponerse siempre de un plano general, fijado topográficamente, y 
siempre que sea posible hay que fotografiar la superficie. Para evitar la distor
sión de la fotografía de pequeñas superficies, hay que hacerla exactamente sobre 
el . centro de la superficie. CooPER (1924) describe un trípode especialmente 
·construido para poder fotografiar desde arriba superficies de hasta 1 m2

• 

· Naturalmente, las superficies permanentes pueden utilizarse también para 
'investigar las modificaciones anuales en el número de individuos y para obser
var las condiciónes de germinación. 
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Cuadrado reticulado. Para facilitar el muestreo y para inventariar con pre
cisión las superficies investigadas, resultan apropiadas las superficies cuadricu
ladas (Fig. 409), como las que se utilizan desde CLEMENTS (1905), especialmen
te en el ámbito anglosajón, y actualmente también en el de los investigadores 
rusos. 

Se aplica al suelo un marco de madera desmontable de 0,5 a 1 m2
, con agu

jeros, y con varillas de metal distanciadas en 10 cm. Las cabezas de las varillas 
se unen entre sí por cuerdas transversas , de modo que quedan limitados pe
queños cuadrados de 10, 20 ó 50 cm de lado. La mejor manera para represen
tar los pequeños cuadrados es hacerlo en papel milimetrado. 

Esta forma, la más precisa de inventariar la vegetación en la que cada in
dividuo (almohadilla, alfombra o fascículo) queda señalado particularmente, pue
de realizarse sólo en comunidades homogéneas, abiertas o muy pobres en es
pecies. 

En las grandes superficies se expresa la distribución cuantitativa con las cifras 
habituales de abundancia y dominancia (1 a 5 ó 1 a 10), y en determinadas 
ocasiones también en porcentajes, y se añade la sociabilidad. Las especies espe
cialmente importantes pueden contarse y dibujarse, y las almohadillas o alfom
bras pueden medirse. 

En todos los casos hay que dar la lista precisa de todas las especies presen
tes, y también si conviene su estado de desarrollo y su cobertura total. 

Principalmente con fines prácticos (influencia del pastoreo, desplazamiento 
de especies en años secos y húmedos) se dividió en la estepa rusa una superfi
cie de 1 m2 en 100 cuadrados pequeños, y en ellos se indicaron todas las espe
cies presentes con símbolos característicos. Desde luego este método es muy pre
ciso, pero la representación de una vegetación cerrada requiere varias representa
ciones de los cuadrados, que al reproducirlas son difíciles de leer (véase ALE
CHIN, 1934). 

La representación de un metro cuadrado (Fig. 409) de la estepa de tierra 
negra en la provincia de Kursk da la distribución de las gramíneas más impor
tantes; para las demás especies hacen falta otros dos cuadrados, donde las me
nos importantes se representan conjuntamente por puntos negros. La cobertura 
individual y total no está aquí indicada. 

En la mayoría de las comunidades de pastizales habrá que conformarse ge
neralmente con indicar en porcentaje la parte correspondiente a las especies 
cobertoras más frecuentes, y con indicar la situación en el cuadrado de las espe
cies menos abundantes. Se cuentan todos los individuos (almohadillas, céspedes) 
de una especie, y se anotan por separado los ejemplares estériles, en floración y 
en fructificación. 

SOCHAVA, LIPATOVA y GORSSHAKOVA (1962) utilizaron para determinar la pro~ 
ductividad aérea en masa vegetal en la estepa de Amur unos cuadrados de un 
metro, en los que están indicadas con precisión todas las especies existentes 
(figura 14, pág. 32). 

En cada caso hay que decidir si el tiempo necesario está en consonancia con 
el resultado obtenido. 

Para la investigación de las comunidades de criptógamas resultan apropia
das las superficies pequeñas de 0,10 a 0,25 m2

, que pueden subdividirse en caa
drados menores y fotografiarse para observar con precisión los desplazamientos 
de las especies (Fig. 330 y 331, pág. 561). 

A En. FREY (1959) le debemos unos estudios ejemplares acerca de la com
petencia en pequeños cuadrados, especialmente de · comunidades liquénicas. Ha 
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conservado fotogramétricamente numerosas superficies investigadas. Su abundan
te material de observación ilustra sobre el lentísimo avance de la expansión de 
los líquenes. 

Las fotos de FREY muestran la modificación que ha tenido lugar entre 1922 
y 1955 en un cuadrado con mucho Haematomma ventosum, Rhizocarpon dis
porum y geographicum, Lecanora rupicola y Umbilicaria cylindrica. 

El crecimiento mayor le corresponde a Parmelia encausta. Si talos de la mis
ma especie entran en contacto, sus extremos se levantan de modo que ciertas 
partes del talo pierden el contacto con el substrato y se rompen, así que son 

• Agrosti s ca fi i na 

CD Avcña se.he/l iana 

"""' 
Briin media 

® BromUS er'ectus , 

8 B. 1ncrm1s 

+ Fesluca prafensis 

y F. rubra 

o . 

o 
o 
X 

$ 
+ 

F. su/ca ta 

Koeleria gracifis 

Poa p ra lcn"> i s anguslifo"fic: 

Ph leum boehrner i 

Stipa ioannis 

Triticurn repcns 

FIG. 409. Parte de un cuadrado de un me
tro de lado de la estepa del sur de Rusia. 
Bases de las plantas vistas desde arriba 

(según ALECHIN, 1934). 

necesarias regeneraciones . Los líquenes crustáceos de la forma de Testudínea 
que se tocan, tienen un comportamiento preferentemente estacionario, mientras 
que Haematomma (forma de Pertusaria) crece . con éxito por encima de otros 
líquenes crustáceos. Si en el cuadrado se hubieran encontrado Pertusaria co
rallina y P. !actea, constituyentes principales y especies características del Per
tusarietum corallinae, hubiesen crecido rápidamente por encima de los otros 
líquenes crustáceos con sus talos de bordes fibrosos, y la dinámica de . esta su
perficie entre 1922 y 1955 hubiera discurrido de un modo totalmente distinto. 
Es significativo que la forma de Pertusaria es más frecuente en los climas más 
húmedos, ya que con su dinámica vitalidad necesita más humedad. Los con
troles fotogramétricos proporcionan por primera vez una demostración experi
mental segura de la larga duración de la vida y del lento desarrollo de los 
apotecios liquénicos (FREY, l. c.). 
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Las investigaciones de FREY acerca de la competencia con almohadillas de 
líquenes implantadas se han descrito en la página 601. 

Comparación de hábitats. El establecimiento de superficies permanentes de 
investigación no es posible en todas partes, y tampoco es necesario en todas 
partes, ya que de la comparación de manchas de vegetación de distinta edad 
(etapas) que se encuentran bajo idénticas condiciones del hábitat, o de la pre
sencia de reliquias de comunidades, o de pioneros, pueden extraerse conclusiones 
de las modificaciones sufridas por la vegetación, o de las que se están prepa~ 
rando (véase pág. 608). 

2 3 

Fw. 410. Sucesión de la colmatación en el Hérault, sur de Francia. 

1 Pedregal del río con Glaucio-Scrophularietum caninae, 2 Saponario-Salicetum purpureae, 
3 algo más arriba sustituido por el Populetum albae. 

Pero las etapas escogidas para la comparación deben presentar condiciones 
topográficas, microclimáticas, edáficas y bióticas concordantes. 

W. D. BILLINGS (1938) ha seguido de este modo la sucesión secundaria en 
la región forestal de Carolina del Norte. Eligió e investigó siete localidades típi
cas de distinta edad, correspondientes a otras tantas etapas de desarrollo. 

La vegetación más joven, una colonia de Andropogon virginicus se había 
implantado sobre un campo abandonado cinco años antes, la más vieja fue un 
bosque maduro de Pinus de ciento diez años. 

Paralelamente a la investigación estructural de las siete etapas se realizaron 
investigaciones del suelo. 

En el pastizal de Andropogon crece rápidamente una población de Pinus, 
que cuenta por hectárea hasta 3000 plántulas. Al cabo de veinte años aparecie-
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ron los primeros robles (Quercus rubra, Q. velutina, Q. alba); algunos años 
después siguen Hicoria alba y H. glabra. Tal como es de esperar, la regeneración 
de Pinus desciende rápidamente a_l aumentar la sombra. 

A los cincuenta o sesenta añós se desarrolla un estrato arbustivo y bajo él 
se van implantando también poco a poco los acompañantes característicos de los 
bosques planifolios. 

Cada árbol que muere en las poblaciones viejas de Pinus es sustituido por 
otro planifolio de raíces más profundas, de modo que no puede haber ninguna 
duda del final de la sucesión. 

En la página 608 se describe una sucesión de la región seca del interior de 
los Alpes que va desde el pedregal de un río hasta el bosque, y la figura 410 
muestra otra sucesión del sur de Francia . 

Bosque _ _ _ .r,_ __ _ 

10M. 

. M~torral de 1 lex y Arbutus 

Landa 
~ 

FIG. 411. Sucesión en una isla de Arbutus (TuRNER y WATT, 1939). El árbol grande (T) 
es Taxus, en negro Arbutus, por debajo Ilex, U Ulex, S Sorbus aucuparia, M Molinia, 

C Criptógamas. . 

La observación comparada es el camino elegido con mayor frecuencia, por
que es el más cómodo para determinar modificaciones en la vegetación. Está 
expuesto, sin embargo, al peligro de una generalización superficial. Muchas ve
ces se confunden procesos de desarrollo con simples coexistencias. Sobre todo 
en las zonaciones no debe concluirse sin más una sucesión a partir de una 
coexistencia, ya que la ordenación zonal de la vegetación con frecuencia es bas
tante estable, y no siempre es. seguro desde un principio que la vegetación de 
una cintura haya salido, o vaya a ser, un estadio del cinturón limitante. 

Debe también considerarse siempre el factor hombre, muchas veces decisivo. 
Por lo demás, los dibujos de transecciones, que deben representar el desarro

llo de la sucesión, son muy ilustrativos, como la representación de TURNER y 
WATT de la sucesión en la isla de Arbutus en los Killarney woods (Fig. 411), 
o como la sección a través de la vegetación arenícola cubana de SEIFRIZ (1943), 
u otras muchas representaciones semejantes. 

Representación del desarrollo evolutivo. En la representación de las sucesio
nes es imprescindible la mayor sencillez y claridad posibles. Siempre que se pueda 
hay que evitar los esquemas con líneas entrecruzadas varias veces; es mejor di
vidir un esquema de sucesión que sobrecargarlo. 
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TABLA 83. Serie de colmatación del Schoenetum nigricantis en el norte de Suiza 
(según W. KocH) 

Querco-Carpinetwn (Climax) 

Estadio d~ Picea i 
Bosque de Alnus glutinosa 

t 
Mal eza de 

t 
Frangula-Salix cinerea 

r 
------+ 1 

i 
Schoenetitm * 

t 
JJ!lolinietum coeruleae 

t 
schoenetosum ferrug. ... 

1 

1 

S ch oen e tum ni g r ica n t is t y pi c um 

Caricetu.m 
lasiocarpae 

t 
Caricetwrn ela.tae 

t t 
Sclwen et. * eleocharetos. 

paucifl . ..,. 
Estadio de 

Cladium mariscus 

A. Serie que se inicia por debajo del agua 

Estadio de 
Carex lepidocarpa 

B. Supraacuática 

Esquema de flechas. El tipo de representación de la sucesión más aconseja
ble es el de los esquemas de flechas. 

En el esquema anterior está indicado por flechas gruesas el curso normal del 
desarrollo de la serie de colmatación característica en el noroeste de Suiza para 
fuentes , charcas y lagos de agua rica en cal (véase también tabla 79, pág. 633) . 

Representación mediante curvas. En la representación mediante curvas pue
den resaltarse además los cambios que sufren determinados grupos de especies, 

Número 
rle especies 

72 
11 

10 

9 

8 

7 

6 

5 
IJ 

J 

2 

Fase inicial 

• --

Fase óptima • 
1 

}' ,¡ 
1 

• 1 

~>-~-<>~~~-o..I 
t--, 
1 
1 
1 
1 
1 
1 
1 
1 
1 

6,8 6,7 6,D 6,.5 . 6,<1 6,J 6,2 6,1 6,0 5,9 5,6 J,7 5.6 S,S S,<1 pH 
Neutro -Acido 

FrG. 412. Curva de las especies características y tendencia evolutiva del Elynetum (mode
radamente ácido) hasta el Curvuletum (muy ácido). Las poblaciones particulares están 
ordenadas según la concentración de iones H del suelo. Cada punto o círculo corresponde 

a un representante de comunidad (de BR.-BL. y JENNY; 1926). 
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también las modificaciones determinantes de los factores del hábitat (iluminación, 
humedad del suelo, contenido en cal, pH, etc.), que tienen lugar en el mismo 
sentido que el cambio de determinados grupos de especies. 

Las curvas de sucesión resultan por ello apropiadas sobre todo para precisar 
los cambios florísticos y ecológicos, que tienen lugar en el curso del desarrollo 
de una sucesión. Como ejemplo puede servir la transformación del Elynetum, 
más o menos neutrófilo, en el Curvuletum extremadamente acidófilo. La aparición 
sucesiva de especies acidófilas del Curvuletum en el Elynetum muestra, tal como 
puede verse en la curva de las acidófilas, una concordancia total con la acidifi
cación creciente de las poblaciones particulares. La fase terminal del Elynetum 
corresponde a la fase inicial del Curvuletum (Fig. 412). 
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Spiraea tomentosa 

Juniperus communis 

Corylus rostrata 

Hamamelis virginiana 

~ 
Viburnum alnifolium 

T axus canadensis 

Fm. 413. Modificación de las frecuencias de seis arbustos importantes a lo largo de la 
sucesión secundaria (según CoOPER, 1922). 

Esquema de bloques. El esquema de bloques tiene la ventaja de permitir 
manifestar claramente la relación cuantitativa de algunas especies diámicamente 
importantes, o también de determinados grupos de especies en distintas comuni
dades vegetales unidas genéticamente. La figura 413 expresa la modificación de 
las frecuencias de seis arbustos importantes en la sucesión secundaria desde el pas
tizal hasta el bosque climácico en Nueva Inglaterra. 

Spiraea tomentosa, presente en un 40% aproximadamente en los inventarios 
del pastizal, no se encuentra en el bosque climácico, mientras que Viburnum al
nifolium y Taxus canadensis van aumentando continuamente en el curso del des
arrollo natural y dominan en el bosque climácico. 

H) Aplicación práctica de la Sindinámica 

Silvicultores razonables están convencidos de que a través de la Sindinámica, 
la Fitosociología se ha convertido en una de las bases principales de la silvicul
tura (LEIBUNDGUT, 1961), y esto mismo es válido para la praticultura, tal como 
resaltan KLAPP, DE VRIES, y muchos otros. 
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FIG. 414. Dunas migratorias de 20 m de altura junto a Mogador, bajo la acc10n de los 
alisios del NE.; entre ellas, el Ononidetum angustissimae. (Foto J. LID.) 

FIG. 4lj. Fijación inicial de las dunas de Mogador por siembra de Retama webbii. 
(Foto J. LID .) 
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Acerca del significado práctico de la Sindinámica, como de la propia Fitoso
ciología, se expresan numerosos trabajos de ArcHINGER, ELLENBERG, HoRVAT, GrA
COMINI, MoLINIER y BoLos, VoN Soó, SzAFER y PAWLOWSKI, WESTHOFF y sus 
escuelas. Consideración especial merece la serie de publicaciones editada por 
R. TüxEN, «Angewandte Pfanzensoziologie» ( = «Fitosociología aplicada»), en 
la que aparecen constantemente comunicaciones importantes. 

El conocimiento dinámico de la vegetación y de sus posibilidades de des
arrollo es de una eminente importancia para la planificación previa de repobla
ciones forestales, aprovechamiento de prados y pastizales, proyectos de cultivo 
en general, correcciones de torrentes, aludes y derrumbamientos, desecación, de
salinización, fijación de. dunas, protección de la naturaleza y en la gestión de la 
naturaleza en el sentido más amplio. 

Los valores económicos que pueden estar en juego están expresados en la 
hi~toria por la formación de turberas y de Ortstein en los climas templados y 
húmedos, la recesión del bosque en las tierras montañosas y semiáridas, las mu
chas repoblaciones forestales fracasadas, el predominio de malas hierbas difí
cilmente exterminables, la degradación y esterilización de grandes extensiones de 
bosques y pastizales en los trópicos y subtrópicos, que en grandes regiones de la 
Tierra -pen_semos en China- se han convertido en las peores calamidades. 

Uno de los más grandiosos experimentos de sucesión de los nuevos tiempos 
es la fijación y población forestal de la región de dunas móviles al sur del cabo 
Siro en la costa marroquí (Figs. 414, 415). Su final favorable, que asegura la 
expansión de la floreciente ciudad comercial de Mogador, puede considerarse 
actualmente como seguro (véase BR.-BL ., y MAIRE, 1924; véase también pág. 294). 
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CAPITULO SEXTO 

HISTORIA DE LAS COMUNIDADES 
(SINCRONOLOGIA) 1 

Hay que diferenciar las grandes modificaciones de la vegetación acaecidas 
hace mucho tiempo, en el pasado prehistórico, del desarrollo de las comunida
des, tal como transcurre y puede estudiarse experimentalmente hoy día. Las pri
meras son el objeto de la Sincronología; de ellas se ocupan la Fitopaleontología 
y el análisis polínico. 

Casi no puede hablarse de un desarrollo de la vegetación, ya que los restos 
vegetales que han llegado hasta nosotros, exceptuando la formación de las tur
beras, sólo permiten en el mejor de los casos reconocer fragmentos independien
tes de comunidades vegetales particulares, cuadros instantáneos de una sucesión 
de tipos de vegetación difícilmente abarcable, y que son más difíciles de inter
pretar cuanto más antiguos sean. 

Oligoceno, mioceno. La verdadera historia de la vegetación se inicia con la 
aparición de los géneros y especies actuales en el terciario, aunque sólo pocos 
hallazgos permiten un estudio detallado de las comunidades vegetales de esta 
era (véase pág. 674). 

Para considerar el significado ecológico de esta vegetación fósil se parte ge
neralmente de la premisa de que las plantas reconocibles, coincidentes morfo
lógica y anatómicamente con las actuales, las representan también fisiológica y 
ecológicamente, de modo que puede suponérseles las mismas o análogas nece
sidades climáticas y edáficas. 

Esto es especialmente válido cuando se encuentran juntos fósiles de especies 
que actualmente viven reunidas, lo que indica unas condiciones ambientales se
mejantes. 

A lo largo de la era terciaria predominan cada vez más los géneros y espe
cies actuales, y los distintos hallazgos permiten ya un conocimiento más pre
ciso de las comunidades vegetales. 

Mientras que la flora europea del terciario inicial y medio casi no permite 
una comparación con la actual, el terciario de los Estados Unidos ofrece un no
table paralelismo con las comunidades forestales aún vivas actualmente. 

La flora oligocénica de Twickenham es la que permite la comparación que 
se remonta a más antiguo; ha sido comparada por CHANEY (1956) con el bos
que montano de Metasequoia glyptostroboides y Cercidiphyllum japonicum sini
cum de China central. 

1 Este capítulo ha sido revisado y ampliado por F. FIRBAS. 
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Un ejemplo más reciente, la flora miocena de Mascall, es comparada por 
CHANEY con la vegetación forestal actual de Jaspers Ridge junto a Palo Alto, 
California. 

Las especies arbóreas dominantes son, según CHANEY (citado en CAIN, 1944): 

a) En el bosque de Jaspers Ridge 
junto a Palo Alto: 

Sequoia sempervirens 
Salix laevigata 
Salix lasiolepis 
Populus trichocarpa 
Alnus rhombifolia 
Quercus kellogii 
Quercus agrifolia 
Quercus lobata 
Umbellularia californica 
Arbutus menziesii 
Acer macrophyllum 
Aesculus calif ornica 

b) En la flora miocénica de Mascall: 

Sequoia langsdorf ii 
Salix varians 
Populus lindgreni 
Alnus sp. 
Quercus pseudo-lyrata 
Quercus convexa 
Quercus duriuscula 
Umbellularia sp. 
Arbutus sp. 
Acer bolanderi 

A excepción de Aesculus californica, todos los árboles muy frecuentes del bos
que mixto de Jaspers Ridge tienen su vicario del mismo género en la flora de 
Mascall. Esta gran coincidencia inesperada entre el estrato arbóreo de una co
munidad forestal actual, considerada en sentido muy amplio, y otra del mio
ceno, permite concluir también, naturalmente, unas semejanzas en el sotobos
que y en la estructura de la comunidad, así como una afinidad bioclimática. 

Plioceno. En Europa, los yacimientos más antiguos de fósiles comparables 
con la vegetación actual son de edad pliocénica. 

DEPAPE (19:23) .ha intentado reconstruir la vegetación del terciario superior 
del valle inferior del Ródano en base a numerosos yacimientos de fósiles en ex
celente estado de conservación, recurriendo para la comparación a las proporcio
nes actuales de las especies arbóreas y arbustivas dominantes. 

Partiendo de las poblaciones de palmeras (Sabal) con Glyptostrobus de la 
llanura litoral , distingue tres pisos de vegetación: uno inferior, con comunida
des de ribera formada por alisos, sauces y chopos (Populus alba, P. nigra), Ne
rium, Phragmites, etc., y un bosque mixto de Gingko, Liquidambar, Lirioden
dron, Sassafras , Carya, etc.; otro medio, con un bosque laurifolio (Laurus ca
nariensis, Cinnamomum, Persea indica, Oreodaphne, Notelea, Ilex canariensis, 
Woodward'ia, etc.) en hábitats cálido húmedos, y un bosque esclerofilo con 
Quercus ilex, Q . coccifera, Phillyrea, Buxus y Viburnum tinus en hábitats más 
secos, y, por último, otro piso superior de coníferas con Pinus, Sequoia, Torreya, 
Acer pseudoplatanus, Fagus, etc. El haya formaba poblaciones puras extensas. 

Los hallazgos de STOJANOFF y STEFANOFF (1929) en los estratos del plioceno 
superior de Kurilo en Bulgaria permiten también suponer una ordenación altitu
dinal de la vegetación. De 78 especies vegetales observadas sólo falta una do
cena en la actualidad. Especies como Taxus baccata, Picea abies, Cedrus libani, 
Salix nigricans, V accinium vitis-idaea, Arctostaphylos uva-ursi y Lonicera nigra 
indican la presencia de un piso de coníferas, al que debía superponerse un piso 
subalpino-alpino, tal como Vaccinium uliginosum y Rhododendron myrtifolium 
permiten suponer. 
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Los numerosos hallazgos en el delta del Rhin y junto a Kroscienko en Po
lonia dan puntos de referencia acerca de la composición de las comunidades 
vegetales del plioceno medio. SzAFER (1947) supone que el pie septentrional de 
los Cárpatos estaba rodeado por una zona de bosques planifolios de Carpinus 
(C. betulus, C. laxiflora, C. minima), Pterocarya, Liriodendron, Liquidambar, 
Vitis silvestris, etc., a la que seguía un piso de coníferas con Picea rubra, P. abies, 
Tsuga, Abies, etc. En su límite superior se encontrarían probablemente Larix 
lingulata, Pinus mugo, Pinus peuce, etc. 

SzAFER intenta también, acaso por primera vez, caracterizar fitosociológica
mente con más detalle los yacimientos pliocénicos de Kroscienko. Parece que ya 
entonces se había dado una compleja ordenación de asociaciones. La alianza 
del Potamion estaba aparentemente representada por varias asociaciones. Comu
nidades de las alianzas del Phragmition y del Magnocaricion con Carex inflata, 
C. pseudocyperus, Cicuta virosa, Oenanthe aquatica, etc., rodeaban las aguas es
tancadas. Los bosques montanos son más difíciles de interpretar, a pesar de que 
las alianzas del Alno-Ulmion y del Fraxino-Carpinion aparecían ya entonces es
bozadas en sus líneas básicas. 

SzAFER supone que la investigación de los centros relictuales de Asia orien
tal y Norteamérica, donde la vegetación pliocénica se ha conservado mejor que 
en Europa, permitiría la construcción de una moderna Paleofitosociología. 

Más recientemente HoRVAT (1959) ha tratado concienzudamente este proble
ma. En base a las ricas floras pliocénicas del sureste de Europa intenta recons
truir las relaciones entre la vegetación fósil y la actual, rica en reliquias y en
demismos. Según su punto de vista, en el plioceno ya estaban claramente defi
nidas las unidades de vegetación más importantes del sur de Europa, pero eran 
mucho más ricas y más exuberantes que actualmente. Aunque los períodos gla
ciales del pleistoceno, como en la región mediterránea, hayan acabado con cier
tas especies, en particular del estrato arbóreo, y a pesar de que se hayan extin
guido algunas comunidades, se habían formado ya claramente entonces los Quer
cetalia ilicis, Quercetalia pubescentis, Fagetalia, Piceétalia y otros órdenes. HoR
VAT ha intentado también establecer las relaciones entre la vegetación reciente 
de los Balcanes y la pliocénica. 

De la transición del plioceno al pleistoceno disponemos en Europa de una 
serie de floras fósiles excelentemente trabajadas, cual las floras de Rcnver y 
Tegelen (CL. A. E. REID) en la frontera germano holandesa; la primera de ellas 
se sitúa actualmente en el final del plioceno, igual que la llamada flora de la 
cuenca del Kliir cerca de Frankfurt del Main (MADLER, 1932), mientras que la 
flora de la arcilla de Tegelen (REID, l. c.) , así como también la de Schwanheim 
cerca de Frankfurt del Main, pertenecen más bien a un período interglacial dd 
cuaternario inferior (BAAS, 1932). 

El Cromer forest bed en Inglaterra pertenece también a los períodos inter
glaciares más antiguos (REID), como probablemente los estratos más antiguos ri
cos en fósiles del perfil diluvial de Bilshausen en el Harz. 

Cuaternario. Al aproximarse a la actualidad se acumulan gran número de 
datos acerca de comunidades vegetales fósiles. Especialmente los depósitos de 
arcilla y turba y los lacustres han proporcionado pilares importantes para una 
historia de la vegetación cuaternaria. 

La vegetación cuaternaria y la flora cuaternaria que constituye su base se 
caracterizan por las múltiples alternaciones entre períodos fríos (períodos gla-
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ciares) y cálidos (interglaciares). HEER dedujo ya la existencia de por lo menos 
dos períodos glaciares a partir de la flora de los lignitos suizos, ya que éstos 
están en parte encima y en parte debajo de morrenas, y en ellas dominan prin
cipalmente árboles, que pertenecen a la flora medioeuropea actual. PENCK y 
BRÜCKNER han demostrado posteriormente en su clásica obra «Die Alpen im 
Eisieitalter» ( = «Los Alpes en la época glaciar») la existencia de cuatro perío
dos glaciares (glaciaciones Günz, Mindel, Riss y Würm), tres de los cuales pue
den demostrarse también con toda seguridad en la región del gran inlandsis 
nórdico. 

Junto a los períodos interglaciares, cuya flora en Centroeuropa era muy se
mejante a la actual, aunque también presentase algunas diferencias florísticas 
-así, por ejemplo, en el último período interglaciar faltaba Fagus silvatica, 
sustituido casi totalmente por Carpinus-, pueden demostrarse todavía peque
ñas oscilaciones climáticas, los llamados interstadios, durante los cuales sólo po
dían extenderse al norte de los Alpes unos pocos géneros térmicamente poco 
exigentes, como Pinus, Betula, Alnus y Picea. El interstadio de este tipo más 
conocido es la «oscilación de Alleri:id», que cae dentro del último retroceso gla
ciar, y fue demostrada por primera vez en Dinamarca. La erupción del volcán 
del lago Lacher en el Eifel se produjo en la época de Alleri:id. En aquella época 
los bosques de abedules y de pino albar llegaban hasta la región actualmente 
al sur del mar Báltico, pero retrocedieron tanto en el período reciente de la 
tundra, que muchas regiones medioeuropeas quedaron de nuevo total o parcial
mente desforestadas. Esta oscilación térmica se sitúa entre 10 000 y 8800 años 
antes de Cristo. Las cenizas volcánicas procedentes del Eifel llegaron al oeste, 
centro y sur de Alemania. 

FIRBAS y GRAHMANN (1928) tratan de las condiciones forestales de la baja 
Lusacia durante el período diluvial superior. KozLOWSKA (1933), KuLCZYNS
KY (1932) y SZAFER (1938) nos informan acerca de la vegetación de Dryas en 
los estratos glaciales de Polonia. 

Floras glaciales. NATHORST, en 1870, descubrió estas «floras glaciares» en 
los sedimentos arcillosos de pequeños lagos del sur de Suecia, qµe se habían 
formado al retroceder los hielos. Se denominan «floras de Dryas» debido a su 
especie más típica. Entre las especies de las floras de Dryas son actualmente 
ártico-alpinas, por ejemplo: Dryas octopetala, Salix herbacea, Salix reticulata, 
Loiseleuria procumbens, Polygonum viviparum y Eriophorum scheuchzeri; úni
camente árticas: Koenigia islandica 1

, Salix polaris 2 y Ranunculus hyperbo
reus; sólo alpinas: Salix retusa y Potentilla aurea. Simultáneamente con éstas 
se encuentran también especies · ampliamente distribuidas en la actualidad, como 
Menyanthes trifoliata, y otras que ocupan todavía numerosos hábitats relictuales 
en las montañas medias, entre los Alpes y el mar Báltico, como Betula nana o 
Empetrum nigrum. También pertenecen a ellas especies continentales de las 
estepas frías. Señala su presencia, entre otros hechos, la relativa abundancia del 
polen de Artemisia en las floras glaciares. El límite polar de los bosques en 
aquella época transcurría a lo largo del borde norte de los países mediterráneos. 

Mientras que la última gran glaciación actuó en la Europa media y septen-

1 Descubierta por KoPEROWA (1962) en sedimentos del Würm a 230 m al pie de los 
Cárpatos occidentales, como único lugar donde se ha hallado hasta ahora en la Europa 
media, a 1300 Km al sur de la localidad nórdica más próxima. 

2 Observado actualmente con Salix reticulata hasta Holanda (TRALAU y ZAGWIJN, 1962). 

676 



trional de un modo destructor y en algún lugar hizo tabula rasa, la influencia 
del frío sobre la vegetación mediteránea fue menos intensa, aunque aquí tam
bién se dieron grandes cambios en la vegetación, ya que sólo así puede expli
carse la existencia de especies nórdicas incluso en Sicilia y en la Sierra Nevada. 

En el norte de Africa parece haber dominado hasta muy adentro en el Sáha
ra, por lo menos en las altitudes elevadas, una vegetación semejante a la medi
terránea que ha perdurado hasta el neolítico. 

QuÉzEL y col. (1962) demostraron los desplazamientos cuaternarios en la 
flora de la región del Sáhara. 

En el límite norte de la región mediterránea las reliquias terciarias se agru
pan claramente hoy en día en lugares muy determinados y protegidos, general
mente en zonas de solana, mientras que los grandes valles de los ríos , puertas 
de la invasión de la vegetación medioeuropea procedente del norte , mantienen 
todavía actualmente testigos de este flujo. 

Origen de las comunidades 1• Las comunidades vegetales de la Europa me
dia y septentrional son de formación reciente desde el punto de vista geológico. 
Proceden de una mezcla de unos pocos elementos autóctonos con numerosos in
migrantes nuevos. Su constitución está en íntima relación con las migraciones ve
getales que han tenido lugar en el período postglacial tardío, de las que estamos 
algo informados por el análisis polínico. Si se relacionan los resultados del aná
lisis polínico con las sucesiones que tienen lugar actualmente, resultan unos 
puntos de referencia respecto a la formación de las comunidades. 

La presencia conjunta de polen de la combinación de especies características 
permite concluir la presencia de determinadas unidades fitosociológicas. 

Los analistas del polen han establecido que la regeneración del bosque en el 
período de Béilling, correspondiente al principio del postglacial, ha sido iniciada 
comúnmente por una etapa arbustiva de Hippophae y funiperus communis. Con 
esto concuerdan totalmente las sucesiones que se están desarrollando actualmen
te en los suelos desnudos erosionados y en las terrazas de los ríos en los valles 
centroalpinos (Figs. 365 y 366, págs. 608 y 609). 

La constitución de las comunidades iniciales sobre el pedregal o en las ori
llas de las aguas debe ser semejante a entonces, aunque la dotación de especies 
ha alcanzado paulatinamente por inmigración su conformación actual. 

Los centros de origen y formación de los tipos de asociación podrían buscar
se allí donde especies formadoras de poblaciones, o agrupaciones vegetales ricas 
en especies, coinciden con tipos de hábitats que se repiten frecuentemente. 

Las especies constituyentes tienen aquí su óptimo y las comunidades su ma
nifestación florística más rica. Se caracterizan por numerosas especies caracte
rísticas y no sin frecuencia se dividen en numerosas subunidades. 

Bajo esta premisa se explica la gran pobreza en especies y la ausencia de 
especies características de algunas comunidades de aguas y turberas en los valks 
de los Alpes, de situación profunda, cubiertos de hielos en la época glaciar, 
mientras que las mismas asociaciones ya se desarrollan bien y están bien pro
vistas de especies características en las áreas prealpinas. 

El centro de expansión, tantas veces mencionado, de la asociación de Carex 
firma debería buscarse en los Alpes del sureste. Allí es donde mejor se des-

1 La nueva formación de comunidades bajo la actuación del hombre se considera en 
la página 505. 
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arrolla y es más rica, allí rebosa de especies características. Al avanzar hacia 
el norte y hacia el oeste va disminuyendo el número de especies características, 
hasta que casi desaparece en el Oberland bernés. 

La sucesión cronológica de las comunidades en tiempos prehistóricos no es 
fácil de determinar. Incluso los yacimientos ricos en fósiles, bien investigados, 
dicen poco de las modificaciones de la vegetación que han tenido lugar en el 
propio lugar, ya que generalmente los restos fósiles proceden del entorno pró
ximo o lejano y han llegado arrastrados por las aguas, el viento, o (en los estra
tos cuaternarios recientes) también por el hombre. 

En los estratos de desechos prehistóricos se encuentran también, además de 
restos de plantas de cultivo, especialmente cereales, muchas especies que actual
mente se cuentan entre las malas hierbas y numerosos restos de madera, en su 
mayor parte carbonizados. Sabido es que algunas plantas de cultivo, por ejem
plo el centeno (Secale cereale), se considera que inicialmente acompañaron al 
hombre como malas hierbas de los cereales (NETOLITZKY, THELLUNG, ScHIEMANN, 
JESSEN y HELBAEK, K. y F. BERTSCH, SCHWANITZ). 

Sedimentos turbosos y lacustres. La mejor manera de reconstruir la evo
lución de la vegetación de las turberas a lo largo del tiempo es a través de los 
hallazgos de frutos, semillas y hojas en el perfil de la turbera, pero especialmente 
mediante la composición específica de los propios horizontes de la turba, que 
corresponde a la vegetación local entonces dominante. En muchos casos pueden 
reconstruirse sucesiones completas de turberas, lo que conduce a la Singenética. 

G. ANDERSON (1896} da indicaciones sobre la utilización y determinación de 
la turba y de sus fósiles. Para que las muestras de turba puedan investigarse no 
deben secarse nunca totalmente. Se les quita el lodo. Los tipos oscuros de turba 
se aclaran con algo de ácido nítrico, que facilita su desintegración. Los restos 
vegetales, como semillas, hojas pequeñas, etc., pueden entonces separarse con 
un pincel o unas pinzas. Para determinar los restos de madera son frecuente
mente necesarios los cortes con el micrótomo. 

BEIJERINCK (1929 a 1931) indica un tratamiento excelente de los yacimien
tos subfósiles en la turba reciente de la costa holandesa. En base a sus inves
tigaciones pudo demostrar cómo tenía lugar la sustitución, paso a paso, de las 
lagunas de agua dulce, vegetación de . turbera alta y vegetación forestal por las 
comunidades de halófitos, hasta que finalmente el hombre estuvo obligado a 
proteger mediante diques y terraplenes las tierras en desaparición constante. 

En algunos sedimentos lacustres ricos en fósiles puede reconstruirse el pro
ceso de colmatación y con ello la transformación del tipo lacustre desde el lago 
oligotrófico al eutrófico o al distrófico. Esto puede determinarse sobre todo me
diante el plancton vegetal o animal fósil, incluso después de muchos millares 
de años. Por ejemplo, en el reconocimiento del elevado contenido original en 
sal en la epirogénesis postglaciar de Escandinavia y Finlandia, juegan las dia
tomeas un importante papel. Allí se formaban constantemente nuevos lagos, que 
a lo largo del tiempo se van desalinizando y colmatando. 

Análisis polínico. El análisis del polen proporciona los documentos más im
portantes acerca de la vegetación de las épocas de la Tierra recientemente trans
curridas, así como su cronología. El estudio del polen en depósitos biógenas 
y minerógenas se ha constituido en los últimos decenios en una rama especial 
de la ciencia. 

VoN PosT, ERDTMAN, FIRBAS, lvERSEN y otros muchos han afinado los mé-
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todos del análisis polínico, y hoy día es posible caracterizar en gran parte de 
Europa las épocas forestales que se suceden en el tiempo desde el último má
ximo de la glaciación (alrededor de 15 000 años). El marco trazado de nuestro 
trabajo no permite que profundicemos más en los métodos del análisis polínico. 
Remitimos a los trabajos sintéticos de ERDTMAN (1943), GoDWIN (1934, 1947), 
LEMÉE (1948) y FIRBAS (1949). 

Para la comprensión del método digamos únicamente que la turba ácida y 
el humus bruto, así como los sedimentos límnicos e incluso los depósitos ricos 
en cal, como los travertinos, no sólo conservan los frutos, semillas, restos folia
res y madera, sino que también los granos de polen y las esporas, especialmente 
aquellos con paredes externas muy resistentes, la llamada exina. La exina, cons
tituida a su vez por distintas capas, es especialmente rica en estructuras para cuyo 
estudio se recurre también actualmente al microscopio electrónico 1

, sobre todo 
en los lugares preformados para la salida del tubo polínico. En la vegetación 
medioeuropea, por ejemplo, caen anualmente algunos miles de granos de polen 
por centímetro cuadrado de superficie del suelo, de los que naturalmente sólo 
se conserva una parte. La fracción que corresponda a cada taxon sistemático 
(especies, géneros, familias) depende de la determinabilidad específica de sus 
granos de polen, que, tal como se ha dicho, reside en primer lugar en la cons
titución de la exina. Los distintos granos de polen se determinan al microscopio 
después de la preparación correspondiente de las muestras con KOH, FH o por 
acetólisis, se cuentan, y se representa gráficamente el porcentaje de cada clase 
dentro de la suma del polen de los árboles forestales (sin Corylus, según el 
ejemplo de PosT). No obstante, pueden servir también como suma básica todos 
los granos de polen de algún modo determinables, esto es, el polen de árbo
les (PA) y el de plantas no arbóreas. (PNA). Representado gráficamente con sím
bolos determinados, el diagrama polínico expresa las modificaciones de la fre
cuencia relativa del polen de una muestra a otra a lo largo del tiempo. Como 
ejemplo de diagramas polínicos damos las figuras 416 y 417. 

Hasta qué punto la precipitación de polen refleja la vegetación de que pro
viene puede juzgarse si se compara el contenido en polen de los horizontes 
superiores de una turbera, o de otro substrato que conserve el polen, con el 
porcentaje de las distintas especies de la vegetación actual (véase tabla 84). Así 
se ve siempre, que el contenido en polen sólo puede dar una imagen distorsio
nada de la vegetación. Resulta especialmente provechoso cuando se dispone para 
la comparación de mapas geológicos y edáficos del entorno próximo y lejano, 
y sobre todo también de mapas de la vegetación, siendo los mejores aquellos 
de la vegetación potencial «natural». 

TüxEN (1933) ha dado ideas esenciales generales respecto a estas cuestiones. 
A BUCHWALD y LOSERT, SCHWICKERATH (1954), TRAUTMANN, etc., les debemos 
más recientemente otros ilustrativos ejemplos para el estudio de las relaciones 
entre la vegetación actual y su historia posterior a la. época glaciar. Acerca de 
la formación de estos conceptos, véase también TüxEN, 1956. Aquí se trata so
bre todo de la cuestión de hasta qué punto el hombre ha modificado irreversi
blemente los hábitats a través de sus instalaciones y de la explotación de la 
vegetación. Un ejemplo clásico de esto son los depósitos de limo en las riberas, 
que se ha formado muchas veces a consecuencia de la erosión de los depósitos 
de loes de las laderas del valle y de antiguas terrazas (NATTERMANN). 

1 S. HESLOP-HARRISON, Origin of Exine, Nature 195, 1962. 

679 



Producción de polen. Un tratamiento crítico de los yacimientos poliníferos 
y su representación en diagramas precisa la consideración de la distinta inten
sidad de producción de polen por las diferentes especies o géneros (F. PoHL, 
1937; REMPE, 1937). Según esto, pueden establecerse los siguientes grupos: 

l. Gran producción de polen; la especie está por ello representada en ex
ceso en el diagrama polínico: Corylus, Pinus en la mayoría de los casos, Alnus, 
Betula. 

II. Producción media de polen; las especies están representadas con un 
pequeño exceso o defecto: Abies, Carpinus, Picea. 

III. Baja producción de polen; generalmente las especies están represen
tadas en una cantidad considerablemente menor a la que les correspondería: 
Fagus, Quercus, Castanea, Ulmus?, Tilia, Salix (Larix, Acer). 

Diseminación del polen. BREMOVNA y SoBOLEWSKA (1939) han investigado 
la precipitación de polen en el bosque virgen de Bialowieza. En las pequeñas 
turberas del interior del bosque corresponde exactamente a la composición del 
bosque a su alrededor, mientras que en las grandes turberas está muy influida 
por los árboles que aparecen localmente y por el transporte desde lejos, y no 
puede servir por ello para representar la composición del bosque vecino. 

Las investigaciones comparativas de IVERSEN indican hasta qué punto en 
condiciones favorables en una región pobre en especies, como Groenlandia occi
dental, puede deducirse la vegetación circundante a partir de la precipitación 
anual. Comparó los contajes de polen en la Gyttja reciente con la representación 
proporcional de especies en la vegetación actual, y obtuvo el cuadro expresado 
en la tabla 84. 

Ejemplos de algunas fuentes de error en el análisis polínico nos los brindan 
ciertos trabajos que se ocupan de la precipitación actual de polen. Así, LüDI y 
V ARESCHI mostraron en Davos que la precipitación de polen puede ser muy dis
tinta de un año a otro. Por ejemplo, la proporción de polen de picea fue en 1934 
de 37,6% y en 1935 de 7,0%, mientras que la de pino albar fue en 1934 
de 40,5% y en 1935 de 75,4%. Según VrÉITEZ CoRTIZO, de Santiago, Galicia, 

TABLA 84. Precipitación de polen y composición de la vegetación en Godthab, 
en la Groenlandia occidental (según IvERSEN, 1947) 
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Localidad A 
Análisis polínico de 1 a gyttj a re-

ciente (%) ... ... .. . ... ... ... 13 6 56 6 5 3 10 1 
Composición de la vegetación A 

(%) ... .. . ... ... .. . ... ... ... 3 13 19 6 26 11 22 X 

Localidad B 
Análisis polínico de la gyttja re-

ciente (%) ... .. . ... .. . .. . ... 10 6 58 
1 

5 4 5 12 5 
Composición de la vegetación B 

1 (%) 5 12 33 
1 5 16 13 17 X ... .. . ... .. . ... ... ... .. . 
1 

1 
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el polen de Pinus pinaster en 1946 tenía una importancia muy secundaria, a pe
sar de que domina en los bosques del entorno de Santiago. 

En base a los análisis polínicos del hielo del glaciar de Aletsch V ARES
CHI (1935) llega a la conclusión de que el espectro polínico sólo refleja de un 
modo grosero al bosque circundante, y que incluso la vegetación de un lugar 
a 20 km de distancia puede distorsionar unilateralmente el cuadro total me
diante su diseminación de polen. 

Cuantas más especies y géneros puedan determinarse por su polen fósil, más 
interés gana el análisis polínico. En los últimos tiempos se ha conseguido cla
sificar también hasta nivel de género el polen de una serie de plantas herbá
ceas, y en algún caso incluso se ha llegado a nivel de especie. Ha resultado que 
ya durante el período postglaciar de la tundra, géneros como Artemisia, Rumex, 
Thalictrum y Helianthemum habían alcanzado una amplia difusión en Europa 
occidental. En el caso de Helianthemum se trata principalmente del H. alpestre 
alpino-subalpino, y en el de Artemisia probablemente de A. campestris y A. vul
garis, quizá también de A. absinthium, A. rupestris y A. oelandica. 

Análisis polínico y evolución de las comunidades. El análisis polínico dibu
ja un cuadro cada vez más claro de las grandes sucesiones climáticas y de vege
tación postglaciares, pero su utilización para la investigación de las sucesiones es 
todavía muy limitada, ya que el polen sólo es en parte autóctono, depositado 
en el lugar de su formación, y en gran parte alóctono, arrastrado por el viento, 
procedente por ello de distintas comunidades vegetales que hari existido simul
táneamente en las cercanías. 

Es necesaria una consideración simultánea del número de estratos y su su
cesión, de los restos vegetales y demás macrof ósiles para que sea posible extraer 
conclusiones acerca de la sucesión de la vegetación que ha tenido lugar en el 
mismo lugar. El trabajo realizado por FIRBAS y col. (1948) acerca de las tur
beras de los Vosgos da ejemplos de ello. 

Si en una región delimitada se encuentran varios o muchos espectros polí
nicos coincidentes en su desarrollo con horizontes de igual edad, puede recons
truirse, por lo menos a grandes trazos, los cuadros forestales sucesivos, teniendo 
en cuenta las limitaciones antes citadas. 

Diagramas polínicos. Los resultados del análisis polínico se representan grá
ficamente en los diagramas polínicos. Inicialmente, estos diagramas se referían 
casi exclusivamente al polen de los árboles. Un diagrama polínico de este tipo, 
de árboles, con Corylus, del este de Holanda, es el que da BEIJERINCK (Fig. 416). 

Se ve cómo en el diagrama unos árboles dominan después de otros y cómo 
por ello y por los aumentos y descensos, a menudo muy bruscos de las propor
ciones en que intervengan las distintas especies, es posible dividir el diagrama 
en partes diferentes. 

(En ordenadas se representa la profundidad a que se tomaron las muestras 
y la estratigrafía; en abscisas, los porcentajes del polen de los árboles, así como 
de Corylus). 

Ultimamente los diagramas polínicos no sólo diferencian entre polen de ár
boles y de plantas no arbóreas, sino que también lo hacen entre polen de gra
míneas y ciperáceas, polen de Artemisia y de Helianthemum, entre otros, la 
densidad del polen, así como restos vegetales grandes importantes para la do
tación. Tomamos de G. LANG (1952) un excelente ejemplo de un moderno dia
grama polínico (Fig. 417). 
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Las proporciones de polen se representan como porcentaje de una suma de 
polen de los árboles , de Corylus y del polen de las plantas no arbóreas (sin las 
acuáticas). A la izquierda se representan la profundidad en la turbera, los dis
tintos estratos estudiados y los distintos períodos. Los elevados valores del po
len de las plantas no arbóreas con relación al de los árboles demuestran la poca 
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densidad forestal, cuando no la falta total de bosques en la región durante la 
época tardiglacial antigua. El gran valor del abedul en el período de Betu
la ( 1 b) corresponde a la formación de una zona de abedules al acercarse el 
bosque. Simultáneamente se encuentran casi en cada muestra algunos granos de 
polen de Hippophae. Los valores de Betula en la parte más reciente de 1 a de
berían, tal como muestran los numerosos restos grandes de Betula nana, corres
ponder en parte a poblaciones de esta especie. En los segmentos superiores do
mina el polen de Pinus, frecuentemente con más del 90%. Las muestras supe
riores pertenecen ya al inicio de la época tardiglacial. El diagrama muestra sobre 
todo la importancia de los restos grandes (hojas, madera, semillas y frutos) para 
una valoración crítica. 

Datación. Sólo puede realizarse una interpretación satisfactoria de los dia
gramas polínicos cuando se hayan datado los períodos forestales que en ellos 
se manifiestan, y los demás sucesos de la historia de la vegetación, y cuando se 
puedan enlazar con ellos. Esto es posible de distintos modos. 

l. Por contaje de estratos anuales en los sedimentos glaciales, que se han 
formado en el borde del hielo al retraerse el inlandsis (la llamada cronología de 
las varvas por DE GEER en Suecia, y trabajos semejantes de SAURAMO en Fin
landia). En casos más raros se forman también estos estratos anuales en los lagos 
profundos y tranquilos (WELTEN, 1944). 

2. Por el contenido en carbono radiactivo (C14
) en la materia orgánica 

que debe datarse (madera, turba, defecaciones). El contenido en C14 disminuye 
con la edad de un modo medible. En el estado técnico actual de este método 
es utilizable hasta una época que se remonte aproximadamente a 45 000 ó 
50 000 años. 

3. Por ordenación respecto a sedimentos volcánicos, cenizas volcánicas, 
que pueden atribuirse petrográficamente con certeza a erupciones determinadas 
(AUER, 1933, en la Tierra del Fuego, en Patagonia, etc.). La erupción volcáni
ca del Laachersee, ya mencionada (véase pág. 676), que cae en medio del pe
ríodo de Alleréid, permite reunir horizontes de esta época en parajes distintos. 

4. Por la relación con hallazgos prehistóricos, cuya edad se conoce por la 
tipología prehistórica, y que se encuentran incluidos en sedimentos que con
tienen polen. 

5. Por modificaciones climáticas demostrables mediante los diagramas po
línicos. Aquí se incluye el período reciente de la tundra, citado en la pág. 686, 
o la época de Dryas. Otra modificación climática sobresaliente es el período cá
lido postglacial. Durante este período numerosas plantas y animales de las aguas 
dulces, así como de las saladas, alcanzaron límites de distribución mucho más 
cercanos a los polos que los actuales, y altitudes varios centenares de metros 
superiores en las montañas (por ejemplo, polen de avellano en el alto Harz 
hasta por lo menos 1044 m); actualmente este arbusto se presenta hasta unos 
500 m; polen de Stratiotes a 1540 m en los Grisones meridionales (ZoL
LER, 1960) . El límite del bosque en los Alpes berneses discurría unos 200 m 
por encima del actual (WELTEN, 1958). 

Según VoN PosT, el postglacial sobre toda la tierra puede dividirse en tres 
períodos, caracterizados por la dominancia o expansión preeminente de deter
minadas especies vegetales, que pueden denominarse, por tanto, especies arqueo
cráticas, mesocráticas y telocráticas. (Con respecto a la denominación, véase 
también FIRBAS , 1949). 
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restos grandes (G. LANG, 1952). 

685 



Si pueden datarse con más prec1s10n los resultados del análisis polínico, 
mediante hallazgos de maderas, testigos prehistóricos (artefactos, tumbas, etc.), 
o restos animales o vegetales, entonces es posible su intercalación en el esquema 
temporal prehistórico. 

Visión cronológica de conjunto de los períodos forestales postglaciales. El 
cuadro sinóptico de FIRBAS (tabla 85) da un amplio esquema de los períodos 
climáticos y forestales que se sucedieron en la Europa media a lo largo de los 
tiempos tardiglacial y postglacial. 

TABLA 85. Cuadro de la historia forestal medioeuropea en los tiempos tardiglacial 
y postglacial (según FIRBAS, 1962) 

Límite probable 
de los períodos 

Epoca actual 

Aprox. de 500 a 
800 años a. de J. 

Unos 3000 años 
a. de J. 

Unos 5000 años 
a. de J. 

Unos 8000 años 
a. de J. 

Períodos. (climatológicos 
y nomenclatura, 

según Blytt-Sernander) 

-; 
•ti 

"' Cii 

1 

1 Período postcálido 
1 (subatlántico) 
1 
1 

- Empeora- -
miento del clima 

Período cálido 
final (subboreal) 

~ 1--------~ 
~ 

-"' •ti 

Período cálido 
medio (atlántico) 

Período cálido 
inicial (boreal) 

Período precálido 

"' Unos 9000 años Cii 

Período reciente 
de la tundra 

a. de J. ;a 
~ 

Unos 10 000 años 
a. de J. 

Período de 
Alleri:id 

1 Período antiguo 
de la tundra 

Unos lSOOOaños - - 1---- - ----
a. de J. 

Período glacial 
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Desarrollo de los 
bosques en la 

Europa central 
Períodos 

prehistóricos 

---------

1 
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Bál tii:o y retirada 

'J de los hielos 
, continentales 

i 
Bosques 1 

en explotación , . , . 
Período del haya Periodo h1stonco · ..... ····· · ..... .. .. ......... .. . 

Mar de Mya 

Período de La 
Tene 

Tránsito del pe- , _ _____ _ _ Mar de Limnaea 
río do del roble- Edad del bronce .. .. ......... . .. ... .. ... · 

dal mixto al 
del haya 

Período del 
robledal mixto 

Período del ave
llano v período 

inicial del 
robledal mixto 

Período del abe
dul y del pino 

albar 

Período de esca
sos bosques 

Período del abe
dul y del pino 

albar 

Período sin 
bosques 

Neolítico 
........... .... ............. ....... ¡Mar de Litorina 

Mesolítico 

1 

¡ ·L~~~· <l~ :4;~;;;~~ 
1 

(se funden los 
últimos restos 

1 de hielo) 

Mar de Y oldia 

¡ 
........ ............ ...... ....... .... . 

(Borde de los 
.. ... . ... ? ......... hielos en el cen

tro de Suecia) 
Lago báltico 

de hielo 

Paleolítico 
(Magdaleniense) 1 

1 

i 
1 

Borde de los 
hielos en el 

norte 
de Alemania 



1. Período del abedul y del pino albar. Durante los primeros tiempos de re
troceso de los hielos las tierras permanecieron en su mayor parte todavía sin bosques; 
pero más tarde se desarrollaron en ellas los primeros árboles y se formaron bosques 
de abedules (especialmente en el oeste y el noroeste) y pinares de Pinus silvestris 
(sobre todo en el este y sudeste). El aspecto del país se parecía, pues, al actual del 
oeste de Laponia; y como cier tas especies termófobas de las montañas y del norte, 
como Betula nana y Empetrum, eran todavía frecuentes en tierra baja, es evidente 
que el clima tenía que ser aún marcadamente frío; después de un primer avance del 
bosque, que penetró hasta er Báltico («oscilación de Allerod») sobrevino, poco antes 
del comienzo del período postglacial, todavía otra fuerte retirada de los bosques 
(«período reciente de la tundra»). 

2. Período del avellano. Al empezar la época postglacial (después de la retirada 
de los hielos continentales más allá de las morrenas delanteras de la Suecia central, 
unos 8000 años antes de Jesucristo) , el clima se volvió más cálido y particularmente 
en la Alemania occidental y en las montañas del centro de la misma, pronto se pudo 
desarrollar en masa el avellano; a éste siguieron luego otros árboles más exigentes 
respecto al calor de verano, como los robles, olmos, tilos, arces y fresnos, y en último 
término alisos y abetos rojos. Así, los bosques de abedules y pinos albares fueron 
perdiendo terreno poco a poco. La parte meridional del mar del Norte y la occidental 
del Báltico eran entonces todavía tierra firme. 

3. Período de los robledales mixtos. En este período predominan el roble y el 
cortejo de sus acompañantes; los pinares de Pinus silvestris, lo propio que hoy, quedan 
ya circunscritos a los suelos arenosos pobres. En las bajuras, no obstante, cada vez 
de carácter más palustre, se difundían los alisos, al paso que los abetos rojos cubrían 
las montañas orientales de mediana altitud hasta el Harz, así como la parte oriental 
de los Alpes y los Cárpatos. 

4. Período del haya. A medida que en este período iban extendiéndose las 
hayas, los abetos y los carpes , retrocedían los robledales mixtos ante su empuje, e 
incluso los bosques de las montañas eran conquistados de manera cada vez más com
pleta. Estos últimos se transformaban así, en su mayor parte, en bosques mixtos de 
hayas y abetos comunes y rojos, y en los pisos inferiores, así como en las más bajas 
montañas medias del Noroeste, dominaba, sobre todo, el haya, y según en qué puntos 
el carpe (por ejemplo, en la Prusia oriental) . Durante el último milenio, finalmente, la 
faz de los bosques empezó a modificarse por la acción cada vez más intensa del 
hombre. 

Numerosos hallazgos de maderas y de frutos de vegetales leñosos termófilos a 
unos 100 m por encima de sus límites altitudinales de los tiempos presentes (avella
nas, por ejemplo, en el Harz, a 1000 m de altitud), y en el norte de Europa también 
mucho más allá de sus actuales fronteras polares, así como los correspondientes des
plazamientos del límite superior de los bosques y de las áreas de las plantas acuáticas 
y palustres termófilas (como Phragmites, diversas especies de Najas, Trapa natans, 
la ciperácea Cladium mariscus), de ciertos animales terrícolas y de determinados 
moluscos marinos, todo ello demuestra que tanto las plantas como los animales po
dían criarse durante el período del avellano y de los rob les mixtos, y aún todavía 
en los primeros tiempos del período del haya, allí donde hoy, por la menor benignidad 
del clima no sería posible que medrasen. Por esta razón se designan aquellos tiem
pos con el nombre de «período cálido postglacial». Sólo entre los 800 y 500 años 
antes de Jesucristo el «empeoramiento climático postglacial» condujo a un tipo de 
clima correspondiente, poco más o menos , al actual. 

L. VoN PosT ha expuesto en su comunicación «Vega» (1944) la importante 
parte que corresponde al análisis polínico en la edificación de la historia climá
tica en las épocas más recientes de la histor ia de la Tierra. 
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CAPITULO SEPTIMO . 

DISTRIBUCION DE LAS COMUNIDADES 
(SINCOROLOGIA) 

Actualmente se conoce a grandes rasgos la distribución geográfica de las gran
des unidades fisionómicas de vegetación, grupos y clases de formaciones; revi
siones que abarcan toda la Tierra o grandes regiones de ella nos las brindan 
GRISEBACH (1872), quien en 1835 definió por primera vez el concepto de for
mación vegetal, SCHIMPER (1898), cuya representación llena de color abarca los 
tipos de formación más importantes, y BROCKMANN y RüBEL (1912) con su di
visión de la vegetación según el punto de vista ecológico y fisiológico. 

Profundizan más en los detalles de la distribución las nuevas revisiones de 
ALECHIN (1950, en Rusia), SCHMITHÜSEN (1959, 1961) y WALTER (1962). 

Ha avanzado mucho menos el conocimiento de las áreas de las unidades 
de vegetación florísticamente definidas, alianzas, órdenes y clases. 

SCHMITHÜSEN, profesor de Geografía en la Universidad del Sarre, se ha pro
puesto recientemente interpretar también la ordenación espacial de la vegetación 
según unidades florísticas, resaltando las condiciones del hábitat, el pasado his
tórico y la influencia humana y animal, y distribuirlas en el ámbito del paisaje 
geográfico según los resultados actuales de la investigación. Recomendamos tam
bién encarecidamente al fitosociólogo su «Vegetationsgeographie» («Geografía 
de la vegetación»). 

El trabajo da una clara visión de conjunto de la ordenación geográfica de 
la vegetación en la Tierra, que gracias a la formación fitosociológica del autor es 
tan útil para el geógrafo como para el fitosociólogo. 

Corología de los táxones. La corología de los táxones y de la vegetación 
están muy relacionadas y se ayudan mutuamente. 

Especialmente a MEUSEL (1943, 1953, 1959, 1960) y a HULTÉN (1950, 
1962) les debemos valiosas aportaciones acerca de la distribución de los táxones . 

El área de las comunidades se complementa al considerar también la distri
bución de los táxones. El estudio de la distribución de las especies características 
revela relaciones sociológicas muy profundas. 

Resaltan conclusiones acerca del pasado histórico de las comunidades; se 
facilita también su delimitación y ordenación taxonómica en el sistema. 

El grupo endémico de especies características del hayedo siciliano (Lamium 
flexuosum Ten., Anthriscus silvestris Hoffm. var. nemorosa Spr., Milium ver
nale M. R., Euphorbia amygdaloides L. var. montana Lojac., Myosotis elongata 
Strobl, Galium ellipticum Willd.) otorga a este bosque el carácter de asociación 
especial que debe separarse de las comunidades continentales del Fagion (A. HoF
MANN, 1961}. 
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A) Ordenación espacial de las comunidades vegetales 

Las comunidades vegetales, consideradas en grandes espacios, están ordena
das en mosaicos o en zonas. La ordenación en zonas en las montañas, en las 
que el hombre no ha alterado la distribución natural de la vegetación o por lo 
menos no lo ha hecho esencialmente, es la que está delimitada con más claridad. 

Ya los padres de la Fitogeografía han reconocido y diferenciado las zonas de 
vegetación. 

Pisos altitudinales. ALBRECHT VON HALLER (1768) da una primera descrip
ción de los pisos de vegetación en las montañas en su importantísima Historia 
stirpium indigenarum Helvetiae inchoata. Según las modificaciones más aparen
tes en la vegetación distingue en los Alpes suizos seis zonas altitudinales («re
giones»), que corresponden aún, más o menos, a las actualmente válidas. La 
división en pisos de la vegetación del sur de Francia, realizada por GIRAUD
SouLAVIE (1783), tiene una base semejante. 

SENDTNER establece un criterio más riguroso para el reconocimiento y deli
mitación de las «regiones vegetales» (zonas altitudinales) en su interpretación 
de las condiciones de vegetación del sur de Baviera (1854). Según su punto de 
vista, para su determinación han de establecerse con toda seguridad los límites 
altitudinales de todas las especies vegetales de una región. Los límites entre los 
pisos deberían establecerse allí, «donde aparecen las mayores diferencias en el 
carácter de la vegetación, esto es, donde aparece la mayoría de las especies nue
vas y donde, por ello, desaparecen las anteriores». Este método, complicado, sólo 
aparentemente exacto y con algunas fuentes de error, ha tenido desde entonces 
poca aceptación. BROCKMANN-JEROSCH (1907) lo ha utilizado en Suiza para la 
determinación de los pisos altitudinales en el Puschlav. 

LEBRUN (1960) se basa en un método florístico semejante para la distinción 
de pisos altitudinales en las altas montañas congoleñas. 

Distribuye la flora de espermatófitos en los siguientes grupos ecológicos : 
plantas de hábitats áridos, plantas de sabana, esclerófitos, especies nitrófilas, es
pecies tropicales, forestales en su mayoría, plantas marcadamente orófilas y 
especies pertenecientes a familias de climas templados. 

Según la distribución altitudinal de estos grupos se diferencian cuatro pisos 
de vegetación: 

piso submontano hasta unos 1750 m, 
piso montano de la pluviisilva hasta 2600 m, 
piso subalpino de los esclerofilos hasta 3750 m, 
piso afroalpino por encima de los 3750 m. 

La delimitación de pisos altitudinales en los Andes tropicales de Sudaméri
ca, según ELLENBERG (1959), permite distinguir siete formaciones vegetales de
finidas fisionómicamente y determinadas por el clima: · 

44 

pluviisilva de la tierra baja, 
pluviisilva montana (hasta 800 m), 
selva nebulosa rica en epífitos hasta 2000 m, 
bosque esclerofilo hasta 3200 m, 
matorral de Prolepis hasta 4000 m, 
estepa orofítica hasta 4600 m, 
piso de las plantas en almohadilla por encima de los 4600 m. 
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El límite superior del bosque esclerofilo discurre aquí unos 500 m más 
abajo que en la región del Congo. 

Si las comunidades finales climáticamente determinadas están todavía rela
tivamente enteras y si su distribución natural es reconocible, la forma más fácil 
de delimitar los pisos altitudinales es mediante las comunidades climácicas, y 
para denominar los pisos principales se recurre a los nombres de las comunida
des climácicas. 

Esto tiene, no obstante, algunas dificultades en ciertas regiones tropicales 
(véase LEBRUN, l. c.) o en Australia meridional, donde aparecen en todos los 
pisos altitudinales especies no fácilmente diferenciables de un mismo género 
como dominantes climácicas. Según WALTER (1960), en la cumbre más alta de 
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FrG. 418. Perfil altitudinal meridional de la vegetación en la ladera occidental de los 
Andes chilenos (según ScHMITHÜSEN, 1960). 

Australia, el Mount Kosziusko granítico (2236 m), el bosque está formado ex
clusivamente por especies de Eucalyptus hasta el límite forestal (a 1950 m) . Por 
encima le siguen, igual que en Nueva Zelanda, un pastizal alpino de gramíneas 
de tussock densamente fasciculadas (especies de Festuca, de Danthonia y de 
Poa) , que en Nueva Zelanda penetran desde arriba en el piso del bosque de 
Nothofagus (CONNOR, 1961). 

El perfil de la vegetación dibujado por ScHMITHÜSEN para los Andes chile
nos (Fig. 418) da un ejemplo complicado de la ordenación de pisos altitudina
les bajo influencias cambiantes de calor, humedad y latitud. 

Para la delimitación de los pisos altitudinales en los Cevennes meridionales 
nos basamos nosotros, ya en 1915 , en los límites de las asociaciones más impor
tantes. Se diferencian tres pisos altitudinales, que a grandes rasgos se correspon
den con los bosques climácicos (Fig. 419) . 

A. Piso de la encina hasta 600 m; 
B. Piso del roble pubescente hasta 1000 m; 
C. Piso del haya hasta las crestas. 

Tan sólo cuando la superficie del suelo se eleva muy lentamente pueden 
imbricarse a veces las zonas horizontales y verticales de vegetación. 
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El número de pisos altitudinales claramente diferenciados aumenta con la 
altitud de la montaña y con la proximidad al ecuador, aunque también pueda 
darse otras causas que se oponen a la regla, como son el número y la distribu
ción vertical de las comunidades climácicas presentes (Fig. 418). 

«Horizonte» es la mejor manera de designar las subdivisiones de los am
plios pisos altitudinales. Al piso de pícea de los Alpes septentrionales le rodea 
por la parte alta en algunos lugares un horizonte de Alnus viridis (Fig. 344, 
página 579); el piso del haya de Auvernia y de los altos Cevennes concluye 
en su parte superior por un estrecho horizonte de Sorbus y Betula. 

Fw. 419. Dominios climácicos de los Cevennes meridionales (macizo del Aigoual). A Do
minio climácico del Quercion ilicis (hasta 600 m), B del Quercion pubescenti-petraeae 

(hasta 1000 m), C del Fagion silvaticae (hasta 1560 m). 

Deben utilizarse con precauc10n las denominaciones generales de pisos como 
colino, montano, subalpino y alpino, siendo la mejor manera de hacerlo en 
combinación con una denominación de la vegetación, cual piso subalpino del 
bosque de picea y piso alpino del pastizal. No resulta superflua, sin embargo, 
una definición exacta del piso concreto. 

Los pisos altitudinales son zonas bioclimáticas de vegetación. Resulta, por 
tanto, problemático querer establecer un paralelismo entre pisos de vegetación 
de montañas muy alejadas, como pueden ser los Alpes y las altas montañas 
escandinavas. Ya se dan diferencias manifiestas en la distribución de los pisos 
en los Alpes occidentales, orientales, meridionales, centrales y septentrionales 
y los desplazamientos de los límites altitudinales no se dan siempre en una 
misma dirección determinada, ni puede admitirse que los pisos de vegetación 
de las distintas regiones se sustituyen. 

El curso del límite del bosque tampoco es una línea bioclimáticamente ho
mogénea. 
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Inversión de pisos. Se produce una inversión de los pisos de la vegetación 
en las gargantas, en las laderas de umbría pendientes y en las cuencas de aire 
frío, cuyo borde superior recibe luz y más calor que el fondo del valle (véase 
página 234). 

G. BECK expone ya que en las dolinas cársticas con larga inivación se suce
den, de arriba a abajo, primero el bosque de Picea abies, luego el matorral acha
parrado y luego rododendros y plantas rupícolas alpinas. 

l. HoRVAT (1961, véase pág. 243) da una minuciosa descripción de esta 
inversión en las hondonadas frías. Fenómenos semejantes se nos presentan tam
bién en las laderas de umbría de las gargantas estrechas. 

En el borde superior del desfiladero de Bugarach en los Pirineos orientales 
se desarrolla el monte bajo mediterráneo de Quercus ilex; hacia abajo sigue el 
bosque de Quercus pubescens y en el fondo el hayedo de aspecto medio-euro
peo (Fig. 420). 

FIG. 420. Inversión de los pisos alti
tudinales en la garganta de Bugarach, 
Pirineos orientales. A Bosque de Fa
gus, B Querco-Buxetum, C Quercus 
ilex (de BR.-BL. y SUSPLUGAS, 1937). 

Una sorprendente inversión de pisos se da también en las estrechas gargan
tas del curso ·altó del Rhin en Versam. En la abrupta ladera expuesta al norte, 
de umbría, entre 650 y 700 m se ha mantenido dentro del piso de la pícea un 
representante subalpino relictual de la asociación de pino negro y rododendro 
(Mugo-Rhododendretum hirsuti) , cuya área continua discurre unos 1000 m más 
arriba. 

La inversión de pisos más grandiosa nos la ofrece la cuenca del Ebro entre 
Zaragoza y Lérida. En el recipiente de frío invernal que es la llanura sólo puede 
mantenerse fuera de la zona con agua freática como único árbol la sabina 
norteafricana de las altas montañas funiperus thurifera, mientras que las lomas 
cercanas están coronadas por poblaciones de pino carrasco (Pinus halepensis) , 
sensible a la helada. 

Zonación de la vegetación. Las zonas climáticas térmicas de la Tierra, que 
se ordenan más o menos concéntricamente en torno a los polos, corresponden a 
unidades fisionómicas de vegetación consideradas en un sentido amplio. Dicha 
zonación experimenta, no obstante, un desplazamiento debido a que disminuye 
la precipitación al adentrarse en el interior de los grandes continentes, y a que 
al disminuir la humedad se sustituye el bosque por la pradera, ésta por la 
estepa y finalmente por el desierto. 
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Las tierras forestales cercanas al litoral en Africa septentrional forman parte 
del dominio climácico del Oleo-Ceratonion; hacia el interior, éste es sustituido 
por el pastizal xerofítico de Stipa tenacissima (atocha, halfa) y Stipa parviflora, 
para ser sustituido más tarde por la estepa fruticosa de Haloxylon y Anabasis, 
y ésta a su vez por el desierto sin plantas. Cambios semejantes, basados en las 
mismas causas, se repiten en otra partes de la Tierra. 

El perfil a través de los Estados Unidos de América proporciona una zona
ción de la vegetación a gran escala. En la costa atlántica, a la zona forestal 
siempre verde le sigue el bosque caducifolio de los estados del Mississippi; lue
go las praderas de los Great Plains, y al otro lado de las Montañas Rocosas, la 
estepa fruticosa semidesértica y el bosque litoral pacífico (Fig. 422). 

Fw. 421. Estepa primaria de Stipa, climáticamente determinada (Stipetum parviflorae 
climácico) en el sur de Túnez. (Foto HUECK, Excurs. S.I.G.M.A.) 

ALECHIN ( 1950) ha representado en un nítido mapa coloreado la zonación 
de la vegetación de Rusia. Distingue siete zonas de vegetación, determinadas tér
micamente, desde los límites del mar Caspio hasta el Océano Glacial Artico: 
desierto, estepa de Artemisia y de gramíneas, bosque caducifolio de Tilia y 
Quercus, bosque de Abies sibirica, Picea y Pinus, zona de Larix y Populus, 
bosque aciculifolio y tundra. 

Zonación de las formaciones. J,A.GER da una zonación de las formaciones 
de la tierra baja tropical, determinada por la duración del período de sequía 
anual. 

Zonación local de comunidades. Si bien la zonación de la vegetación en 
grandes espacios se basa en diferencias climáticas, por lo general la zonación 
local de comunidades se debe a factores edáficos o bióticos: nivel del agua freá-
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FIG. 422. Distribución de la vegetación en el continente norteamericano 
(según ÜOSTING, 1950). 

tica, humedad del suelo, contenido del suelo en sal o en nitratos (véase pági
na 380); pero también intervienen en la zonación la influencia del viento, la du
ración de la innivación (véanse págs. 574-575), explotación desigual, etc. 

Lá zonación de la vegetación en cinturas en los lagos, lagunas y ríos pre
senta un aspecto semejante en todo el círculo de comunidades eurosiberiano
boreoamericano, e incluso fuera de él. 

694 



O'> 
\O 
Vl 

TABLA 86. Cuadro de los grupos de formaciones más extensos e importantes de las tierras bajas tropicales y de las seis grandes zonas 
climáticas diferenciadas por JXGER (según JXGER, citado en ScHMITHÜSEN, 1961) 

Número 
de los meses 

áridos 
(según LAUER) 

o 

1 

2 

3 

4 

5 

6 

7 

8 

9 

10 

11 

12 

Clasificación de las zonas climáticas 
tropicales de baja altitud según Ja 

duración de los períodos secos 
(según Ji\GER) 

Zon_<I. ~1.i~_{¡t_~~l:l ... ~.e. .. ll:l ... P.1.tl.\T~i~~~~<I .. 
tropical 

Zona climática de la sabana 
húmeda 

Zona climática de la sabana 
··--·-- ·--···· ···· ... ...... .. 

seca 

Zona climática de la sabana 
.. ... . .. esp_ill:~sa. .. 

Zona climática 
semidesértica 

Zona climática desértica 

Distribución de Jos grupos de formación más extensos e importantes en las zonas climáticas 
de las tierras bajas tropicales 

l¡ 
¡1 

l¡ 
} 

Pluviisilvas tropicales 

Pluviisilvas tropofíticas 

Bosques monzónicos 

Campos cerrados y bosques secos 
caducifolios 

Bosques de árboles espinosos 
y suculentos 

l 

1 
) 

Sabanas de inundación 

y sabanas húmedas (con bosques 
siempre verdes en galería) 

Sabanas secas (sin bosques siempre 
verdes en galería) 

con bosque seco o espinar caducifolios 

Formaciones de arbustos espinosos y suculentas, sabanas espinosas 

Semidesiertos 

Desiertos 



A la zona de plantas flotantes le sigue otra de carrizales (Phragmition), so
bre ella una cintura de grandes cárices (Magnocaricion) , otra de pequeños cári
ces, y, por último, una cintura de prados, caso de que el bosque de ribera no 
produzca sombra sobre las comunidades de turbera baja y las elimine; general
mente en las montañas tan sólo se desarrollan de dos a tres zonas (Fig. 423). 

La zonación de la vegetación en las orillas de los ríos suizos y su posterior 
desarrollo ha sido profundamente estudiada por MooR (1958), que la ha repre
sentado también gráficamente, y la ha fundamentado con numerosos ejemplos 
y con la reunión de cuidadosas tablas de comunidad. 

Las comunidades que se presentan siempre en contacto pueden denominarse 
comunidades vicinantes. 

Frn. 423. · Zónació.n de .Ja vegetáción en una laguna altoalpina. Ranunculus trichophyllus 
flotando en el agua, rodeado por el Eriophoretum scheuchzeri. (Foto BuRCKHARDT.) 

Conocidas comunidades de este tipo son: Scirpo-Phragmitetum y Magnoca
ricion, Caricetum curvulae y Loiseleurio-Cetrarietum, Arthrocnemetum-Salicornie
tum radicantis y S. fruticosae, Agropyretum-Ammophiletum-Crucianelletum. No es 
que en sus límites se mezclen y penetren unas en otras. 

La zonación . en las lagunas del litoral mediterráneo es dependiente del factor 
sal y es extrazonal en las hondonadas salobres de los suelos solonchak en el in
terior de los continentes. 

BIRAND (1960) describe la ordenación en zonas o en mosaico de las comu
nidades halofíticas del interior de Anatolia, y reconoce siete asociaciones que 
pueden incluirse en nuestro . sistema, 
· Los ·halófitos más importantes normalmente situados concéntricamente en tor
no a las lagunas de sosa junto al lago Neusiedl, y en la Pussta húngara lindante, 
son Lepidium cartilagineum, Puccinellia salinaria, Suaeda marítima, Crypsis acu
leata, Cyperus pannonicus y Scirpus maritimus (WENP.ELBERGER). 

La duración de la innivación en los países septentrionales y en las altas mon
tañas es un factor determinante de la zonación de la vegetación. 

BRUMEAU DE MIRÉ y QuÉZEL (1959) describen una zonación térmica y lumí-
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nica extraordinaria en las pequeñas fumarolas del Toussidé en el corazón del 
Sáhara (Tibesti) de 3000 a 3100 m. A la cintura de cianofíceas, a unos 1,5 m 
en el interior de la garganta, que apenas mide de 50 a 150 cm, con la que se 
mezclan helechos (Adiantum capillus-veneris, Asplenium adiantum-nigrum, Chei
lanthes maderensis), le sigue una cintura muscinal densa, compuesta por 23 es
pecies, de unos 50 cm de ancho. La abertura de las fumarolas incluye una micro
asociación caracterizada por los endemismos Fimbristilis minutissima y Campa
nula monodiana. Lavandula antineae, Satureia biflora, Erigeron trilobus, Gnapha
lium luteoalbum y Euphorbia sanguínea forman un césped corto algo separado 
de la garganta. 

Frn. 424. Zonas en contacto en la ribera del Dniester, junto a Zaleseziky: Bidention, po
blación de Sa/ix, bosque de ribera de Populus. (Foto FIRBAS, Excurs. S.I.G.M.A.) 

Una pequeña zonac10n sorprendente adorna también las paredes de piedra 
de las regiones de atmósfera húmeda (Cevennes, norte de la península Ibérica). 
En el Portugal sudatlántíco pueden diferenciarse en los muros antiguos tres zo
nas paralelas, de arriba a abajo: cinturas de helechos, de musgos y de Selagi
nella denticulata. 

Representación de la zonación. La representación de la ordenación en zo
nas puede realizarse mediante áreas o mediante una sección de fa vegetación 
(transección, véase pág. 703). 

Si las zonas están claramente delimitadas, las fotografías aéreas dan una 
buena imagen del conjunto. 

En numerosos trabajos, recientes y más antiguos, se encuentran descripcio
nes de la zonación de la vegetación en la colmatación de las aguas. La zonación 
de dunas de Holanda ha adquirido gracias a WESTHOFF, VAN LEEUWEN y 
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ADRIANI (1961) una descripción, con base ecológica, especialmente profunda. 
WALTER, VELoso, etc., tratan las zonas de vegetación de las regiones arenosas 
tropicales (Fig. 425). 

Las zonas de vegetación son extremadamente reducidas en los canales de 
desagüe de los ueds de la región desértica norteafricana. Están compuestas por 
una banda estrecha de matorral de Nerium oleander (véase Fig. 28). 

Laguna sin vege~ 
tac i ón (cubie rta 
por el agua dos 
veces al año ) 

ÁYÍcMnÍ{! Ceriops l?hizophoNT Sonnera!iCI Algas y Pota
mogetonflceas 

FIG. 425. Zonas de vegetación en el litoral marino junto a Tanga (Africa oriental) . De 
fuera a dentro: l. Zona de Sonneratia alba, Il. Zona de Rhizophora mucronata, III. Zona 
de Ceriops candolleana, IV. Zona de Avicennia marina, V. Superficie de arena sin vege-

tación, cubierta por el agua del mar sólo dos veces al año (WALTER, 1936). 

Zonación de las algas. Muy bien delimitadas están las zonas de algas en 
las costas rocosas, tal como se ha descrito en múltiples ocasiones a partir de 
ÜERSTED (1844). Uno de los mejores conocedores de estas relaciones, Du 
RIETZ, describe (1932) las zonas de algas y líquenes de la costa oriental de 
Suecia del siguiente modo: 

a) PISO DE HIDROHALÓFITOS (ZONA DE ALGAS) 

l. La zona de Furcellaria, que representa el «piso de hidrohalófitos» inferior, 
discurre profundamente (como máximo 40 m bajo la superficie del agua). Rhodo
mela subfusca, Ceramium diaphanum y Phyllophora juegan un papel más o menos 
importante. 

2. Zona de Fucus y Pylaiella (zona de algas pardas). Fucus vesiculosus cons
tituye la masa principal de la vegetación de algas. Además están representadas Py
laiella, Ceramium diaphanum y Dictyosiphon foeniculaceus entre otras especies. El 
límite superior de esta zona está determinado por los períodos de baja mar que varían 
anualmente; aquellas especies que están demasiado elevadas mueren ineludible
mente. 

3. Zona de algas filamentosas anuales de verano, generalmente de sólo 0,5 m de 
grosor y con importantes variaciones. Se presentan entre otras: Dictyosiphon foenicu
laceus, D. chordaria, Aegira virescens, Ectocarpus siliculosus, etc. 

b) PISO DE HIGROHALÓFITOS (ZONA DE LÍQUENES) 

4. Zona de Verrucaria maura y Calothrix scopulorum (higrohalina baja) (zona 
de oleaje, HA.YRÉN, 1914). Junto a las dos especies citadas aparecen frecuentemente 
Lichina confinis y Urospora penicilliformis. Esta cintura está caracterizada por la 
frecuente inundación con agua de mar. 
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5. Zona de Caloplaca marina y Verrucaria maura. En esta zona es también fre
cuente Lecanora halicopsis. Verrucaria maura domina en las rocas sombreadas . 

6. Zona de Lecanora actophila con sociaciones de Caloplaca aractina, C. scopu
laris (ornitocoprófila) , C. granulosa, etc. 

7. Zona de Lecanora atra y Rhizocarpon constrictum, que comprende igual
mente varias sociaciones y que ocasionalmente se ha denominado también «zona su
perior de oleaje». 

La zona de líquenes salpicada por las aguas, a la que corresponde la alianza de 
los líquenes crustáceos higrohalinos (alianza de V errucaria maura, Lecanora actophila 
y Rhizocarpon constrictum) incluye tres asociaciones caracterizadas por especies ca
racterísticas específicas. De abajo a arriba se suceden la asociación de Verrucaria mau
ra y Lichina confinis, la de Caloplaca marina y Lecanora actophila y la de Lecanora 
atra y Rhizocarpon constrictum. 

El estar salpicadas de diferente manera por el agua salada es decisivo para 
la formación de las tres asociaciones. DEGELIUS (1939) ha estudiado profunda
mente la zonación de líquenes de la costa occidental sueca y ha diferenciado 
tres zonas principales. 

Las zonas de líquenes y algas están más diferenciadas en la costa atlántica 
francesa. DAVY DE VIRVILLE (1939) distingue allí no menos de ocho zonas de 
distribución bastante general, mientras que otras seis zonas aparecen ocasional
mente bajo condiciones ecológicas extremas: Las ocho zonas principales son: 
1, zona de Laminaria; 2, de Fucus serratus; 3, de Fucus vesiculosus; 4, de Fu
cus platycarpus; 5, de Pelvetia canaliculata; 6, de Verrucaria maura; 7, de Ca
loplaca marina; 8, de Xanthoria parietina. 

Fucus vesiculosus aparece también formando cinturas en la costa norteame
ricana, aunque en unión de otras especies acompañantes. CoNARD (1936) indica 
en la costa rocosa de Long Island, en Nueva York, tres zonas verticales, corres
pondientes a las asociaciones de Ascophyllum nodosum, Fucus vesiculosus y 
Rhizoclonium. 

T. A. y ANNE STEPHENSON (1949) han estudiado durante treinta años la de
limitación de las cinturas en las costas rocosas de Inglaterra, Norteamérica, Sud
áfrica, del Océano Indico y de Australia. Llegaron a la conclusión de que las 
distintas zonas no pueden caracterizarse por las mareas, etc., sino que sólo se 
puede llegar a ello mediante la consideración de la ordenación de los orga
nismos. 

BIEBL (1956) y MOLINIER (1960) tratan de la zonación lumínica y de la re
sistencia frente a la luz de las algas marinas. 

ZrMMERMANN (1927) ha investigado la zonación de las algas de agua dulce 
en el lago de Constanza. En la rápida pendiente junto a Überlingen domina 
hasta los 10 m la asociación de Spirogyra adnata, de 10 a 20 m la de Clado
phora profunda y Chamaesiphon incrustans, y hasta los 35 m la asociación de 
Hildebrandia rivularis y Bodanella lauterborni. Es notable la delimitación ex
·tremadamente precisa entre la primera asociación y la segunda. La luz juega el 
papel decisivo en la zonación de las algas. El límite más profundo de los orga
nismos asimiladores se sitúa a 45 m. 

Mosaico de comunidades. El continente europeo, rodeado por tres mares, 
-no muestra ninguna ordenación zonal de las grandes regiones de vegetación, sino 
.que éstas forman un mosaico. Su delimitación, a la que han contribuido nume
:rosos trabajos , actualmente es ya conocida a grandes rasgos. 
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Esta ordenación a gran escala de la vegetación está provocada principalmen
te por causas climáticas e históricas y en una mínima parte por causas edá
ficas. La ordenación en mosaico conduce al compejo de comunidades. 

Complejo de comunidades. Por ser difíciles de comprender y de delimitar 
se han tratado poco los complejos naturales de comunidades (véase pág. 732), 
conjuntos de vegetación en forma de mosaico, que corresponden a la yuxtapo
sición e interprenetración de los tipos de vegetación entremezclados en áreas 
homogéneas en cuanto al clima y a la historia florística. 

FIG. 426 . . Mosáicó . de .comunidades. Comunidades liquénicas sobre bloques graníticos, y 
entre ellos, fragmentos de la asociación de Rhododendron y Saxifraga geranioides, macizo 

del Carlit, 2250 m, Pirineos orientales. (Foto H. MEJER y BR.-BL.) 

Como complejos de este tipo definidos fitosociológicamente pueden conside
rarse para la Europa media, entre otras: la Insubria oceánica, la mayoría de los 
grandes valles alpinos, la meseta suiza, el Jura, la Ílanura de la alta Renania, la 
región xérica de la Alemania media, en el suroeste de Europa, el norte de Por
tugal con Galicia, la isla de Mallorca, la estepa del Ebro, la Francia meridional 
mediterránea, las altiplanicies de las Causses, así como también las pequeñas erup
ciones de basalto en torno a Agde, Beziers, etc. El «Prodromus des Groupe
ments végétaux de la France méditerranéenne» (BR.-BL., 1952) da una visión 
de la multiplicidad sociológica y del entramado de distintos complejos de comu
nidades de este tipo. Estos complejos de comunidades corresponden espacial
mente a sinecosistemas o grupos de ellos, o también a la unidad territorial de
nominada sector de vegetación por ScHMITHÜSEN (1959) (véase pág. 717). 
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También en pcqueñ'.Js espacios aparecen en el paisaje determinados comple
jos en forma de mosaico, que se repiten constantemente, los que en una visión 
rápida aparecen como un conglomerado de vegetación sin ninguna regla, pero que 
ayudan a ordenar la alfombra vegetal en unidades florísticas y ecológicas clara
mente diferenciadas (Fig. 426) . 

FIG. 427. Mosaico de comunidades en una turbera de Biela plesa (Tatra), 1614 m. 
(Foto ZLATNIK.) 

Estos complejos de vegetación locales, frecuentemente basados en las condi
ciones espaciales naturales del paisaje, constituyen con frecuencia unidades ge
néticas (series de desarrollo) , y tienen su propio carácter paisajístico (véase pá
gina 413). 

Como ejemplo muy claro recordemos la turbera alta. Turberas y pantanos ya 
han permitido hace tiempo la diferenciación de complejos de asociaciones en 
forma de mosaico. En Suecia, OsvALD (1923) diferenció en el gran complejo de 
la turbera alta de Komosse no menos de ocho complejos parciales genéticamente 
diferentes, siendo el más importante el complejo de regeneración, caracterizado 
por procesos constructivos, mientras que el complejo de erosión está expuesto a 
la destrucción (Fig. 428). 
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El reconocimiento de la estructura en mosaico de la turbera alta se facilita 
mediante las especies características y diferenciales de las distintas comunidades 
de turbera. Permite diferenciar totalmente las comunidades de los Ledetalia, 
siempre presentes en la turbera alta , de las de los Vaccinio-Piceetalia y de los 
Scheuchzerio-Caricetalia. Un matorral de pino albar en la turbera alta, que mo
difica de tal modo el hábitat de la turbera por la caída de las agujas y la sombra 
que aparecen Pleurozium schreberi, Hylocomium proliferum, Vaccinium myr
tillus, V. vitis-idaea, Empetrum, etc., debe considerarse como un fragmento de 
la alianza Vaccinio-Piceion, a pesar de que genéticamente está muy relacionado 
con la comunidad de turbera alta, y se ha formado a partir de ella. 

~~~~s 
.Erosión eólica Erro¡;llo/'um . l?llacom/ · S'¡;lla.f/ll!m 

3/l§l!slifol. trium 

FIG. 428. Formación de un complejo de erosión eólica sobre una turbera alta levemente 
ondulada en Escocia (según OsvALD, 1949). 

También las comunidades de las prominencias y concavidades de la turbera 
pertenecen a diferentes unidades fitosociológicas superiores, de modo que la tur
bera alta, fisionómica y topográficamente bien delimitada, se descompone en una 
serie de comunidades contiguas entrelazadas en forma de mosaico, que son flo
rística y ecológicamente distintas y sólo cubren generalmente pequeñas áreas 
(véase Du RIETZ y NANNFELDT, 1925). 

Un complejo de colmatación muy característico son los «Pozzines» del piso 
alpino de Córcega, cuya composición sociológica y desarrollo ha sido aclarado 
por DE LITARDIERE y MALCUIT (1926) (Fig. 429a y b). 

Ordenaciones en mosaico muy claras, aunque generalmente determinadas por 
el hombre, nos las ofrecen, entre otros, el complejo del Querco-Lithosperme
tum - Bromion de las laderas de solana de la Europa media, del funiperion na
nae - Rhododendro-Vaccinion de los Alpes centrales , el complejo de la garriga 
del Therobrachypodion ramosi de la región mediterránea y el complejo de landa 
del Quercion robori-petraeae - Calluno-Ulicion de la Europa occidental. 

No siempre pueden diferenciarse claramente los complejos zonales y los que 
forman un mosaico. 

La formación de las dunas tiene lugar normalmente por zonación, mientras 
que el complejo de descomposición de las dunas es una mezcla abigarrada de 
asociaciones y fragmentos de asociación. 
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Transección. Para la fijación mediante perfiles transversales de las unidades 
sociales que se suceden en un lugar se utilizan las transecciones, una línea in
interrumpida de muestras de igual tamaño, que se sitúa en línea recta trans
versalmente a través de la superficie de la vegetación. En ciertos casos, se limita 
la investigación a cada porción claramente diferenciada de la vegetación con 
sólo una o pocas superficies muestra de tamaño suficiente . 

POl.Q Turba de turbera baja 

FIG. 429 a y b. Complejo de asociación 
de una «pozzine» (colmatación de la tur
bera baja) en Córcega. a, corte transversal 
parcial de una «pozzine». 1 Pozos aisla
dos con comunidades planctónicas y aso
ciación de Eleocharis acicularis, 2 Creci
miento por encima del Caricetum intri
catae, 3 Pozos secos colonizados por el 
Caricetum intricatae. b, pozzinas vistas 

desde arriba (según DE LITARDIERE 
y MALCUIT, 1926). 
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Estima por líneas. En las regiones forestales geomorfológicamente unifor
mes, con una vegetación pobre en especies leñosas, puede determinarse en sil
vicultura el porcentaje aproximado de la participación de determinadas comuni
dades vegetales en la cobertura del suelo mediante una estima por líneas. Se 
atraviesa la región que debe estimarse, paralelamente, a determinadas distancias 
con una cuerda y un compás, y se anota la longitud de las comunidades atra
vesadas. La administración forestal finlandesa ha hecho un inventario de la dis
tribución de los tipos forestales en toda Finlandia mediante líneas de estima
ción a cada 26 km de distancia. 

Desde hace tiempo se han realizado estimas por líneas a intervalos de 50 m 
en las turberas altas de Suecia (véase Du RIETZ y NANNFELDT, 1925). 

B) Area de las comunidades 

Se entiende por área de la comunidad la superficie ocupada por todos los 
representantes de una comunidad. 

Areas unicéntricas y policéntricas. Algunos de los planteamientos de la cien
cia del área de los táxones pueden trasladarse directamente a la distribución de 
las comunidades. Se habla de comunidades de distribución continua y disyunta 
y de centros de áreas , entre los que se diferencian áreas de comunidad uni, bi , 
pluri o policéntricas (CAIN, 1944, pág. 151). 
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· La·s unidades sociológicas inferiores, hasta la alianza (excluyendo las comu
nidades de criptógamas) son generalmente unicéntricas, caso de que el concepto 
no se considere de un modo demasiado estricto, ya que una misma reunión de 
especies sólo puede realizarse bajo determinadas premisas de la historia de la 
flora, y bajo condiciones externas territorialmente más o menus delimitadas, que 
en otro lugar no se vuelven a presentar. 

FIG. 430. Areas uni, bi y policéntricas. Tipo relictual glaciar boreoártico-alpino (Loise
leurio-Cetrarietum y Polytrichetum sexangularis ///, Salicion herbaceae l: [). Tipo .relictual 
mediterráneo: 1 y 2 Hypericion balearici y Brassico-Helichrysion rupestris 111, • 3 Alys
setum pyrinaici, A 4 Asociación de Limoniastrum y Statice lychnidifolia, o 5 Isoetetum 

setacei, • 6 Saxifragetum lingulatae, # Schoeno-Plantaginetum crassifofiae. 

Las unidades superiores: alianzas, órdenes y clases son frecuentemente bi, 
o, incluso, policéntricas (véase Fig. 430). 

Ejemplos de asociaciones pluricéntricas extensas y al mismo tiempo bien 
delimitadas nos los ofrece la asociación moderadamente halófila de los prados 
litorales del Schoeno-Plantaginetum crassifoliae, que en las lagunas de la costa 
del Mediterráneo occidental en el sur de Francia, en la estepa del Ebro y de 
nuevo en la región de Ravenna, en el Adriático, presenta una composición casi 
idéntica de especies (Fig. 430); también el Quercetum ilicis galloprovinciale, el 
Salicion herbaceae, el Caricetum limosae, etc. 

· Sorprendentemente estrecha es la coincidencia entre la forma pirenaica y 
alpígena de la landa del Loiseleurio·Cetrarietum, una asociación que presenta 
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unas exigencias frente al hábitat claramente delimitadas (véase tabla 1, pág. 52). 
De las diez especies determinantes para la asociación en los Alpes, también se 
presentan nueve en los Pirineos, en proporciones muy próximas, y de las 33 es
pecies del Loiseleurio-Cetrarietum pirenaico sólo faltan cuatro en los 15 inven
tarios realizados por nosotros en los Alpes centrales . Igualmente el Salicetum 
herbaceae pirenaico coincide ampliamente desde el punto de vista florístico con 
el alpígena, aunque sea más pobre en especies debido a que quedó más alejado 
del flujo glacial de inmigrantes. 

Forma del área e historia de la flora. Las regiones antiguas desde el pun
to de vista de la flora, poco afectadas por las glaciaciones y estratigráficamente 
muy variables, como la región mediterránea, los Balcanes o el Atlántico del SW, 
albergan numerosas comunidades, asociaciones y subasociaciones, muchas veces 
estrechamente localizadas y delimitadas rigurosamente. 

Así, el Phleo-Sedetum anopetali de las finas arenas dolomíticas, que se di
ferencia claramente de las demás comunidades, sólo se conoce en pocos puntos 
de las montañas en torno al Languedoc. Aún más estrechamente localizadas ·están 
las asociaciones del Isoetion de la tabla basáltica de Roquehauj:§ junto a Be
ziers, que apenas alcanza un kilómetro de anchura; estas comunidades incluyen 
numerosos higrófitos muy aislados, generalmente de procedencia meridional. 

De la forma del área pueden extraerse importantes conclusiones acerca de la 
formación, origen y ecología de las comunidades. Son especialmente idóneas como 
indicadores climáticos y edáficos para la caracterización climática y edafológica 
de grandes regiones de la Tierra; sus mapas proporcionan un cuadro detallado 
de las posibilidades vitales de los hábitats . 

El área de las asociaciones y subasociaciones es modesta la mayor parte de 
las veces. Con pocas excepciones, las asociaciones de los Pirineos, los Alpes, los 
Apeninos, los Cárpatos y los Balcanes son propias de las montañas respectivas. 
Por el contrario, el área de las unidades superiores es más extensa, pero más dis
continua . No son pocas las alianzas europeas que se extienden a lo largo de va
rias cordilleras muy alejadas. 

En la mayoría de las altas montañas europeas se repiten los mismos órdenes; 
algunos de ellos se presentan también en los países septentrionales. 

Una misma clase puede abarcar toda una región de vegetación (un _círculo 
de comunidades). 

Tipos de áreas de las comunidades. De la reunión de las áreas de táxones 
equivalentes resultan los tipos de área de comunidad, que pueden descubrirnos 
relaciones en la historia de la flora. Como tipos de áreas de esta categoría hemos 
distinguido, entre otros, uno boreoártico-alpino, otro medioeuropeo-boreoameri
cano y otro tipo relictual mediterráneo-terciario (Fig. 430). 

El tipo de área boreoártico-alpino, correspondiente a la zona más septentrio
nal del hemisferio norte, tiene unas avanzadillas desde la época glacial en el 
piso alpino de las montañas más meridionales (Alpes, Pirineos, Cárpatos, Cáu
caso, etc.) , sus representantes se acumulan actualmente, con su vegetación se
mejante a la tundra, sobre todo. en hábitats estrechamente delimitados, de clima 
local o edáficamente desfavorable (lugares ventosos, ventisqueros, turberas). 

Algo más .al sur, correspondiendo al piso altitudinal del bosque subalpino, 
discurre la zona nórdica de la tundra boscosa (SocHAVA, 1956; RITCHIE, 1962) 
que en los Alpes tiene su paralelo en el Rhododendro-V accinion y. en el Vacci
nio-Piceion. 
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A ella pertenecen, entre otros, los bosques de Picea abies y P. obovata de la 
Europa septentrional y de Siberia, y los bosques ecológicamente semejantes de 
Picea glauca del Canadá septentrional y de Alaska. La relación en la historia de 
la flora que habían tenido estas regiones está fuera de duda, debido a la con
tinua coexistencia de especies características como Lycopodium annotinum, Dryo~ 
pteris linnaeana, Listera cordata, Goodyera repens, Empetrum nigrum, Pyrola 
(Moneses) uniflora, Pyrola secunda, Vaccinium vitis-idaea y V. uliginosum. 

Una conexión más antigua entre los continentes es la base del tipo de área 
de comunidad medioeuropea-boreoamericana que discurre algunos grados de la
titud más al sur. Las siguientes parejas de comunidades vicarias, con especies 
idénticas o vicarias, abogan por la relación preglacial entre las áreas. 

Comunidades forestales que se corresponden en la Norteamérica oriental y 
Europa (según MEDWECKA-KORNÁS, 1961): 

Norteamérica oriental 

Cl. Querco-Fagetea grandifoliae 
KNAPP, 1957. 

Ord. Aceretalia saccharophori 
KNAPP, 1957. 

As. Aceretum saccharophori. 

Ord. Gaultherio-Piceetalia BR.-BL. 
As. Piceo-Abietetum balsameae. 

As. Medeolo virginianae-Aceretum. 

Cl. 

Ord. 

Al. 

Ord. 
Al. 

Al. 

Europa 

Querco-Fagetea silvaticae BR.-BL. 
y VLIEGER, 1937. 
Fagetalia silvaticae (Pawl., 1928 
n.n.) Tx. y DIEM, 1936. 
del Carpinion Oberd., 1953 y 
Fagion Pawl., 1928. 
Vaccinio-Piceetalia BR.-BL., 1939. 

del Vaccinio-Piceion BR.-BL., 
1938, 1939. 
del Pino-Quercion MEDW.-KoRN, 
1959. 

NüRDHAGEN (1954), LEBRUN (1961), LüDI (1961) y GRANDTNER (1962) en
cuentran paralelos semejantes entre comunidades centro y norteeuropeas y otras 
de la Norteamérica septentrional. 

De las relaciones florísticas de las comunidades paralelas se desprende su 
parentesco en la historia de la flora. 

Razas geográficas. Se denominan razas geográficas a las pequeñas desvia
ciones en la composición florística debidas a la historia de la expansión de los 
representantes de asociaciones ampliamente difundidas. Tiene lugar una forma
ción de razas allí donde el área de una asociación queda dividida en áreas par
ciales por impedimentos de la expansión (montañas, aguas) . Las razas centro
alpinas del Curvuletum de Suiza se caracterizan por especies vicarias del mis
mo género. Es propio de la raza penínica Senecio uniflorus, de la insúbrica Se
necio insubricus y de la rética Senecio carniolicus. En el Loiseleurio-Cetrarietum 
pirenaico se sustituye la alpígena Festuca halleri por Festuca supina. Si la com
binación de especies características de una comunidad no presenta modificacio
nes sustanciales en las distintas regiones parciales donde aparece, entonces re
sulta apropiado considerar estas variantes locales como razas y no como aso
ciaciones especiales. 

Desde el punto de vista de la sistemática fitosociológica, las razas particula
res pueden tener categoría distinta; pueden representar facies, variantes, sub-
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asociaciones, por ello no es posible diferenciarlas, como se ha propuesto, me
diante una denominación específica que se añade al nombre de la asociación. 

Delimitación del área. Se da una clara delimitación del área allí donde 
coinciden un cambio brusco de las condiciones del hábitat con la aparición o 
desaparición, determinadas por la historia florística , de especies sociológicamente 
importantes (especies características, dominantes). El área de algunas comunida
des de fisuras de rocas, de pedregales, de arenas y de suelos salinos, está clara
mente delimitada. 

Por el contrario, las modificaciones paulatinas del hábitat conducen frecuen
temente a mezclas e interpenetraciones, lo que dificulta la delimitación entre las 
áreas de las asociaciones. 

Aislamiento de áreas y genética. Si condiciones ecológicas extremas del há
bitat coinciden con una situación espacial aislada (dunas litorales atlánticas, sue
los de cinc del NW de Alemania y regiones limítrofes, laderas xéricas de los va
lles interiores secos de los Alpes, etc.), puede darse un acúmulo de pequeñas es
pecies genotípicas y de táxones morfológicamente poco diferenciados, los cuales 
facilitan la caracterización y delimitación de las comunidades. 

Con el ejemplo de las comunidades de las islas litorales holandesas aclara 
WESTHOFF (1 947) la posibilidad de valorar fitosociológica y sinecqlógicamente 
las pequeñas especies de este tipo. 

Un aislamiento geológicamente reciente de las islas bálticas de óland y 
Gotland ha conducido entre otras cosas a una llamativa nueva constitución de 
formas . La colonización de estas islas sólo puede haberse dado en época post
glacial, en varias etapas (BR.-BL., 1962). 

Para la caracterización de estas pequeñas especies pueden utilizarse criterios 
genéticos y fitosociológicos junto a los morfológicos. Sucede que formas morfo
lógicamente poco caracterizadas, olvidadas por la sistemática de los táxones, 
pero señaladas por los fitosociólogos debido a su estrecha unión a las comuni
dades, han obtenido luego la calificación de especies elementales a través de la 
citogenética . 

Del análisis citológico de Agropyron junceum realizado por SIMONET ha re
sultado que la planta boreoatlántica posee 2n = 28 cromosomas, mientras la me
diterránea presenta 211 =42 cromosomas. Ya que entre ambas sólo hay diferencias 
morfológicas mínimas, se describieron las dos razas como subespecies. La subespe
cie mediterraneum Simonet ( = A. farctum Viv.) domina como especie caracte
rística en el Agropyretum mediterraneum de las dunas mediterráneas, y la ssp. ty
picum Simonet como característica en la asociación correspondiente de predunas 
del litoral boreoatlántico, el A gropyretum boreoatlanticum (Fig. 431). 

Festuca paniculata (spadicea) se descompone en diversas variedades y subva
riedades cariosistemáticamente diferentes (según DE LITARDIERE, 1950). La var. 
genuina (Hackt.) forma extensos pastizales en terreno silíceo en el piso alpino 
(2n = 14 cromosomas); la subvar. consobrina (Timb.) de Lit ., de las poblaciones 
abiertas de Quercus pubescens de situaciones inferiores, sobre calizas, es poli
ploide (2n = 42 cromosomas). 

GUINOCHET (1 962) y BR.-BL. (Comm. S.l.G.M.A., 87,93) dan más ejemplos 
de ecótipos que han sido rastreados en la investigación fitosociológica. 

Pequeñas especies poco diferenciadas, como Poa xerophila (baja Engadina), 
P. granítica (Córcega) y P. fontquerii (Pirineos) ecológica y corológicamente cla-
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ramente diferenciadas, no alcanzaron hasta más tarde su confirmación citológica 
por NYGRÉN (1955) y FAVARGER (1959). 

La variabilidad genéticamente latente de ciertas especies tiene, como mues
tran los experimentos de algunos investigadores de Stanford (1961) con Poa 
pratensis s.I., unas posibilidades de desarrollo que únicamente esperan un cam
bio en las condiciones del medio ambiente para manifestarse fenotípicamente. 

La aparición aislada de antiguos endemismos sistemáticamente bien defini
dos indica la separación de una región desde hace mucho tiempo. Como el me
jor ejemplo reciente pensemos en el macizo volcánico terciario del Tibesti, don
de en medio del Sáhara y a altitudes de 2000 a 3300 m, se han conservado 
numerosos endemismos antiguos autóctonos y oroafricanos (QuÉzEL, 1958). 

i ~ .·- -- -

FIG. 431. Agropyretum boreoatlanticum con Eryngium maritimum y Diotis candidissima 
en Irlanda meridional. (Foto TüxEN.) 

Area de las comunidades. Trabajos previos para la representación y deli
mitación de las áreas de las comunidades se encuentran en el Prodromus de las 
comunidades vegetales editado por la Station Internationale de Géobotanique 
Méditerranéenne et Alpine de Montpellier (1933 a 1940). 

El quinto fascículo de este Prodromus se ocupa del pastizal xérico de los 
Brometalia. 

Este orden se divide en dos alianzas cuyas áreas no se excluyen del todo entre 
sí: la meridional, el Xerobromion, que requiere calor y sequedad estival, y al
canza hasta la región mediterránea; la septentrional, el Mesobromion, que se 
extiende en ambientes frescos y húmedos y alcanza hasta el norte de Irlanda. 

Hacia el oeste se interrumpe bruscamente el área del Xerobromion en los 
Pirineos; sin embargo, hacia el Sur la alianza se engrana con el Aphyllanthion 
y el Brachypodion phoenicoidis mediterráneos. Especies del Aphyllanthion, como 
Koeleria vallesiana, Linum narbonense, Onobrychis supina, Astragalus monspes
sulanus, Trinia glauca, etc., penetran más o menos hacia el Norte, bajo condi-
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ciones favorables, en el Xerobromion, mientras que, por otra parte, el Aphyllan
thion recibe una serie de especies de los Brometalia (véase ToMASELLI, 1948). 

Area de las asociaciones. · Dentro de la alianza del Xerobromion puede di
ferenciarse una serie de asociaciones separadas geográficamente, ecológica y flo
rísticamente distintas, cada una de las cuales posee su propia combinación de 
especies y sus especies características territoriales. Como tales asociaciones del 
Xerobromion se han descrito 1

: 

Xerobrometum rhenanum (llanura del 
alto Rhin). 

Cerastietum rhenanum (Renania supe
rior) . 

Viscario-Festucetum (Renania superior). 
Visearía-A venetum (pratensis) (Selva 

Negra) . 
Trinio-Caricetum humilis (alrededores 

de Wurzburg~>) 
Teucrio-Melicetum (ciliatae) (valle del 

Main, Wurzburgo) . 
Xerobrometum alsaticum (región del 

Rhin y el Main). 
Xerobrometum suevicum (Suiza septen-

trional, Alemania meridional). 
Leontodo-Brometum (meseta bávara). 
Xerobrometum raeticum (Grisones) . 
Potentillo-Phleetum (Grisones). 

Xerobrometum carniolicum (Eslovenia). 
Anthylli-Teucrietum (Jura meridional). 
Xerobrometum divionense (C6te d'Or). 
Bromo-Caricetum hallerianae (Franco 

Condado). 
As. de Festuca duriuscula y Sesleria coe

rulea (cuenca de París). 
As. de Koeleria vallesiana y Helianthe

mum apenninum (Francia central). 
Xerobrometum britannicum (Gran Bre

taña). 
Orchido-Brometum (Cevennes, Prepiri

neo). 
A venetum amethystinae (Pirineos orien

tales). 
Koe!erio-Globularietum elong_atae (Piri

neos orientales). 

Si es razonable mantener todas estas comunidades como asociaciones indepen
dientes se verá cuando haya avanzado más el conocimiento del orden Brometa
lia. Su utilización como base local para investigaciones ecológicas detalladas no 
St,UJone mientras tanto ningún perjuicio. 
~~~-~ ~ 

Area de las alianzas. La delimitación y representación cartográfica de las 
alianzas ofrece normalmente muchas menos dificultades que la de las asociacio
nes. Generalmente las alianzas están más extendidas y quedan definidas por nu
merosas especies características, y frecuentemente también por especies domi
nantes de gran constancia. 

Las alianzas climácicas ocupan las más de las veces una amplia superficie. 
El Rhododendro-V accinion, tal como lo consideramos actualmente, se extiende 
a lo largo de todo el arco montañoso de los Pirineos, a través del macizo del 
Mont Dore (QuÉZEL y Rwux, 1954), la cordillera de los Alpes, los Cárpatos, 
hasta los Balcanes. El Oleo-Ceratonion abarca desde Palestina y la región me
diterránea oriental hasta el sur de Portugal y Marruecos. Al norte de esta alian
za, y limitando con ella, pero no llegando tan lejos, se encuentra el Quercion 
ilicis, también muy extenso. Ambas comunidades climácicas mediterráneas tie
nen su origen en el terciario. También tienen su origen en el terciario las alian
zas del Hy pericion balearici y del Brassico-H elichrysion rupestris limitadas al 
estrecho círculo de la isla de Mallorca (BOLOS y MoLINIER, 1958). 

1 El Xerobrometum apenninum descrito por VoLK (1958) en los alrededores de Pavía, 
tiene, tal como indica el autor, numerosos puntos de contacto con las comunidades medi
terráneas, y es mejor incluirlo en el Brachypodion phoenicoidis. 
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Exceptuando las comunidades de criptógamas y las acuáticas, las alianzas no 
suelen sobrepasar o lo hacen insignificantemente, como enclaves, los límites de 
un círculo de vegetación. Ligadas al círculo mediterráneo de vegetación se en
cuentran, entre otras, el Quercion ilicis, el Oleo-Ceratonion, el Rosmarino-Eri
cion, el Therobrachypodion, el Aphyllanthion, el Armerion junceae, el Cistion 
ladaniferi y algunas alianzas correspondientes del litoral de los países ilíricos, 
como el Cisto·Ericion, el Cymbopogo-Brachypodion, el Scorzonerion villosae, etc. 
(HORVATi é, 1958, 1963). 

El Fraxino-Carpinion, el Ononi-Pinion, el Berberidion, el Stipo·Poion xero
philae, el Stipo-Poion carnolicae, el Xerobromion, etc. , son medioeuropeos y el 
Caricion fuscae o el Caricion davallianae son norteeuropeas. Numerosas alianzas 
se limitan a las altas montañas medioeuropeas. 

Frn. 432. Oleo-Ceratonion, transformado por degradación en una garriga de Chamaerops 
humilis, Mallorca. (Foto MoLINIER.) 

Alianzas geográficamente muy localizadas se han mantenido en montañas 
geomorfológicamente antiguas, que no han sido afectadas directamente por las 
glaciaciones cuaternarias. Tal es el caso del Nardo-funcion squarrosae de la 
Serra de Estrela de Portugal, el Senecion leucophylli con numerosos endemismos 
antiguos (Senecio leucophyllus, Xatartia scabra, Viola lapeyrousiana, etc.) de los 
Pirineos orientales, el Saxifragion mediae del noreste de España, el Saxifragion 
lingulatae de los Alpes marítimos (véase Rroux y QuÉzEL, 1949) y el Micro
merion croaticae de los Alpes dináricos (HoRVAT, 1931). Con la excepción de 
las comunidades de pastizales de la Serra de Estrela, estas comunidades son 
rupícolas o de pedregales y tienen carácter relictual de la era terciaria. 

Una comparación de las alianzas europeas de la alta montaña hasta los Bal
canes aboga por su desarrollo fitosociológico paralelo. En las diferentes monta-
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ñas se reúnen especies idénticas o próximas en alianzas vicarias. Parejas de 
alianzas de este tipo son: 

En los Pirineos 

Senecion leucophylli 
Ibaridion spathulatae 
Festucion scopariae 
Festucion supinae 

En los Alpes 

Allosorion 
Thlaspion rotundifolii 
Seslerion coeruleae 
Caricion curvulae 

Este paralelismo puede seguirse en el Tatra, los Cárpatos, hasta las monta
ñas de los Balcanes (HoRVAT). La afinidad florística de las alianzas vicarias 
responde a una ecología semejante. 

FIG. 433. Trifidi-Curvuletum (Caricion curvulae) en el Howerla, Cárpatos orientales, a 
unos 2000 m. (Foto FIRBAS, Excurs. S.l.G.M.A.) 

Las alianzas septentrionales tienen un comportamiento distinto, a pesar de 
que en parte tengan también una semejanza florística no pequeña con las alian
zas de las montañas más meridionales, tal como se desprende de la comparación 
de cuatro alianzas climácicas homólogas de cuatro altas montañas sur, medio 
y norteuropeas ID\JY distintas. 

TABLA 87. Alianzas del orden Caricetalia curvulae 

Alpes y Cárpatos Pirineos Rilo Dagh (Balcanes) Montañas del centro 
de Noruega 

Caricion curvulae Festucion supinae Seslerion comosae funcion trifidi 
(Figs. 433, 434) (Fig. 435) 
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Fw. 434. Caricetum curvulae en los Alpes Grisones, 2700 m . (Foto AUER y BR.-BL.) 

Fw. 435. Festucion supinae, Pirineos orientales, 2350 m . (Foto TCHou y BR.-BL.) 



A estas alianzas les corresponde un grupo de especies sociológicamente im
portantes propias de los pastizales acidófilos, los cuales reaccionan de modo se
mejante frente a las condiciones externas: 

Alpes Pirineos Rilo Dagh Fenoscandia 
(Ba!canes) 

Festuca supina ... ... ... ... .. . ... ... (+) + + +(?) 
Carex curvula ... ... .. . .. . ... ... .. . + + + -
f uncus trifidus .. . ... ... ... .. . .. . . .. + + + + 
Luzula spicata ... ... ... ... ... . .. . .. + + + + 
Euphrasia minima ... ... . .. .. . .. . .. . + + + + 
Antennaria dioeca ... .. . ... .. . .. . ... + + + + 
Gnaphalium supinum .. . ... ... . .. ... + + + + 
Nardus stricta ... .. . ... ... ... ... .. . + (+) (+) + 
Agrostis rupestris ... ... ... ... ... ... + + + -
M inuartia recurva . . . ... ... ... . .. . .. + + + -
Pulsatilla vernalis ... ... ... ... ... ... + + - + 
Veronica bellidioides ... ... ... . .. .. . + + + -

A esta enumeración habría que añadir aún una serie de musgos y líquenes. 
Las cuatro alianzas del orden Caricetalia curvulae constituyen las c_omuni

dades climácicas de suelos silicatados ácidos por encima del límite del bosque . 
Cada una de las cuatro alianzas posee sus especies características específicas, 

entre las que se encuentran algunas vicarias que se sustituyen, como Festuca 
halleri (Alpes) , F. supina (Pirineos), F. riloensis (Balcanes), f asione humilis (Pi
rineos), f. bulgarica (Balcanes), etc. 

El orden basófilo de los Seslerietalia coeruleae se divide también en las altas 
montañas europeas en varias alianzas con especies características propias de cada 
una de ellas. 

Al Festucion scopariae de los Pirineos le corresponde el Seslerion coerulae 
del Jura y de los Alpes, el Festucion pungentis de ·Croacia, el Seslerion tenui
foliae en el Durmitor (HoRVAT) y el Seslerion bielzii en los Cárpatos (PAw
LOWSKI). 

TABLA 88 . Especies características de las cuatro alianzas climácicas 

Caricion curvulae 
(Alpes, Cárpatos) 
F estuca halleri 
Pedicularis tuberosa 
Hieracium glaciale 
Sesleria disticha 

Anclrosace obtusifolia 
Primula glutinosa 
Gentiana punctata 
Senecio carniolicus 

Festucion supinae 
(Pirineos) 
Festuca supina 
P. pyrenaica 
H. pumilum 

fasione humilis 
Silene ciliata 
Armería mülleri 
Erigeron aragonensis 

Seslerion comosae 
(Rilo Dagh, Balcanes) 
Festuca riloensis 
P. orthantha 
H . rhoclopaeum 
Sesleria carnosa 
y S. orbelica 
f. bulgarica 
Dianthus microlepis 

Juncion trifidi 
(Fenoscandia) 
Drába nivalis 
Saxifraga groenlanclica 

etc. 

Area de los órdenes. Los órdenes se extienden por lo general a lo largo de 
una región muy amplia. Las comunidades acuáticas y halófilas de los Potame
talia, Zosteretalia y Salicornietalia se extienden sobre varios continentes. 
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Los bosques de coníferas de los VacciniocPiceetalia dominan como comuni
dades climácicas en las montañas de la Europa media y septentrional, y se han 
mantenido también fuera del círculo de comunidades eurosibírico-boreoameri
cano como reliquias aisladas en algunas montañas sureuropeas. 

De un modo semejante se comportan en el Nuevo Mundo los bosques de 
Populus y Picea, que aparecen en la región de la tundra boscosa del norte del 
Canadá como reliquias de tiempos cálidos (RITCHIE, 1962, pág. 25). 

Algo menos extensos que los órdenes forestales son las comunidades de pas
tizales, como los Brometalia y los Festucetalia vallesiacae. 

El área principal del orden Brometalia está en la Europa media y occidental; 
se detiene en el límite de la región mediterránea propiamente dicha. 

Por el contrario, el orden Festucetalia vallesiacae tiene su distribución prin
cipalmente en la Europa oriental y sudoriental. Desde los territorios xéricos 
orientales llega por el oeste hasta la región del Rhin y del Main, así como hasta 
los valles interiores de los Alpes . Sus avanzadillas medioeuropeas, incluso las es
tudiadas microclimáticamente con detalle por KRAUSCH (1961), presentes en la 
región del Oder debido al relieve, se consideran reliquias del postglacial inicial. 
El límite septentrional del orden transcurre por óland, Gotland, Letonia y Es
tonia hacia la Siberia occidental media. 

Aún no está claro actualmente el curso de su límite oriental. Con toda se
guridad hay exclaves que penetran tódavía bastante hacia el Norte y el Este 
en hábitats de condiciones edáficas y de clima local apropiados en Rusia y en 
la Siberia occidental. Por otra parte, en la silvostepa con robles en la Rusia me
dia, en las laderas calcáreas escarpadas en torno a Kursk, Oskal y Jelez, se 
mantienen algunas infiltraciones de un especial orden sudorienta!, al que per
tenecen . A vena desertorum, Stipa lessingiana, St. sareptana, Agropyron crista
tum, Schievereckia podolica, Salvia nutans, S. ruthenica, Galatella spec, Crepis 
rigida y los arbustos esteparios Ephedra, Amygdalus nana y Spiraea crenata. 
A este orden oriental le faltan las especies submediterráneas y del interior de 
los Alpes de los Festucetalia vallesiacae 1• 

La mayoría de los órdenes tienen un desarrollo óptimo en un círculo de co
munidades determinado. Son mediterráneos los órdenes de los Asplenietalia 
glandulosi, Crithmo-Staticetalia, H oloschoenetalia, Rosmarinetalia, Cisto-Lavan
duletalia, y en la región litoral adriática oriental también los Scorzonero-Chryso
pogonetalia y Cisto-Ericetalia (HoRVATié, 1958). 

Propios del territorio atlántico son las turberas altas de los Sphagno-Erice
talia y las landas de los Calluno-Ulicetalia del oeste y suroeste de Europa. 

Los órdenes Trifolio-Hordeetalia, Seslerietalia tenuifoliae, Astragalo-Acantho
limetalia y Chamaepeucetalia alpini se limitan a los Balcanes (HORVAT, 1962). 

La zona ocupada por los Fagetalia y los Quercetalia robori-petraeae coincide 
con la de los bosques planifolios verdes en verano de la Europa templada, aun
que se han mantenido avanzadillas relictuales en las montañas mediterráneas. 
Hacia el Este, su área alcanza la región esteparia rusa y avanza en una pequeña 
banda hasta los Urales. 

Hacia el Oeste, los Fagetalia llegan hasta el noroeste de España, y hacia el 
Sur, hasta las montañas de Sicilia; los Quercetalia robori-petraeae alcanzan su 
límite suroccidental en el Portugal medio. 

1 No parece aconsejable reunir los pastizales esteparios continentales en un solo orden, 
tal como propone KRAuscH (1962); los septentrionales deben incluirse en los Festucetalia 
vallesiacae, y los del sureste deben considerarse como un orden propio (Aveno-Stipetalia). 
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Area de las clases. La mayoría de las clases de comunidades están limita
das a círculos de comunidad concretos, aunque particularmente las comunidades 
acuáticas, halófilas, palustres y ruderales (Potametea, Salicornietea, Phragmite· 
tea, Chenopodietea) sobrepasan muy significativamente tales límites. 

Fw. 436. Cultivo de cereales en regadío (Secalinetea con malas hierbas mediterráneas) 
en el oasis de Figuig en el Sáhara. (Foto E. HEss , Excurs. BR.-BL.) 

No es poco sorprendente que plantas acuáticas medio y sureuropeas de los 
Potametea, como: 

Ceratophyllum demersum L. Potamogeton trichoides Cham. et Schlecht 
Potamogcton pectinatus L. Potamogeton panormitanus Biv. 
Najas marina L. Potamogetum crispus L. 
Potamogeton perfoliatus L. Vallisneria spiralis L. 

Spirodela polyrhiza (L.) Schleiden 

se citen tamién en la misma clase del lago Eduardo (Congo) (LEBRUN, 1947). 
Las clases de los Chenopodietea y Secalinetea han alcanzado gracias al hom· 

bre una gran extensión. Siguiendo los cultivos han penetrado en los palmares del 
Sáhara septentrional, a partir del círculo mediterráneo de comunidades, después 
de que el regadío haya proporcionado las condiciones previas para ello. En el 
círculo sáharo-síndico de comunidades se encuentran comunidades de malas 
hierbas, cuyo lugar habitual está 1000 kilómetros más al Norte, en el sur de 
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Francia o en Italia. En los oasis tunecinos de Tozeur y Nefta se mantienen, en
tre otros: 

Cynodon dactylon (L.) Pers . Convolvulus arvensis L. 
Stellaria media (L.) Vil!. Solanum nigrum L. em. Miller 
Euphorbia peplus L. Plantago majar L. 
Scandix pecten-veneris L. Galium aparine L. 

Sonchus oleraceus L. em. Gouan 

así como algunas otras especies comunes en la Europa meridional y media. 
Los Chenopodietea han extendido sus brazos hasta el ecuador. Lours y 

LEBRUN (L. 194 7) describen una asociación perteneciente a esta clase en el 
Congo Belga, a 2200 m de altitud sobre el nivel del mar, la cual invade los 
alrededores de las éhozas de los aborígenes. Como especies más importantes de 
esta comunidad citamos, por orden de abundancia: 

Solanum nigrum L. em. Miller 
Stellaria media (L.) Vill. 
Galium aparine L. 
Solanum tuberosum L. 
Galinsoga parviflora Cav. 

Sperguia arvensis L. 
Poa annua L. s. l. 
Capsella bursa-pastoris (L.) Med. 
Datura stramonium L. 
Sonchus oleraceus L. em. Gouan 

El origen y el modo de introducción de estas comunidades de malas hierbas 
parece deberse al cultivo de la patata. 

ÜBERDORFER ( 1960) describe en la región de cultivos del sur de Chile una 
serie de comunidades de malas hierbas de los cereales y de los huertos florís
ticamente muy semejantes a las europeas. ¡Su Sisymbrio-Hordeetum está com
puesto en un 95 % por especies características y acompañantes del Hordeetum 
leporini del sur de Francia! 

ÜBERDORFER ( 1954) da también una buena visión general de las clases de 
los Secalinetea y los Chenopodietea en la península de los Balcanes. 

ZoHARY y ÜRSHAN (1954) han publicado una representación cartográfica de 
las clases de comunidades de la estepa desértica al sur del Mar Muerto (Negev 
central y meridional); ZoHARY (1962) la ha completado con un mapa a pequeña 
escala de los dominios climácicos de Palestina. 

Territorios naturales de vegetación 

Aparte de la ordenación jerárquica fitosociológica , y sin estar influida por 
ella , se encuentra la división del manto vegetal de la Tierra en territorios de 
vegetación, usual desde antiguo. Se basa generalmente en la sistemática de tá
xones o en aspectos fisionómico-ecológicos, así, p. ej., las divisiones de DRu
DE (1884) en reinos florísticos , de ScHIMPER (1898) en tipos de formaciones 
y de BROCKMANN-JEROSCH y RüBEL (1912) en clases de formaciones. 

Nuestra división en cuatro niveles de los territorios de vegetación está ba
sada en la consideración de los hechos de distribución geográfica de los táxones 
y de las comunidades. 

División florística y fitosociológica (BR.-BL., 1913): 

Distrito: Posee comunidades particulares de rango inferior (variantes, facies) , 
no hay especies endémicas en asociaciones propias. 
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Sector: Posee especies endémicas y comunidades vegetales territoriales nor
malmente poco especializadas, pero ninguna comunidad climácica. 

Provincia (Dominio). Caracterizada por lo menos por una comunidad cli
mácica típica y por la presencia de endemismos paleógenas. 

Región. La región incluye varias comunidades climácicas y endemismos pa
leógenas de elevado rango sistemático (familias, géneros). 

Nuestro mapa (Fig. 437) da una visión general de los territorios de vegeta
ción europeos y limítrofes hasta el nivel de provincias y sectores, con exclusión 
de las altas montañas. A la región (círculo de vegetación) en el sentido de BRAUN
BLANQUET (1923, 1951), le corresponde el círculo de comunidades de ScHMITHÜ
SEN (1961). 

:Fw. 437. Territorios de vegetación y florísticos de Europa (provincia eurosibírica de la 
región eurosibírico-boreoamericana; según BR.-BL., 1923). 

ScHMITHÜSEN (1959, 1961) da una clasificación fitosociológicamente bien 
fundamentada realizada desde el punto de vista geográfico y que es muy seme
jante a la nuestra. Basándose en las unidades de vegetación reunidas en comple
jos de comunidades, comprende las siguientes categorías: 

1. Se denomina distrito de vegetación (Wuchsdistrikt) la menor unidad es
pacial de vegetación caracterizada por una red sociodinámica propia. 

2. Los sectores de vegetación (Vegetationsbezirk) se diferencian por asocia
dones propias. Como ejemplos podemos citar el Querco-Betuletum característico 
del sector del mar del Norte. Los sectores de vegetación son equiparables a los 
-complejos citados en la página 700, cada uno de los cuales incluye una serie de 
;asociaciones propias de la región. 
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3. Por encima del sector, correspondiendo al dominio, se halla la provin
cia de vegetación, que incluye alianzas y órdenes propios. Ejemplo: provincia 
atlántica de la Europa occidental y provincia alpina de las altas montañas me
dioeuropeas . 

4. Características de los círculos de vegetación o de comunidades y de la 
región son los órdenes y las clases de comunidades propios. 

Los sectores montañosos elevados, cuyo inventario de comunidades tiene muy 
poco en común con el del círculo de vegetación que los rodea, pueden conside
rarse frecuentemente como exclaves de otro círculo de vegetación. Así, por 
ejemplo, los sectores alpinos medioeuropeos con los Carícetea curvulae y comu
nidades de V accínio-Piceetea que son típicas del círculo de vegetación boreal. 

En la delimitación de los círculos de comunidades intervienen factores de la 
historia de la flora. Las grandes regiones naturales florísticas y de vegetación 
de la Tierra, con su rica dotación de especies y comunidades específicas de todos 
los niveles, tienen también un pasado histórico semejante. 

5. Reino de vegetación. SCHMITHÜSEN denomina reino de vegetación la úl
tima unidad corológica de vegetación de categoría superior. 
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FIG. 438. Curvas hidrotérmicas de tres locali
dades de Palestina: Jerusalén (círculo de comu
nidades eumediterráneo), Beersheba (círculo de 
comunidades irano-cáspico), Jericó (círculo de 
comunidades saharo-síndico). Precipitación en 
milímetros, temperatura en ºC (ZOHARY, 1947). 

«Los reinos de vegetación coinciden espacialmente con los reinos florísticos 
y se caracterizan por clases propias.» Pueden incluir territorios, cuya proporción 
de especies comunes es pequeña, pero en los que la coincidencia de géneros y 
familias es considerable, lo que indica cierta concordancia ecológica y socio
lógica. 

Según ScHMITHÜSEN (in litt.), el grado de semejanza podría expresarse por las 
especies idénticas - géneros idénticos - familias idénticas. 

Cada región (igual que cada círculo de comunidades) tiene su pasado histó
rico y florístico característico y su particularidad climática, que como mejor se 
caracterizan es a través de las condiciones higrotérmicas. En este sentido son muy 
ilustrativas las representaciones de curvas higrotérmicas de Palestina (Figs. 438 
y 439). 

Todavía estamos insufientemente informados acerca de los reinos de vegeta
ción, en cambio la delimitación de los círculos de comunidades en el Viejo Mun
do está actualmente trazada con bastante precisión. 
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Círculos de comunidades de Europa. A pesar de lás destrucciones y deci
sivas modificaciones provocadas desde milenios por la explotación humana, pue
den delimitarse claramente cuatro grandes círculos de comunidades en el tapiz 
vegetal de Europa: 

El círculo de comunidades o de vegetación eurosibírico-boreoamericano, el 
hiperbóreo-alpino, el mediterráneo y el aralo-cáspico (o irano-turánico) (Fig. 437). 

Se conoce a grandes rasgos el curso del límite entre los círculos mediterráneo 
y eurosibírico-boreoamericano, y entre éste y el hiperbóreo alpino. Cada uno de 
estos círculos comprende numerosas unidades superiores de vegetación, órdenes 
y clases, que les son propias. Como clases características hay que considerar: 

Para el círculo de comunidades eurosibírico-boreoamericano, en lo que con-
cierne a Europa: 

Corynephoretea (comunidades de Corynephorus de los arenales). 
Festuco-Brometea (comunidades de pastizales xéricos eurosiberianos). 
Oxycocco-Sphagnetea (comunidades de turbera alta). 
Calluno-Ulicetea (landas de ericáceas y Ulex). 
Quercetea robori-petraeae (bosques caducifolios acidófilos) . 
Vaccinio-Piceetea (comunidades de coníferas y Vaccinium). 

Para el círculo de comunidades mediterráneo: 

Crithmo-Staticetea (comunidades rupícolas litorales). 
Therobrachypodietea (pastizales calcícolas de anuales). 
Ononido-Rosmarinetea (landas de romero). 
Cisto-Lavanduletea (jarales). 
Quercetea ílicis (encinares y comunidades afines). 

Para el círculo hiperbóreo-alpino: 

Salicetea herbaceae (comunidades de ventisqueros). 
Elyno-Seslerietea (pastizales secos alpinos basófilos). 
Caricetea curvulae (pastizales secos alpinos acidófilos). 

Círculo aralo-cáspico (irano-t_uránico) de comunidades. El círculo aralo-cás
pico está delimitado con menor precisión. Como clase aralo-cáspica específica 
pueden considerarse las comunidades halófilas esteparias de los Halostachyetea 
que sustituyen sobre los suelos solonchak del sureste de Rusia y del interior de 
Asia a la clase principalmente mediterránea de los Salicornietea. 

Otras unidades superiores de este círculo son las estepas efímeras de arte
misias (PoPow) y los singulares matorrales de Haloxylon, pobres o carentes de 
hojas, de la estepa desértica del Uzbekistán y del Turkmenistán. En los Takyres 
de suelo arcilloso difícilmente permeable dominan las especies de Anabasis, es
pecialmente A. salsa. 

El mapa general de BERG (1958) nos proporciona un cuadro aproximado de 
la situación territorial de esta vegetación de estepas desérticas al sur del mar 
de Aral. 

Los mapas de MusAYEV (1963) referentes a la distribución de plantas carac
terísticas de estepas nos dan información de la extensión hacia el norte de la 
vegetación esteparia. 

Hasta los 50 grados de latitud penetran, entre otras: Artemisia terrae-albae, 
A. arenaria, Salsola rigida, S. arbuscula, S. paulsenia, Arthrophytum longibrac
teatum y Eremospartum aphyllum. 
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Un segurido grupo alcanza los 52 ó 53 grados, la latitud de Orenburg, Kus
tanay y Biysk: Artemisia gracilescens, A . pauciflora, A. schrenkiana, Salsola la
ricina, Atriplex cana, Nanophyton erinaceum, Atraphaxis spinosa, Calligonum 
aphyllum y Limonium suffruticosum. 

Hasta los 55 grados de latitud Norte, en el curso alto del Yenissei, llegan 
las avanzadillas; entre otras, Camphorosma monspeliaca, Eurotia ceratoides, Ko
chia prostrata y Ephedra distachya, especies que hacia el sureste penetran en 
el círculo mediterráneo de comunidades, hasta la península Ibérica. El círculo 
de comunidades parece extenderse hasta las estribaciones del Pamir. Hacia el 
Oeste atraviesa el Irán y parte de Siria y Palestina, para entrar en contacto con 
el círculo mediterráneo de vegetación al sur del mar Negro. Las últimas avanza
dillas, consideradas como relictuales, del círculo aralo-cáspico de comunidades 
(Corispermum spec., Camphorosma spec., Eurotia ceratoides, Halocnemis cras
sifolia, Astragalus ponticus, A. falcatus, Artemisia spec., etc.), se extienden hasta 
Rumania y Hungría en el círculo eurosibírico-boreoamericano de comunidades. 

Círculos africanos de comunidades. Hacia el Sur, los círculos mediterrá
neo y aralo-cáspico limitan con el círculo sáharo-síndico de comunidades: re
giones esteparias xéricas y cálidas y regiones desérticas que atraviesan toda 
Africa septentrional, desde la costa atlántica de Mauritania hasta Egipto, y al 
otro lado del mar Rojo, continúan hasta el Afganistán meridional y los desier
tos de Sind y Pendschab. 

En Palestina confluyen los círculos sáharo-síndico, aralo-cáspico y mediterrá
neo. Desde el punto de vista climático estos círculos se diferencian ya por sus 
curvas higrotérmicas (Fig. 439). 

La higrotermia de los círculos mediterráneo, irano-turánico y sáharo-síndico 
está representada por tres pares de curvas. 

Al sur del círculo sáharo-síndico discurre atravesando toda Africa, incluido 
entre el Sáhara y la selva virgen tropical, la región de estepas y sabanas del 
círculo sudano-decánico de comunidades. Tiene una prolongación al otro lado 
del mar Rojo hasta el Decán. Acerca de la caracterización macroclimática de los 
círculos anteriores se encuentran datos en los trabajos de EIG (1931), LE
BRUN (1947), QuÉZEL (1958), BüUDET (1961), WALTER (1962) y HALWA
GY (1961, 1962). 

TROCHAIN (1940) y BouDET (l. c.) tratan el clima y la vegetación de la parte 
occidental africana del círculo sudano-decánico de comunidades. 

En el último decenio han aparecido algunos trabajos acerca de la vegetación 
del Africa occidental tropical, el círculo guineano de comunidades. ScHNELL 
(1952) da un resumen, distingue una serie de clases, órdenes y alianzas, y des
cribe numerosas asociaciones. 

La mitad meridional de Africa está ocupada, según LEBRUN (1947) por el 
círculo sudano-zambésico de comunidades, por el círculo malgache y por el 
círculo del Cabo, totalmente distinto, particular y muy bien delimitado (véase 
figura 440). 

Poco se puede decir de los círculos de comunidades de Australia, Asia, Sud
américa y Norteamérica, fuera de la región eurósibírica-boreoamericana, que 
incluye toda la parte norte del hemisferio septentrional. El conocimiento florís
tico de algunos países deja aún mucho que desear, y no existe ninguna revisión 
general de los elementos y territorios fitogeográficos en el sentido que dan a 
estos conceptos los investigadores europeos. La investigación fitosociológica no 
ha hecho más que empezar. 
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Donde está más adelantada es en los EE.UU. y en el Canadá, aunque sin 
que conduzca a una visión general o a una clasificación de los elementos fito
geográficos. 
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FIG. 439. Curvas higrotérmicas de las regiones mediterránea, irano-turánica y saharo
síndica de Palestina . (según ZoHARY, 1962). 

Se realizan preferentemente estudios ecológicos del hábitat, de suces10n y 
de dominancia fisionómica (véase WHITTAKER, 1962); las investigaciones florís
ticas y fitosociológicas están atrasadas. 

A VELOSO, KLEIN y COUTINHO (1961, 1962) les debemos unos trabajos pio
neros muy instructivos sobre la pluviisilva brasileña. Sus trabajos, orientados 
ecológica y sociológicamente , permiten una buena visión de la estructura florís-
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tico-sociológica de la pluviisilva climácica. Los trabajos de KLEIN y VELOSO 

muestran que el método europeo de caracterización de las comunidades, basado 
en las relaciones de fidelidad, puede emplearse también con éxito en la selva 
virgen tropical. 

Caracterización de los círculos de comunidades. Cada círculo de comunida
des cuenta con un espectro de formas vitales característico, como ya lo ha in
dicado RAUNKIAER. 

El círculo hiperbóreo-alpino de vegetación se caracteriza por el gran predo
minio de hemicriptófitos y caméfitos, mientras que los fanerófitos y terófitos son 
escasos. 

Círculo de com. capense 

FIG. 440. Círculos de comunidades (de vegetación) de Africa (según LEBRUN, 1947). 

El círculá mediterráneo de vegetación se caracteriza por un máximo de te
rófitos, muchos nanofanerófitos, geófitos bulbosos y fanerófitos siempre verdes. 
En el eurosibírico-boreoamericano predominan los hemicriptófitos y fanerófitos 
caducifolios, con una gran disminución de terófitos y geófitos bulbosos, etc. 

Para poner de relieve y delimitar los círculos de comunidades puede recurrir
se a las siguientes características: 

l. Presencia de comunidades vegetales de orden superior (órdenes, clases) 
propias o preferentes de la región, y su especialización desde el punto de vista 
florístico y ecológico, nivel de organización. Su relación respecto a las comuni
dades climácicas. 

2. Extensión de las irradiaciones de otras regiones. Predominancia, recesión 
o ausencia de determinadas comunidades o formaciones. 

3. Categoría jerárquica, número, grado de desarrollo, especialización ecoló
gica de las unidades sistemáticas superiores (táxones endémicos) propias o pre
ferentes de las comunidades de la región. 
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Como la sistemática fitosociológica se basa en unidades de área de distri
bución bien definida, las especies y las comunidades, el factor espacio alcanza 
una importancia sistemática esencial, y una clasificación de este tipo basada en 
las especies ha de conducir ineludiblemente a la unidad regional superior, his
tóricamente significativa, el círculo de comunidades. 

En el círculo de comunidades confluyen la clasificación fitosociológica y la 
fitogeográfica, basada en las áreas de los táxones; ambas tienen en común la 
misma base espacial. 

Con los círculos de comunidades coinciden también esencialmente las gran
des regiones biogeográficas de nuestro planeta, en cuya delimitación y caracteri
zación hay que utilizar también criterios fitosociológicos y de la sistemática 
de táxones. 

C) Espectro corológico 

Tanto para la caracterización de las comunidades como para la aclaración de 
ciertas cuestiones de la formación del área resulta interesante el espectro geo
gráfico de las comunidades. El conjunto de especies (sin las accidentales) se 
ordena según el punto de vista geográfico, y el resultado se expresa procentual-

FIG. 441. Espectro geográfico del Salicion herbaceae de los 
Pirineos orientales en % de especies (de BR.-BL., 1948). 

A Endemismos pirenaicos, 6% 
B Orófitos mediterráneos, 11 % 
C Orófitos alpino-pirenaicos, 6% 
D Orófitos medioeuropeos, 16% 
E Especies nórdicas, 61 % 

ó1°/o 'E . 

mente. Para más claridad remitimos al espectro geográfico del Salicion her
baceae de los Pirineos orientales (Fig. 441). Se trata de una alianza nórdico
alpina de los vestisqueros, que a pesar de la situación meridional de los Pirineos 
orientales cuenta con un 61 % de especies nórdicas, frente a sólo 17% de oró
fitos mediterráneos (incluidos los endemismos pirenaicos). Otros ejemplos se en
cuentran en el trabajo de BR.-BL. (1948) acerca de los Pirineos. El Salicion her
baceae de las montañas medioeuropeas representa, como el Loiseleurio-V acci
nion, el tipo boreoártico-alpino relictual (véase antes). Al tipo mediterráneo-ter
ciario relictual pertenece toda una serie de asociaciones eumediterráneas y medi
terráneo-montanas de las grietas de las rocas, que se han mantenido en ese lugar 
durante y después de la época glacial. Entre éstas se cuentan el Asplenietum 
glandulosi de los alrededores de Montpellier, el Diantheto-Lavateretum maritimae 
de la región de Narbona, el Saxifragetum lingulatae de los Alpes marítimos, 
pero también el Hypericion balearici y el Brassico-Helichrysion rupestris, alian
zas que O. DE BOLOS y MoLINIER (1958) han descrito como endémicas de las 
Baleares (véase pág. 7 04). 
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Los mapas de áreas de especies editados por MEUSEL y HULTÉN sirven para 
la preparación de los espectros de las áreas, ya que ahorran costosas investiga
ciones en los catálogos y tratados florísticos. 

D) Cartografía de la vegetación 

Donde mejor se refleja la distribución de la vegetación es en los mapas. 

Cartografía de las especies. MEUSEL (1943, 1959, 1960) reúne las especies 
de distribución semejante en tipos de área, que ordena a su vez en distintas zonas 
de áreas según su distribución zonal y altitudinal. 

De las relaciones entre la forma del área de las especies y los elementos de 
la flora resultan múltiples inferencias ecológicas e histórico-florísticas. Reciente
mente, MEUSEL y col. (1960) han empezado a introducir el comportamiento fito-

A Bosque de Pinus pinea 
B Salicornietal ia 
C Phragmitetalia 
D Arrhenatherion 
E Quercetum cocciferae 
F Quercetum ilicis 
G Popu/etum albae 

Fw. 442. Símbolos cartográficos de comunidades vegetales (según CAss1N1, 1780). 

sociológico de las plantas principales de la Alemania media en la investigación 
corológica; enriquecen así tanto los mapas de especies como los de la vege
tación. 

Límites de especies como indicadores climáticos. Du RIETZ (1952) ha mos
trado que en las regiones florísticamente bien investigadas los límites de especies 
silvestres particulares pueden tener importante empleo como indicadores climá
ticos. En Suecia, el límite meridional de Mulgedium alpinum coincide con la 
existencia de ciento noventa días de helada y una innivación de ciento cuarenta 
(o bien ciento veinte) días. 

Naturalmente, una vez conocidas y situadas en mapas las comunidades ve
getales pueden utilizarse mucho mejor que las especies solas como indicadores 
climáticos . 

Cartografía de las formaciones. La representación cartográfica de las gran
des unidades fisionómicas de vegetación se ha establecido desde hace tiempo. 

Como primeros precursores de los mapas de formaciones utilizables en fito
sociología pueden considerarse los mapas de las diócesis del sur de Francia y 
los mapas de CASSINI, 1: 86 000 (aprox. 1780), que representan los cultivos, 
los bosques y los matorrales. 
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Estos mapas no son sólo históricamente valiosos, sino que son también ba
ses importantes para la comparación de la vegetación a lo largo de mucho 
tiempo. 

Mapa de Cassini. Esto afecta especialmente al mapa de CASSINI, que du
rante casi un siglo debe haber permanecido insuperado. En la región del curso 
bajo del Ródano se distinguieron ya en 1780 no menos de ocho tipos distintos 
de vegetación y se indicaron en el mapa mediante símbolos especiales. 

Los cinco tipos de bosque, correspondientes en parte a asociaciones actua
les son: 

encinar (Quercetum ilicis galloprovinciale), robledal (Quercetum ilicis pu
bescentosum), alameda (Populetum albae) , pinar, matorrales de coscoja y de 
romero. 

Se distinguen también carrizales (Scirpo-Phragmitetum) y poblaciones de 
salsoláceas. Se indican también en el mapa los viñedos. 

Un avance notable respecto a este mapa francés, muy adelantado en su tiem
po, suponen, según HuECK (1952), solamente los mapas de vegetación aparecidos 
a finales del siglo pasado, como los realizados por DRUDE para la Alemania me
dia, y BRACKEBUSCH para el noroeste de Argentina. 

Con el inicio del siglo xx comienza la verdadera representación fisionómica 
de la vegetación en mapas, que tuvo rápidamente una gran difusión, de modo 
que actualmente hay grandes regiones de la Tierra representadas en estos ma
pas, aunque de un modo muy desigual. 

Mapas a pequeña escala de países. Se dispone de mapas completos de paí
ses, entre otros, de Suiza (1:200 000) por E. ScHMID, de Rumania (1:500 000) por 
DüNITA, LEANDRU, PusCARU y SoROCEANU, y de la Unión Soviética (1: 4 000 000) 
por LA WRENKO y SocHAV A. 

Estos mapas ponen de relieve a grandes trazos la distribución de la vegeta
ción y de las grandes zonaciones. 

El mapa a pequeña escala del sureste de Europa realizado por HoRVAT (1962), 
tiene una base fitosociológica. Las unidades biogeográficas regionales se caracte
rizan aquí por unidades fitosociológicas (alianzas climácicas). 

Naturalmente, la fidelidad de los mapas no depende tan sólo del cartógrafo 
y su capacidad, sino también del nivel de conocimiento del terreno y de las po
sibilidades de realización de los mapas. Por ello, en los mapas a pequeña escala 
de Venezuela se distingue entre límites de vegetación exactos, menos exactos e 
inexactos (HUECK, citado en KücHLER, 1960). 

Los mapas a pequeña escala permiten tener una idea a grandes rasgos de la 
distribución de la vegetación en la región representada, pero su valor fitosocio
lógico práctico es limitado, ya que a escalas superiores a 1: 50 000 sólo pueden 
representarse unidades superiores de vegetación, alianzas, órdenes y clases siem
pre que ocupen grandes áreas, o bien comunidades climácicas y unidades fisio
nómicas superiores. La mayoría de las comunidades sustituyentes quedan exclui
das por ser demasiado pequeñas, a no ser que algunas de ellas se representen 
por puntos, cifras o letras. Las comunidades climácicas son las más apropiadas 
para la representación a pequeña escala. 

En las regiones insuficientemente conocidas desde el punto de vista florísti
co, o difíciles de estudiar, sólo puede considerarse normalmente la represen-
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tación de las unidades fisionómicas, bosques, matorrales, prados, pantanos, etc.; 
según los casos pueden añadirse otros detalles. 

En cuanto a la coloración, lo mejor es seguir los consejos de GAUSSEN (1957, 
1961). 

Mapas fitosociológicos. Los mapas fitosociológicos de la vegetación son re
lativamente recientes. 

El primer mapa de tipos de vegetación concebido florísticamente se remonta 
a C. ScHROTER, quien en su mapa del valle de St. Antonien, aparecido en 1894, 
distinguía no menos de 4 7 comunidades y las indicaba con cifras en el mapa to
pográfico a 1: 50 000. 

Inspirados por FLAHAULT aparecieron diez años más tarde los pequeños ma
pas de vegetación de los alrededores de Montpellier, de BLANC y HARDY, así 
como el mapa de HARDY de la vegetación de Escocia . 

. Pero los primeros mapas de vegetación en los que se indican claramente de
limitadas las comunidades vegetales del nivel de alianza o de asociación son los 
del valle del curso alto del Rhin de HAGER (1916), el mapa de Lauterbrunnen 
de LÜDI (1921) y el mapa de SzAFER, PAWLOWSKI y KULCZYNSKI (1923). 

Desde entonces han aumentado rápidamente los mapas fitosociológicos. 
En Francia apareció en 1926 el primer mapa en colores de las comunidades 

vegetales del macizo de Monts-Dores ( 1 : 80 000) de A. LuouET. Siguió RENÉ 
MüLINIER en 1936 con un mapa de la montaña de la Sainte Baume, y posterior
mente una serie de mapas a mayor escala. MoLINIER sigue estando en la primera 
línea de los cartógrafos de la vegetación, colaboradores del «Service de la Carte 
des Groupements végétaux de la France», creado en 1947 por L. EMBERGER y 
J. BRAUN-BLANOUET bajo los auspicios del C.N.R.S., y que ha publicado nume
rosos mapas. 

ÜBERDORFER, y sobre todo R. TüxEN, director de la Oficina Federal para la 
Cartografía de la vegetación en Stolzenau, se ocupan en Alemania de la carto
grafía fitosJciológica. 

Stolzenrn había terminado en 1954 no menos de 216 mapas, y en 1963 la 
cifra aumentó a 850, de los que 15 (96 hojas) han sido publicados. 

Bélgica posee en el Centre de Cartographie Phytosociologique, creado en 1947 
por J. Loms, J. LEBRUN y A. NOIRFALISE, una institución a la que debemos una 
serie de magníficos mapas a 1: 20 000 (véase LEBRUN, 1954). 

El Centro Soviético de Cartografía, construyendo a partir de los trabajos de 
ALECHIN y GROSSHEIM (mapa del Cáucaso), entre otros, se ocupa en primer lu
gar de la cartografía a pequeña escala de su enorme territorio, hecho también 
válido para los Estados Unidos y el Canadá. 

A. W. KücHLER ha presentado al Congreso Internacional de Botánica de 
Montreal algunos mapas en colores de la vegetación ( 1: 25 000) del Mount De
sert Island (Maine). Se basan en fotografías aéreas que se han completado y 
corregido con inventarios precisos de la vegetación en el campo. 

Para una cartografía fitosociológica significativa es imprescindible el conoci
miento florístico de las comunidades vegetales de la región. 

En este aspecto se estuvo también de acuerdo en el Simposio de Cartogra
fía Fitosociológica y Edafológica de Stolzenau (1959) . 

Mapas fitosociológicos y edafológicos. El trabajo conjunto de Fitosociología 
y Edafología, realizado desde hace tiempo por GRACANIN en Croacia, y BRAUN
BLANOUET, PALLMANN y BACH en el Parque Nacional Suizo, se ha visto reflejado 
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también en la cartografía. En diversos países la cartografía fitosociológica va pa
ralela con la edafológica (véase SouGNEZ, 1954, y WESTHOFF, 1954). 

Los mapas coinciden tanto mejor cuanto más se basa la cartografía edáfica 
para la diferenciación de sus tipos, en caracteres que están de acuerdo con la 
vegetación y su desarollo: No debe esperarse una concordancia total de los ma
pas, a no ser que el cartógrafo del suelo se limite en el estudio del perfil a las 
unidades inferiores de vegetación (subasociaciones, variantes). 

Tampoco debe esperarse una concordancia absoluta entre mapas edáficos y 
de la vegetación, aunque los mapas en colores del suelo y la vegetación, como 
los realizados por FocAN y MuLLENDERS (1955) en el Congo Belga, posibilitan 
la elaboración de un nuevo mapa en colores que represente la forma potencial 
más productiva de utilización del suelo. 

Mapas de comunidades submarinas. La cartografía submarina se ocupa de 
comunidades vegetales relativamente sencillas florísticamente, pero que incluyen 
una rica vida animal, por ello lo mejor es cartografiarlas desde un principio como 
biocenosis. RoGER MoLINIER y S. P1cARD (1933) han investigado y cartografia
do las biocenosis en el Mediterráneo con la utilización de los métodos aportados 
por la Fitosociología; dispusieron para ello de los medios del Instituto Oceano
gráfico de Marsella. Las coloraciones, correspondientes a las utilizadas habitual
mente en Francia, indican la disminución de la luminosidad y abarcan desde el 
rojo en la superficie hasta el violeta en profundidad. 

Cartografía de la vegetación potencial (mapas de clímax). Normalmente los 
mapas de clímax representan la vegetación potencial natural (véase pág. 615), 
tal como se instauraría si no hubiese intervención humana. En su elaboración 
tiene la fantasía un amplio campo; 'aunque sólo sea por eso, es aconsejable ele
gir una escala pequeña para esta cartografía. De la larga lista de este tipo de 
mapas (véase TÜXEN, 1956), resulta que la mayoría de los mapas de clímax se 
han realizado a escala de 1 : 200 000 o superior. En la cartografía de los bosques 
de un país de antigua cultura ya no es de interés principal el estado artificial 
actual, provocado por la silvicultura, ni tampoco la clímax, sino el problema 
de cómo sería el bosque sin la intervención humana, ya que de ello el silvicultor 
puede sacar cuáles son las posibilidades. No obstante, de todos los tipos de car
tografía de la vegetación el más difícil es el de la vegetación natural potencial 
actual, porque es la que requiere mayores conocimientos fitosociolOgicos y eda
fológicos, así como experiencia cartográfica. La vegetación natural potencial 
actual puede ser cartografiada por ello únicamente por fitosociólogos expertos 
(TÜXEN, 1956). 

Cartografía paleobotánica. BUDDE (1950) ha intentado la cartografía de la 
vegetación prehistórica de W estfalia. Un ejemplo modélico de la representación 
histórica de la vegetación lo constituyen los mapas de SCHWICKERATH (1: 25 000, 
1954), que se basan en estudios fitosociolgicos, de archivo y de análisis polínico 
realizado durante muchos años. ScHWICKERATH cartografió una extensa región de 
los alrededores de Aquisgrán en tres épocas muy distanciadas temporalmente, en 
el período del haya (Atlanticum), alrededor de 1800, y en el presente, y comparó 
los mapas entre sí. 

Recomendaciones para la cartografía. La cartografía fitogeográfica y fitoso
sociológica se ha tratado profundamente en los simposios de Stolzenau (1959) y 
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Toulouse (1960). R. MoLINIER (1961) da un resumen digno de consideración, 
que se basa principalmente en investigaciones fitosociológicas propias en el sur
este de Francia. Ha levantado 65 hojas a 1: 20 000 (de las que se han publica
do tres) y 82 están en preparación. 

Sus ideas se han tenido en cuenta, en las siguientes recomendaciones, refe
rentes a la cartografía fitosociológica. 

Escala. La escala del mapa ha de estar de acuerdo con el fin perseguido y 
con la base topográfica de que se disponga. Para la representación de las asocia
ciones y sus subunidades resultan adecuadas--las escalas de 1: 50 000, o mejor 
aún, 1: 20 000, 1: 5000 ó 1: 2000. -

Las unidades superiores de vegetación (alianzas, órdenes, clases) pueden re
presentarse también en mapas de menor escala, pero las alianzas e incluso los 
órdenes ocupan superficies frecuentemente muy pequeñas, de modo que su re
presentación, caso de ser posible, tendría un aspecto muy desmenuzado. 

La claridad y precisión de los mapas depende de su escala y del cartógrafo. 

Elección de colores. La coloración depende de la región que vaya a carto
grafiarse y del número de unidades que se consideren. Para las comunidades xé
ricas resultan apropiados en general los tonos rojos o amarillos, y para las co
munidades acuáticas y palustres los tonos azules o violetas. 

A las comunidades semejantes deben corresponderles tonos semejantes. 
En principio, cada clase u orden debe tener un color básico característico. Las 

alianzas y asociaciones a ella pertenecientes se diferencian_ con tonalidades de 
distinta intensidad, de modo que las comunidades que ocupan sólo pequeñas su
perficies reciben preferentemente la tonalidad más oscura. Las asociaciones y 
sus stibunidades pueden diferenciarse también por símbolos negros discretos 
(puntos, rayas, cifras) o letras (Q. i. Quercetum ilicis). Por lo general son prefe
ribles los colores suaves que permiten apreciar el conjunto con claridad. 

Ya que el número de los colores básicos ha de ser limitado, no puede llevarse 
al papel cualquier tonalidad apetecible. Cada gran región de vegetación, cada 
círculo de comunidades requiere una escala especial de colores. 
· Para toda Europa hay que contar con cuatro o más escalas de colores, para 

los círculos de cumunidades mediterráneo, eurosibírico, aralo-cáspico (irano-tu
ránico) y para las altas montañas y las regiones hiperbóreas. 

La escala de colores del círculo mediterráneo de comunidades es: 

verde para las comunidades forestales y maquias (Quercion ilicis) , 
rojo para tomillares y matorrales bajos, 
amarillo a marrón pálido para los pastizales xéricos, 
azul y violeta para las comunidades acuáticas y palustres, 
marrón. oscuro para las comunidades halófilas, 
oliva y gris para las comunidades de cultivo, 
marrón negruzco, negro para las comunidades rupícolas y de pedregales. 

En la Europa media no hay tomillares o comunidades semejantes. Por tanto, 
el rojo queda libre para las comunidades de landas. Los prados húmedos y de 
siega, que no están o tienen una extensión muy pequeña en l¡;¡ región mediterrá
nea, juegan un papel muy importante en la Europa media; pueden indicarse por 
un amarillo pálido. Por lo demás, los colores básicos de la escala coinciden 
con los de los países mediterráneos . Además, en la práctica se ve que no se 
puede mantener una actitud demasiado esclava respecto a las normas. 
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La escala para las altas montañas requiere modificaciones esenciales en los 
colores, ya que aquí las comunidades de ventisqueros, de pedregales, de rocas, 
de megaforbios, de pastizales bajos y de arbustos enanos están intensamente 
representados, mientras que los grandes cárices y las comunidades acuáticas su
periores están muy disminuidas o faltan. 

Por lo general, el color se dibuja en toda la superficie. Precisamente para los 
países montañosos resulta apropiado otro método introducido por E. CAMPELL, 
según el cual el color se dispone en líneas que siguen a las curvas de nivel. 
De este modo se manifiestan muy bien las diferencias de vegetación debidas al 
relieve. 

En el caso de mezclas se utilizan bandas verticales anchas con los colores 
de las comunidades (asociaciones) mezclados. 

Etapas iniciales e intermedias. Las etapas iniciales de las asociaciones, tal 
como se presentan frecuentemente , sobre todo en los campos abandonados, se 
diferencian igualmente por bandas verticales, pero alternando el color de la aso
ciación con el blanco, con lo que se excluye cualquier confusión con las mezclas 
de comunidades en las que alternan distintos colores. 

La mejor manera de representar las etapas regresivas o de degradación de 
una asociación es mediante bandas horizontales (color de la asociación y blan
co). Estados de degradación de este tipo alcanzan gran expansión precisamente 
en antiguos países de cultura. 

Las transiciones paulatinas de una comunidad a otra, caso de que sean re
conocidas como tales y se vea el sentido de la modificación, deben representar
se como mezclas en los mapas, indicando con una flecha el sentido de desarrollo. 

Elección de signos. Las comunidades raras, interesantes, de extensión limi
tada, deben indicarse mediante puntos de color, cruces, círculos, etc. Serían de 
desear unos símbolos reconocidos comúnmente, por lo menos para los principa-
les géneros de árboles de un círculo de vegetación. . 

RüBEL hizo ya unas propuestas en este sentido en 1916. Los símbolos pro
puestos por GAUSSEN (2." ed. ; 1951) son los que tienen actualmente una mayor 
probabilidad de ser utilizados de modo general. DANSEREAU (1961) ha propuesto 
en el simposio de Cartografía de Toulouse unos símbolos muy amplios, que 
abarcan también los elementos estructurales, e incluso las condiciones del há
bitat de la comunidad. No obstante, no debe olvidarse que un exceso de símbo
los dificulta en gran manera la lectura, por lo que el número de las pequeñas 
comunidades o especies particulares representadas por símbolos específicos debe 
limitarse a los imprescindibles. 

Ejecución de la cartografía. Los mapas de comunidades a gran escala de 
Europa y el norte de Africa se han realizado casi siempre según las unidades de 
vegetación de la escuela de Zürich-Montpellier, y son, por tanto , ampliamente 
comparables entre sí. 

Al iniciar la cartografía es necesario tener muy claras las comunidades vege
tales que deben representarse, así como también valorar adecuadamente las mez
clas y los empobrecimientos determinados por la acción antropozoógena. Por 
ello en el trabajo de campo es imprescindible considerar la pertenencia fitoso
ciológica de cada mancha de la vegetación. 

Trabajo de campo. En la cartografía de campo se recortan las ·hojas que 
deben cartografiarse, y lo mejor es pegarlas sobre un cartón. Cada comunidad 
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cartografiada recibe ya en el campo un color determinado, o un símbolo cuando 
sólo cubre pequeñas áreas. El color debe destacarse claramente, pero no ha de 
coincidir siempre con el color definitivo en el mapa final. 

Los colores y los símbolos se indican en el margen, junto a los nombres de 
las comunidades correspondientes. Debe pasarse lo más rápidamente posible al 
mapa en limpio; así se revelará donde deben hacerse más investigaciones o com
probaciones. 

Se cartografía la comunidad presente en el momento del inventario; en el 
caso de comunidades alternantes, aquella que ocupa el suelo durante la mayor 
parte del año. Todos los datos acerca de las modificaciones temporarias de comu
nidades, cambios regulares de cultivos, tendencias dinamo-genéticas, hechos bio
climáticos, geológicos y edafológicos se indican en pequeños mapas marginales o 
bien en el texto acompañante. 

En las regiones de vegetación insuficientemente conocida, como en los trópi
cos, es necesario estudiar primero las comunidades y representarlas en tablas. 
Para cada inventario particular hay que hacer un pequeño herbario; se reúnen 
las especies de cada inventario y se comparan. Cada forma desconocida recibe 
un nombre provisional (preferentemente un nombre popular). Las especies se 
clasifican luego mediante herbarios o por especialistas. De este modo puede tra
bajarse fitosociológicamente con éxito, incluso en los trópicos, tal como lo de
muestra el ejemplo de los investigadores franceses y belgas en el Africa tropical. 
Podrá darse frecuentemente el caso de que en la representación cartográfica de 
una asociación haya que representar por símbolos el estrato arbóreo, caso de que 
·el árbol dominante no sea específico de la comunidad cartografiada, hecho que 
es frecuente en las especies leñosas de los bosques claros, como Pinus, Euca
liptus y en algunas plantaciones de árboles. Entonces se representa mediante el 
color de fondo la vegetación básica, mientras que los árboles dispersos reciben 
unos símbolos. Este es el caso de la mayoría de bosques de Pinus de la región 
mediterránea y de Portugal. Las poblaciones cultivadas de coníferas son gene
ralmente coetáneas, de modo que al símbolo del árbol se le puede añadir otro 
de la edad de toda la población. 

Un punto indica poblaciones de edad entre diez y veinte años, dos puntos 
las de veinte a cincuenta años, etc. El mal desarrollo de la población puede ex
presarse por uno o dos «OO». Este tipo de representación tiene sus ventajas en las 
regiones forestales muy influidas por el hombre, como la Sologne en el oeste de 
Francia, donde extensos cultivos de pino albar han conducido a lo largo del 
tiempo a una degradación del suelo, que en algunos lugares dificulta en gran 
manera incluso el desarrollo del pino (véase Fig. 170). 

TüxEN y PREISING (1951) han establecido normas y han hecho unas propo
-siciones muy detalladas para los cartógrafos alemanes. 

Fotografías aéreas. En 1922 se tomaron ya en Ontario (Canadá) fotografías 
aéreas de grandes regiones forestales, que permiten una cartografía provisional. 
En el norte de Rodesia y en el delta del Irawadi se han utilizado fotografías 
.aéreas para la diferenciación de tipos de vegetación. Los mapas dieron buenas 
relaciones de dependencia entre la cubierta vegetal y el inventario geológico; 
·de las comunidades vegetales cartografiadas podían sacarse conclusiones acerca 
de las características del suelo. 

Fotografías aéreas del Senegal, publicadas por A. CHEVALIER (1930), permi
ten ver claramente las formas arbóreas particulares; el observador familiarizado 
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con las especies las reconoce fácilmente en las fotografías por la forma de 
la copa. 

La fotografía aérea ha adquirido desde entonces una utilización cada vez 
mayor; se ha utilizado particularmente en silvicultura para la cartografía a pe
queña escala de las formaciones. Las fotos a escala 1: 20 000 tomadas a 3000 m 
de altura por el Servicio Forestal Finlandés permiten distinguir las turberas de 
arbustos enanos y las de esfagnos, lo mismo que las landas boscosas secas y 
húmedas. También pueden reconocerse muchos detalles de las turberas altas y 
de otros tipos de turberas de Karelia, cuya cartografía en el campo requeriría 
mucho trabajo y mucho tiempo. Ya que los fotógrafos aéreos finlandeses pueden 
captar 600 km2 

( 1: 20 000) durante un vuelo, una fotografía aérea de pocas ho
ras puede ahorrar al cartógrafo el trabajo de semanas, e incluso meses (LINKO
LA, 1941). De todos modos, las fotos a 600 m de altura a escala 1: 8000 de 
KrTANEN y TuuRA (1938) dan resultados mucho más exactos. 

SJÜRs (1948) da unas fotos aéreas muy instructivas de la región de turberas 
de Suecia, tomadas desde unos 260 a 3000 m de altura. 

Si la iluminación es favorable, pueden aún diferenciarse a alturas de 2000 m 
comunidades vegetales particulares, asociaciones y alianzas, e incluso puede ha
cerse el levantamiento cartográfico desde el avión si se conocen las comunidades. 
La altura de vuelo debe estar naturalmente en relación con el relieve. Varía 
también con las comunidades que deben registrarse. Las alturas más favorables 
para un vuelo lento parecen ser de las 500 a 600 m. Las diferentes comunidades 
de pastizales pueden diferenciarse por su tonalidad. 

Muy fácilmente reconocibles son las zonaciones en los lagos y las grandes 
zonaciones submarinas de algas si la iluminación es buena. 

También se destacan claramente en las fotos aéreas las comunidades de du
nas, algunas de turbera, de landas, de matorrales y forestales, así como las co
munidades de cultivos. 

Sin embargo, es recomendable una comprobación de los límites o la inspec
ción de líneas de recorrido prefijadas. 

Para la cartografía desde el aire y la fotografía aérea son las mejores épocas 
aquellas con intensos contrastes de color, la floración para comunidades de 
Ulicion, de Rhododendro-V accinion y de Rosmarino-Ericion, y, para el bosque 
planifolio y algunas comunidades de arbustos enanos, la época del cambio de 
color y caída de la hoja. Las poblaciones de V accinium myrtillus y V. uligino
sum, de Arctostaphylos alpina, de Calluna, de /uniperus nana y de Trichopho
rum caespitosum, así como el Caricetum firmae, el Elynetum y el Curvuletum 
se diferencian en ciertos momentos por intensos contrastes de color. 

BECKING (1959) recomienda fotos en color desde el avión para la cartografía 
de los bosques, ya que dan mejores resultados que las fotos en blanco y negro 
para la diferenciación del estrato arbóreo y el inferior, así como para el recono
cimiento de los tipos de suelo. La mayoría de las especies leñosas se diferencian 
claramente por el color del follaje. Según BECKING, los vuelos bajos para fotos 
a escala 1: 8000 ó 12 000 son del mayor valor forestal. 

Recientemente, KuRTH y RHooY (1962) tratan con mucho detalle la carto
grafía aérea de los bosques y también exponen el modo de obtención de foto
planos y atlas fotográficos. 

Buenos planos de fotografías aéreas pueden elevar sustancialmente la pre
cisión de los mapas de vegetación, tal como lo demuestran los mapas de la isla 
de Baltrum (TüxEN, 1956) y del curso medio del Elba (WALTHER, 1959). No 
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obstante, la cartografía aérea no puede sustituir nunca totalmente a la realizada 
desde el suelo . 

De gran valor para los cartógrafos son las revisiones y descripciones com
pletas de las comunidades vegetales , como las que existen actualmente para gran
des regiones: 

TüxEN (NW de Alemania), FuKAREK (parte del NE de Alemania), ÜBER
DORFER (Alemania meridional) , LEBRUN y Lours (Bélgica), WESTHOFF, SISSINGH 
y colaboradores (Holanda), PAWLOWSKI y col. (partes de Polonia) , VoN Soó 
(Hungría), HORVAT, HoRVATié (partes de Yugoslavia) , BR.-BL. (parte de los 
Alpes suizos), PrGNATTI (Venecia), BR.-BL. y col. (Francia meridional) , BR.-BL. 
y BOLOS (estepa del Ebro), BoLos (partes de Cataluña), RrvAs GoDAY, RrvAs 
MARTÍNEZ y BORJA CARBONELL (partes de España) y QuÉZEL (partes del norte 
de Africa). 

Valoración de los mapas de vegetación. Actualmente existe unanimidad 
acerca de la gran importancia práctica de los mapas de vegetación . Si se planean 
medidas forestales o de agricultura, brindan un gran valor orientativo en los 
países áridos o tropicales en vías de desarrollo, pero también en las regiones de 
cultura, con la agricultura en retracción. 

El mapa significa ganancia de tiempo para el director técnico, y constituye 
también, si es lo suficientemente exacto , una base sólida para estudios de suce
sión a largo plazo. 

Mediante los mapas se hacen más asequibles los resultados de la costosa 
investigación fitosociológica, tanto al práctico como a un círculo más amplio de 
interesados . Suministran una base indiscutible para los planes de la silvicultura y 
la agricultura a largo plazo, y permiten ponerlos en consonancia con los conoci
mientos fitosociológicos. 

Los mapas detallados posibilitan la valoración de las tierras forestales, de 
matorrales, de pastizales y de prados, y permiten, en unión del área, determi
nable en el mapa, de los distintos cultivos, situar sobre una base indiscutible la 
distribución de impuestos. 

Para la valoración de los manas de ve;:;etación a p;ran escala es imprescin
dible un conocimiento profundo del valor indicador edáfico de las comunidades 
vegetales. Esto es válido en primer lugar para las unidades inferiores de vegeta
ción, asociaciones y sus subunidades. Naturalmente, puede tomarse también cual
quier agrupación de especies como indicadora del suelo , pero sus posibilidades 
de a·plicación son ya menores, porque su cartografía ofrece grandes dificultades . 

La cartografía fitosociológica se ha mostrado muy útil en la práctica de la 
agricultura. En Holanda y Alemania septentrional se consideran primero las 
indicaciones del mapa de vegetación para la mejora de los prados (DE BoER, 
1961; DE VRIES; TÜXEN). En Suiza se consulta el mapa de vegetación con fina
lidades catastrales . 

En el Simposio de Stolzenau hablaron MEISEL, SEIBERT, SPEIDEL, WAGNER 
y ZrANÉ de la utilización de los mapas en la mejora y en la evaluación de los 
daños causados por las aguas, y FIDEMAN informó de la cartografía de la vege
tación como base para planes estatales de establecimiento de espacios naturales 
protegidos . 

EMBERGER (1955) resalta , entre otros, el valor de los mapas de vegetación 
para el urbanismo y la protección de la naturaleza, acciones hidráulicas, higiene 
y proteción de terrenos . MoLINIER (1957) ha indicado su valor pedagógico. 
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Igual que los mapas geológicos y pedológicos, los fitosociológicos pertenecen 
también actualmente al equipo necesario para el biólogo de campo y para el 
práctico. 

Como cada comunidad se encuentra siempre bajo condiciones determinadas 
y persistentes, y aparece allí donde se realizan estas condiciones, su valor indi
cador permite prever los resultados de las inferencias humanas, determinados cul
tivos, formación de pastizales, introducción de especies leñosas, repoblaciones 
forestales, etc., de modo que se evitan los fallos burdos. 

Hemos de privarnos de entrar aquí con más detalles en la valoración de los 
mapas fitosociológicos. 

La «Angewandte Pflanzensoziologie» ( «Fitosociología aplicada»), serie de pu
blicaciones del Instituto Cartográfico de la Vegetación en Stolzenau, dirigido 
por TüXEN, publica utilizaciones prácticas de gran estilo. Numerosos trabajos im
portantes se encuentran en los resultados de la Jornada para la Cartografía Ve
getal (1953) , «Pflanzensoziologie als Brücke zwischen Land- und Wasserwirt
schaft» («La fitosociología como puente entre la agricultura y la técnica hidro
lógica). El que quiera orientarse mejor en estos temas debe recurrir a HoR
VAT (1950), MüLINIER (1951), TÜXEN y PREISING (1951), WESTHOFF (1954), 
VoN Soó (1954), MEISEL (1955) , ZóLYOMr, JAKucs, BARÁTH, HoRÁNSZKY (1955) , 
ÜBERDORFER (1957), APINIS (1959) , BR.-BL. (1960), etc. 

Damos aquí un único ejemplo, pero de peso, que no ha contribuido poco a 
la decisión de crear el «Service de la Carte des Groupements Végétaux du 
C.N.R.S.» en Francia. 

Una importante empresa industrial francesa había adquirido durante la úl
tima guerra grandes terrenos en la región de la desembocadura del Ródano, con 
el fin de plantar Arundo donax para la obtención de celulosa. Las plantaciones 
crecían perfectamente, siempre que estuvieran sobre suelos anteriormente trab::i
jados; pero en cuanto los cultivos pasaron a terreno natural ocupado por distin
tas comunidades vegetales, no _ se pudo conseguir que Arundo tuviese un buen 
desarrollo, a pesar de grandes trabajos y grandes gastos para el regadío y el 
avenamiento. 

Los análisis de suelo dieron un contenido elevado en carbonatos, y eri algu
nos lugares un contenido significativo en sales, que variaba local y temporal
mente. Para poder estimar las posibilidades de cultivo de Arundo, se recomendó 
la elaboración del mapa fitosociológico de la propiedad -a escala 1: 5000, y se 
realizó en pocos días. -

El mapa de la vegetación puso claramente de manifiesto que aproximada
mente el 40% de la superficie estaba ocupada por comunidades halofíticas del 
Salicornion fruticosae, que indican un contenido_ de sal en verano superior 
al 8 ó 10% . Algo menos extensas eran las comunidades mediana o débilmente 
halófilas del /uncían maritimi, y, por último, ocupaban grandes áreás las co
munidades palustres de agua dulce de las alianzas del Magnocaricion y del 
Phragmition, con el pie en el agua. 

Con estos resultados cartográficos podía predecirse con toda seguridad que, 
sin costosos trabajos de mejora, dos tercios del área eran totalmente inapropia
dos para el cultivo previsto de Arundo debido al contenido demasiado elevado 
de sal, o por el nivel demasiado elevado del agua. 

El intento de cultivo, que había costado millones, se abandonó visto el re
sultado de la cartografía, y el terreno fue vendido. 

733 



BIBLIOGRAFIA 

AALTONEN, V. T .: über den Aziditatsgrad des Waldbodens. Comm. Inst. quaest. forest. 
Fin!. 9, 1925. 

ABBAYES, H. DES: La végétation lichénique du massif armoricain. Etude chorologique et 
écologique. Rennes 1934.-Ders.: Excursion lichénologique en Bretagne. Not. hot. de 
l'itinéraire VIII' Congr. intern. Bot. Paris-Nice 1954. 

ABoLIN, R. J.: Phytosoziologie und Landwirtschaft. Bull. de l'Inst. de Pédologie et de 
Géobot. de l'Univ. de l'Asie Centrale 1, 1925. Résumé. 

AoAMSON, R. S.: The vegetation and flora of Robben Island. Trans. Roy. Soc. South 
Africa 22, 1934. 

ADJANOHOUN, E. J.: Étude phytosociologique des savanes de basse Cote d'Ivoire (Savanes 
lagunaires). Vegetatio 11, 1-2, 1962. 

ADRIANI, M. J.: Recherches sur la synécologie de quelques associations halophiles médite
rranéennes. Comm. S.I.G.M.A. 32, 1934.-Ders.: Sur la transpiration de quelques 
halophytes cultivées dans des milieux différents en comparaison avec celle de quelques 
non-halophytes. Konnink. Akad. van Wetensch. te Amsterdam Proceed. 40, 6, 1937.
Ders .: Sur la phytosociologie, la synécologie et le hilan d'eau des halophytes de la région 
néerlandaise méridionale ainsi que de la Méditerranée frani;:aise. These Amsterdam. 
Comm. S.l.G.M.A. 88a, Batavia 1945.-Ders.: Sur l'epharmonie et le hilan d'eau de 
quelques Salicomies de l'Hérault. Vegetatio 5-6, 1954. 

ArcHINGER, E.: Vegetationskunde der Karawanken. Diss. Wien. Jena 1933.-Ders.: Konnen 
wir eine gemeinsame Plattform für die verschiedenen Schulen in der Waldtypenklassifika
tion finden? Silva Fennica 105, 1960.-Ders.: Forstliche Pflanzensoziologie. Vegetatio 9, 
6, 1960.-Ders .: Vegetationskundliche Studien im Raum des Faaker Sees. Carinthia II 70, 
2, 1960. 

ALBAREDA-HERRERA, J. M. y HoYos DE CASTRO, A.: Clasificaciones y tipos de suelo. An. Inst. 
de Edaf ., Eco!. y Fisiol. veg. 2, 2, 1943. 

ALBERTSON, F. W. and WEAVER, J. E.: Injury and death or recovery of trees in prairie 
climate. Eco!. Monogr. 15, 1945. 

ALBERTSON, N. : Das grosse südliche Alvar der Insel óland. Svensk Bot. Tidskr. 44, 2, 
1950. 

ALECHIN, W. W.: Ist die Pflanzenassoziation eine Ahstraktion oder eine Realitat? Englers 
bot. Jahrb., Beibl. 135, 1925.-Ders.: Was ist eine Pflanzengesellschaft? Ihr Wesen und 
ihr Wert als Ausdruck des sozialen Lebens der Pflanzen. Repert. Spec. nov. 37, 1926.
Ders.: Die vegetationsanalytischen Methoden der Moskauer Steppenforscher. Handb. der 
biol. Arheitsmeth. 11, 6, 1932.-Ders.: Les steppes de la région centrale du Tschernosiom. 
Voronesje 1934.-Ders .: Le prohleme de la phytocénose avec quelques données nouvelles. 
Rec. trav. Inst. bot. Moscou 1935.-Ders.: Pflanzengeographie. Moskau 1950 (en ruso). 

ALEEM, A. A. und ScHULZ, E.: über Zonierung von Algengemeinschaften (ókologische 
Untersuchungen im Nord-Ostsee-Kanal, l.). Kieler Meeresforschungen 9, 1, 1952. 

ALLAN, H. H.: Indigenes versus aliens in the New Zealand plant world . Ecology 17, 1936. 
ALLISON, F. E.: The enigma of soil nitrogen balance sheet. Adv. Agron. 7, 1955 . 
ALLORGE, P.: Les associations végétales du Vexin fran9ais. These, Nemours 1922.-Ders.: 

Essai de Bryogéographie de la Péninsule ibérique. Paris 1947. 
ALLORGE, V. et P.: Sur la répartition et l'écologie des Hépatiques épiphylles aux A¡;ores. Bol. 

Soc. Broteriana 13, 2, 1938. 
ALMOUIST, E.: Upplands vegetation och Flora. Acta Phytogéogr. suecica, 1, 1929. 
ALTEMÜLLER, H . J. und FRESE, H. (editores) : Arheiten aus dem Gebiet der Mikromorpho-

735 



logie des Bodens. Weinheim/ Bergstr. 1962. Zeitschr. Pflanzenernahr., Düng., Bodenkde. 97, 
3, 98, 3 und 99, 2/ 3, 1962. 

ALVERDES, F.: Bio-Soziologie. Leipzig 1931. 
ANDERSON, V. : Studies of the vegetation of the English Chalk. V. The water economy of 

the Chalk flora. Journ. of Eco!. 1, 1927. 
ANDERSSON, G. und HESSELMAN, H.: Verbreitung, Ursprung, Eigenschaften und Anwendung 

der mittelschwedischen Boden. Zweite internat. Agrogeologenkonf. Stockholm 1910. 
ANDREÁNSZKY, G. : Sur les centres d'évolution des types biologiques. Acta Bot. Hung. 1, 

3-4, 1955. 
ANSIAUX, J. R.: Un cryoscope a circulation de gaz réfrigéré. Bu!!. Soc. Roy. Bot. Belg. 76, 

1944.-Ders.: Sur les variations de pression osmotique et d'hydratation de quelques 
especes du district Hesbayen, au cours de l'année 1943 . Centre Rech. écol. et phytosoc. 
de Gembloux, Comm. 6, 1949. 

ANTIPA, G. R.: La Biosociologie et la Bioéconomie de la Mer Naire. Bu!!. Sect. Scient. 
Acad. Roumaine, 15, Bucarest 1933. 

APINIS, A. E.: Mapping vegetation. Nature 184, 1959. 
AsHBY, E.: Statistical ecology. II. Reassessment. Bot. Rev. 14, 4, 1948. 
AsHTON, P. S.: Light intensity measurements in rain forest near Santarem. Brazil. Journ. of 

Eco!. 46, 1958. 
AuER, C.: Untersuchungen über Dürreresistenz und Wachstum van Larchenkeimlingen auf 

verschiedenen Horizonten des Eisenpodsols subalpiner Arven-Larchen-Waldungen. Vege
tatio 1, 1949. 

AUER, V.: Verschiebungen der Wald-Steppengebiete Feuerlands in postglazialer Zeit. Acta 
Geogr. (Helsinki) 5, 2, 1933. 

AuERBACH, S. I. y colaboradores: Environmental radiation studies. Progress in terrestrial 
and fresh water ecology. Health Physics Division Annual Progress Report 1961. 

AUGARDE, J.: Contribution a !'étude des prob!emes de !'homogénéité en son app!ication a 
· la Phytosociologie. Bu!!. Serv. Carte Phytogéogr. Ser. B. 2, 1, 1957. 

AuLITZKY, H.: Die Bodentemperaturverhaltnisse an einer zentralalpinen Hanglage beiderseits 
der Waldgrenze. l. Teil, Die Bodentemperatur oberhalb der zentralalpinen Waldgrenze. 
Arch. Met. Geoph. u . Biokl. B 10, 4, 1961.-Ders .. : 3. Teil, Die Bodentemperatur und 
ihre Beziehungen zu anderen Klimafaktoren. Arch. Met. Geoph. u. Biokl. B 11, 3, 1962. 

AYASSE, L. et MoLINIER, R.: Carte des Groupements Végétaux des environs de la Motte
du-Caire (B . A .) au 1/10.000'. Utilisation de la photo aérienne. Rev. Forest. frarn;aise 
9-10, 1955. 

BAAS, J.: Eine frühdiluviale Flora im Mainzer Becken. Jena 1932. 
BAcH, H.: Zur Standortsokologie heimischer Polytrichumarten im mittleren Karnten. Karntner 

Museumsschriften 24, 1962. 
BACH, R.: Die Standorte jurassischer Buchenwaldgesellschaften mit besonderer Berücksichti

gung der Boden (Humuskarbonatbüden und Rendzinen). Diss. E. T. H. Zürich 1950.
Ders .: Résultats des recherches phytosociologiques et pédologiques en Suisse. 8' Congr. 
Intern. Bot., Rapp . Com. dép. lors du Congr. Sect. 7, París 1956. 

BACH, R., KuocH, R. und !BERG, R.: Walder der Schweizer Alpen im Verbreitungsgebiet der 
Weisstanne. II. Entscheidende Standortsfaktoren und Boden. Mitt. Schweiz. Anst. f. 
forstl. Versuchsw. 30, 1954. 

BACH, R., KuocH, R. und MooR, M.: Die Nomenklatur der Pflanzengesellschaften. Mitt. 
flor.-soz. Arbeitsgen. N. F. 9, 1962. 

BACHMANN, E.: Kalk!Osende Algen. Ber. Dtsch. Bot. Ges. 29, 1911. 
BACHMANN, H .: Biologische Beurteilung der Gewasser. Schweiz. Zeitschr. f. Strassenwesen 

23, 1928. 
BARKMAN, J. J.: Over oecologie en sociologie der cryptogame epiphyten. Vakbl. voor 

Biol. 26, 3/ 4, 1946.-Ders. : Het Climaxprobleem in Nederland. Vakbl. voor Biol. 11 , 
12, 1946 .-Ders.: Le Fabronietum pusillae et quelques autres associations epiphytiques 
du Tessin (Suisse méridionale). Vegetatio 1, 1950.-Ders.: Phytosociology and ecology 
of cryptogamic epiphytes . Assen 1952. (Siehe auch Nachtrag.) 

BARTOLI, CH.: Premiere note sur les associations forestieres du massif de la Grande 
Chartreuse. Ann. Ecole Nat. Eaux et Foréts 19, 3, 1962. 

BASSALIK, K. : über die Silikatzersetzung durch Bodenbakterien. Zeitschr. f. Garungsphysiol. 
2, 3, 1913. 

BATES, C. G.: The transect of a mountain valley. Ecology 4, 1923. 
BAUER, V.: über das Tierleben auf den Seegraswiesen des Mittelmeeres. Zoo!. Jahrb. 56, 

1928. 

736 



BAVER, L. D.: Soil physics, 3. Aufl. New York, London 1956. 
BAYARD HORA, F.: The pH range of sorne cliff plants on rocks of different geological 

origin in the Cader Idris area of North Wales. Journ. of Ecol. 35, 1-2, 1947. 
BEADLE, N. C. W.: Studies in wind erosion. Soil Conserv. Journ. 1948.-Ders.: The vege

tation and pastures of western New South Wales with .special reference to soil erosion. 
Sydney 1948. 

BEADLE, N. C. W. and CosTIN, A. B.: Ecological classification and nomenclature. Proc. 
Linn. Soc. of New South Wales 77, 1-2, 1952. 

BEALS, E. W., CoTTAM, G. and VoGL, R. J.: Influence of deer on vegetation of the Apostle 
Islands. Wisconsin Joum. of Wildl. Managem. 24, 1, 1960. 

BEARD, J. S.: Sorne ecological work in the Caribbean. Empire Forest Journ. 24 (1), 1945. 
BECKER, Y., GUYOT, L., MASSENOT, M. et MONTEGUT, J.: Sur la présence d'excrétats radicu

laires toxiques dans le sol de la pelouse herbeuse a Brachypodium pinnatum du Nord 
de la France. C. R. Acad. Se. 231, 1950. 

BECKING, R. W.: Forestry applications of aerial color photography. Photogrammetric Engi
neering Sept. 1959.-Ders.: Quantitative evaluation of phytosociological data. Rec. 
Advances in Bot. Toronto 1961.-Ders.: Ein Vergleich der Holzproduktion im gemassig
ten und im tropischen Klima. In LIETH, H.: Die Stoffproduktion der Pflanzendecke. 
Stuttgart 1962.-Ders.: Die Diskussion über das Produktionskalkül. Daselbst. 

BEEFTINK, W. G.: Conspectus of the phanerogamic salt plant communities in the Netherlands. 
Biolog. Jaarb. 30, 1962. 

BEGER, H.: Praktische Richtlinien der strukturellen Assoziationsforschung im Sinne der 
von der Zürich-Montpellier-Schule geübten Methode. Handb. der biolog. Arbeitsmeth. 11, 
5, 1930.-Ders.: Die Biologie der Eisenbakterien (Die Eisenfiillung). GWF. Das Gas
und asserfach 80 und 81, 1937 und 1938. 

BÉGUÉ, L.: La Végétation Tropicale. Inst. Fram,;. de Pondichéry, Trav. sec. Se. et Techn. J, 
2, 1961. 

BÉGUINOT, A.: La Vita delle Piante superiori nella Laguna di Venezia e nei territori ad essa 
circostanti . Venezia 1913. 

BEIJERINCK, W.: De subfossiele plantenresten in de terpen van Friesland en Groningen. 
Fonds. Landb. Exp. Bur. 1916-1918, Wageningen 1929-1931. 

BELLOT, F.: Gypsophiletalia Ord. Nov. Prov. incluible en la Clase Ononido-Rosmarinetea 
BR.-BL., Trab. Botan. Universidad de Santiago 5, 1951, 1952. 

BERG, L. S.: Die geographischen Zonen der Sowjetunion (traducción alemana). Leipzig 
1958. 

BERGER-LANDEFELDT, U.: Die Hydratur einiger Halophyten in ihrer Abhangigkeit von der 
Substratkonzentration. Beih. Bot. Centralbl. 51, 1, 1933.-Ders.: über den Wasserverb
rauch von Pflanzenverbanden. Planta 37, 1949.-Ders:: Beitrage zur Messung der Eva
potranspiration nach dem Austauschverfahren . Arch. Met. Geoph. u. Biokl. B 5, 1, 
1953.-Ders.: Zur schnellen Registrierung von Temperatur und Dampfdruck bzw. 
Taupunkt in und über Pflanzenbestiinden. Ber. Dtsch. Bot. Ges. 67, 9, 1954.-Ders.: 
Zur Messung der Feuchtigkeit in der Mikroglimatologie und Pflanzenokologie. Met. Abh. 
Inst. Met. Geoph. Fr. Univ. Berlin 2, 4, 1955.-Ders.: Zum Celluloseabbau in Boden 
unter verschiedenem Baumwuchs. Oikos 11, 2, 1960. 

BERNER, L.: Les effets du froid exceptionnel de l'année 1956 sur la végétation provern,;ale. 
Bull . Soc. Hist. nat. du Doubs 60, 1956. 

BERNICK, W.: Untersuchungen über den Taufall auf der Insel Hiddensee und seine Be
deutung als Pflanzenfaktor. Greifswald 1938. 

BERTSCH, K.: Klima, Pflanzendecke und Besiedlung Mitteleuropas in vorund frühgeschicht
licher Zeit nach den Ergebnissen der pollenanalytischen Forschung. XVIII. Ber. der 
Romisch-germanischen Komm. 1928. 

BERTSCH, K. und F.: Geschichte unserer Kulturpflanzen. Stuttgart 1947. 
BESCHEL, R. E.: The copper swamp in the Aboushagan woods, North Sackville, B. Mss. 

fr. Marit. excurs . 9th. Intern. Bot. Congr. Montreal 1959. 
BEUG, H.-J.: Beitrage zur postglazialen· Floren- und Vegetationgeschichte II: Haufigkeit 

und Pollenmorphologie der in Süddalmatien nachgewiesenen Pflanzensippen. Flora 150, 
1961. 

BHARUCHA, F. R.: Etude écologique et phytosociologique de l'association a Brachypodium 
ramosum et Phlomis lychnitis des garrigues languedociennes. Beih. Bot. Centralbl. 2, 
50, Comm. S. I. G. M. A. 18, 1933. 

BHARUCHA, F. R. and DE LEEUW, w. C.: A practica! guide to plant sociology. Bombay 1957. 
BIEBL, R.: Lichtgenuss und Strahlenempfindlichkeit einiger Schattenmoose. ósterr. Bot. 

Zeitschr. 101, 5, 1954.-Ders. : Lichtresistenz von Meeresalgen. Protoplasma 46, 1-4, 

737 
47 



1956.-Ders.: Protoplasmatische ókologie der Pflanzen l. Wasser und Temperatur. Pro
toplasmatologia 12, 1962. 

BILLINGS, W. D.: The structure and development of field shortleaf pine stands and certain 
associated physical properties of the soil. Eco!. monogr. 8, 1938. 

BrLLINGS, W. D. and DREW, W. B.: Bark factors affecting the distribution of Corticolus 
bryophytic communities. Amer. Midland Naturalist 20, 2, 1938. 

BIRAND, H.: Erste Ergebnisse der Vegetations-Untersuchungen in der zentralanatolischen 
Steppe l. Bot. Jahrb. 79, 3, 1960. 

BIRECKA, H.: Influence of gibberellin and {3-indole-acetic acid on plants of yellow and 
white lupine. Part l. The growth and the development of plants. Acta Soc. Bot. Poi. 31, 
3, 1962. 

BIRECKA, H. and ZEBROWSKA, J.: Dass. Part _2 .. Jhe nitrogen and the alkaloid content. Acta 
Soc. Bot. Poi. 31, 3, 1962. .'. ; , ... .. · ' !" • 

BIRGER, S.: Die Vegetation einiger 1882-1886 entstandenen schwedischen Inseln. Englers 
bot. Jahrb. 38, 3, 1906. 

BJORKMAN, E.: The ecological significance of the ectotropic mycorrhizal association in 
forest trees. Svensk. Bot. Tidskr. 43, 1949. 

B¡oRKMAN, G.: Floran i trakten av apartjakkos magnesit-falt. K. Svenska vetensk. Skrift. 
33, 1937. 

BLANCK, E., BRAUN-BLANQUET, J. und HEUKESHOVEN, W.: über einige Bodenprofile und 
deren zugehi:irige Waldvegetation aus der Umgebung von Montpellier. Chemie der Erde 
9, Comm. S. l. G. M. A. 33, 1934. 

Buss, L. C.: Net primary production of Tundra Ecosystems. En LIETH, H. : Die Stoff
produktion der . Pflanzendecke. Stuttgart 1962. 

BLOCHLIGER, G.: Kleinlebewesen und Gesteinsverwitterung. Zeitschr. f. Geomorph. 7, 6, 
1933. 

BocHER, T. W. and BENTZON, M. W.: Density determination in plant communities. Oikos 
9, 1, 1958. 

BODE, H. R. : Untersuchungen über die Abhangigkeit der Atmungsgrosse von der H-Ionen
konzentration bei einigen Spirogyra-Arten. Jahrb. f. wiss. Bot. 65, 1925/ 26. 

BoER, A. C.: Plantensociologische Beschrijving van de orde der Phragmitetalia. Nederland. 
Kruik. Arch. 52, 1942. 

BoER, TH. A. DE: Die Anwendung der botanischen Grünlandbeurteilung in der nieder
landischen Kulturtechnik. Neue Ergebn. futterbaul. Forschung. Frankfurt (Main) 1961.
Ders.: Produktion und jahreszeitliche Produktionsverteilung von Gründlandvegetation
seinheiten. En LIETH, H .: Die Stoffproduktion der Pflanzendecke. Stuttgart 1962. 

BoGDANOWSKAi'A-GurnÉNEUF, Y.: Contribution a l'étude de la reproduction par semences 
dans les associations der prairies. 1925. 

BoHR, R.: Phytosociological studies on the periphyton in Lake Mamry. Stud. Soc. Se. To
runensis, Sect. D, 6, 1, 1962. 

BoKOR, R.: Die Mikroflora der Szik-Boden mit Rücksicht auf ihre Fruchtbarmachung. Er
dészeti Kisérletek 30, 1928. 

BOLAS, B. D .: The control of atmospheric humidity in a closed system. New Phytologist 25, 
1926. 

BoLós, O. DE: Les zones de Vegetación de Catalunya. Barcelona 1957. 
BOLÓS, O. DE y MASCLANS, F.: La vegetación de los arrozales en la región mediterránea. 

Collectanea Bot. 4, 3, 1955 . 
BoLós, O. DE et MoLINIER, R. : Recherches phytosociologiques dans !'lle de Majorque. 

Collectanea Bot. 5, 3, Comm. S.I.G.M.A. 150, 1958. 
BoLós, A. y O. DE: Vegetación de las Comarcas Barcelonesas. Descripción geobotánica y 

catálogo florístico. Barcelona 1950.-Dies.: Efectos de los fríos de febrero de 1956 so
bre la vegetación. Collectanea Bot. 5, 1, 19?.6. 

BoRNEBUSCH, C. H.: The fauna of foFest soil. Copenhagen 1930. 
BoRNKAMM, R.: Die Bunte-Erdflechten-Gesellschaft im südwestlichen Harzvorland. Ein Bei

trag zur floristischen Soziologie von Kryptogamengesellschaften. Ber. Dtsch. Bot. Ges. 
71, 7, 1958.-Ders.: Zur Lichtkonkurrenz von Ackerunkrautern. Flora 151, 1960.
Ders.: Zur Konkurrenzkraft von Bromus erectus. Ein sechsjahriger Dauerversuch. Bot. 
Jb. 80, 1961.-Ders.: Zur quantitativen Bestimmung von Konkurrenzkraft und Wettbe
werbsspannung. Ber. Dtsch. Bot. Ges. 74, 1961. 

BoRZA, A.: Pflanzensoziolog. Eindrücke aus China. Vegetatio 8, 5-6, 1959. 
BouoET, G. et DuvERGER, E.: Etude des paturages naturels sahéliens. Le Hodh (Maurita

nie). Paris 1961. 

738 



BouLLARD, B. et MOREAU, R.: Sol, microflore et végétation. (Equilibres biochimiques et con. 
currence biologique.) Paris 1962. 

BouRDEAU, PH.: L'outil statistique en écologie et sociologie végétales. Biométrie-Praximétrie 
Oct.-Déc. 1961. 

BoYKO, H.: On the role of plats as quantitative climate indicators and the geo-ecological 
law of distribution. Journ. of Ecol. 35, 1, 2, 1947.-Ders.: On the climax-vegetatiori of 
the Negev with special reference to arid pasture problems. Palestine Journ. Bot. 7, 1949. 

BRAGG, W. L. : Atomic structure of minerals. New York 1937. 
BRAUN (-BLANQUET), r.: über die EntWicklung der Soldanellen unter der Schneedecke. 

Jahresber. Nat. Ges. Graub. 50, 1908. 
BRAUN-BLANQUET, J.: Die Vegetationsverhaltnisse der Schneestufe in den Ratisch-Lepon

tischen Alpen. N. Denkschr. d. Schweiz. Nat. Ges. 48, 1913.-Ders.: Les Cévennes 
méridionales (masif de l'Aigoual). Arch . se. phys. et nat. 48, 1915.-Rers.: Essai sur 
les notions d 'élément et de territoire phytogéographiques . Arch. se. phys. et nat. 1919.
Ders.: L'origine et le développement des flores dans le Massif Central de France. Zu
rich et Paris 1923.-Ders.: Prinzipien einer Eystematik der Pflanzengesellschaften auf 
floristischer Grunlage. Jahrb. d. St. Gall. naturwiss. Ges. 57, 1921.-Ders.: Schedae ad 
Floram Raeticam Exsiccatam. Jahresber. Nat. Ges. Graub. 1918-1925.-Ders.: Zur 
Wertung der Gesellschaftstreue in der Pflanzensoziologie. Vierteljahrsschr. d. naturf. Ges. 
in Zürich 70, 1925.-Ders.: L'association végétale climatique et le clímax du sol dans le 
Midi méditerranéen. Bull. Soc. Bot. Fr. 80, 9, 10, 1933.-Ders. : Un probleme économi
que et forestier de la Garrigue languedocienne. Comm. S.l.G.M.A. 35, 1935.-Ders. : 
La Chenaie d 'Yeuse méditerranéenne (Quercion ilicis) . Mem. Soc. Etude Se. Nat. de 
Nimes 5, Com. S.l.G.M.A. 45, 1936.-Ders.: über die Trockenrasengesellschaften des 
Festucion vallesiacae in den Ostalpen. Ber. Schweiz. Bot. Ges. 46, Comm. S.l.G.M.A. 
49, 1936.-Ders.: Sur l'importance pratique d'une carte détaillée des Associations vé
gétales de la France. Comm. S.l.G.M.A. 86, 1944.-Ders.: übersicht der Pflanzenge
sellschaften Ratiens . Vegetatio 1948/ 49.-Ders. : La végetation alpine des Pyrénées orien
tales. Etude de phytosociologie comparée. An. Inst. Edaf. Ecol. y Fisiol. veg. 9, Barce
lone, Comm. S.l.G.M.A. 98, 1948.-Ders.: Les progres de la géobotanique au cours des 
dernienes années (1938-1946). Vegetatio 1, 1949.-Ders.: La Phytosociologie au service 
du pays. Comm. S.l.G.M.A. 102, 1949.-Ders.: Premier apen;:u phytosociologique du 
Sahara Tunisien. Mem. hors.-sér. Soc. d'Hist. Nat. Afr. du Nord 2, Comm. S.l.G.M.A. 
97, 1949.-Ders.: Pflanzensoziologische Einheiten und ihre Klassifizierung. Vegetatio 2, 
6, 1950 und 3, 1-2, Comm. S.l.G.M.A. 107, 1951.-Ders.: Die Vegetation des Piz Lan
guard, ein Masstab für Klimaanderungen. Svenska Bot. Tidskr. 49, 1-2; Comm. S.I.G . 
M.A. 124, 1955.-Ders.: Ein Jahrhundert Florenwalden am Piz Linard (3414 m) . Bu!!. 
Jard. Bot. ~tat Brux. vol. jubil. W. RoBYNS; Comm. S.l.G.M.A. 137, 1957.-Ders. : 
Zur Systematik der Pflanzengesellschaften Mitt. flor.-soz. Arbeitsgem. N. F. 5, Comm. 
S.l.G.M.A. 128, 1955.-Ders .: Zur Vegetation der nordbündnerischen Fohrentaler. Ve
get<i_tio 8, 4, Comm. S.l.G.M.A. 146, 1959.-Ders.: Die inneralpine Trockenvegetation. 
Geobotanica selecta 1, Stuttgart 1961.-Ders.: Zur Pflanzensoziologischen Systematik, 
Erinnerungen und Ausblick. Jahresber. Nat. Ges. Graub . 90, Comm. S.l.G.M.A. 159, 
1962. 

BRAUN-BLANOUET, J. et MAIRE, R .: Etudes sur la végétation et la flore marocaines. Mém. 
soc. se. nat. Maroc 8, 1924. 

BRAUN-BLANQUET, J. unter Mitwirkung von JENNY, H.: Vegetationsentwicklung und Boden
bildung in der alpinen Stufe der Zentralalpen (Klimaxgebiet des Caricion curvulae). 
Ergeb. d. wissensch. Unters. d. Schweizer. Nationalparks. Denkschr. d. Schweiz Nat. 
Ges. 63, 2, 1926. 

BRA:UN-BLANOUET, J. et PAVILLARD, J.: Vocabulaire de Sociologie Végétale. 3. éd. Mont
pellier 1928. 

BRAUN-BLANQUET, J., BHARUCHA, F. und MEIER, H.: Zur Frage der «physiologischen Trocken
heit» del Salzboden. Comm. S.l.G.M.A. 11, Ber. Schweiz. Bot. Ges. 40, 2, 1931. 

BRAUN-BLANQUET, J. et PAWLOWSKI, B.: L'eau et l'air du sol dans l'association a Descharnp
sia media et Brunella hyssopifolia. Comm. S.l.G.M.A. 10, Rev. Bot. appl. et d'Agr. trop. 
9, 119/ 120, 1931. 

BRAUN-BLANQUET, J. und WALTER, H.: Zur Oekologie der Mediterranpflanzen. Comm. S.l.G. 
M.A. 8, Jahrb. f. wiss. Bot. 74, 4/ 5, 1931. 

BRAUN-BLANQUET, J., ScHWENKEL, H. und FABER, A. : Pflanzensoziologische Aufnahmen im 
September 1930. Jahresb. d. Ver. f. vaterl. Nat. Württemberg 86, 1931. 

BRAUN-BLANQUET, J. y colaboradores: Prodromus der Pflanzengesellschaften 1-7, 1933-1940. 

739 



BRAUN-BLANQUET, J. und DE LEEuw, W. C.: Vegetationsskizze von Ameland. Comm. S.I.G. 
M.A. 50, Nederl. Kruidk. Arch. 46, 1936. 

BRAUN-BLANQUET, J. et SusPLUGAS, J.: Reconnaisance phytogéographique dans les Corbieres. 
Comm. S.I.G.M.A. 61 , Soc. Pharm. Montpellier 1937. 

BRAUN-BLANQUET, J., MEYER, P. und TscHou, Y. T.: über den Deckungswert der Arten in 
den Pflanzengesellschaften der Ordnung Vaccinia-Piceetalia. J ahresber. Nat. Ges. Graub. 
80, Comm. S.I.G.M.A. 90, 1946. 

BRAUN-BLANQUET, J., EMBERGER, L. et MoLINIER, R.: Instructions pour l'établissement de 
la Carte des Groupements Végétaux. Montpellier 1947. 

BRAUN-BLANQUET, J. avec la collaboration de RoussrNE, N. et de NEGRE, R.: Les groupe
ments Végétaux de la France Méditérranéenne. 1952. 

BRAUN-BLANQUET, J., H. PALLMANN und R. BACH: Pflanzensoziologische und bodenkund
liche Untersuchungen im Schweizerischen Nationalpark und seinen Nachbargebieten. II. 
Vegetation und Boden der Wald- und Zwergstrauchgesellschaften (Vaccinio-Piceetalia) . 
Ergebnisse der wissenschaftlichen Untersuchungen des Schweizerischen Nationalparks 4 
(Neue Folge), 1954. 

BRAUN-BLANQUET, J., PINTO DA SILVA, A. R. et RozEIRA, A.: Résultats de deux excursions 
géobotaniques a travers le Portugal septentrional et moyen. Agronomia Lusitana 18, 3, 
Comm. S.I.G.M.A. 135, 1956. 

BRAUN-BLANQUET, J. en collaboration avec O. DE BoLós: Les groupements végétaux du bas
sin mayen de l 'Ebre et leur dynamisme. Ann. de la Estación exp. de Aula Dei 5, 1-4, 
Zaragoza 1957. 

BRAUN-BLANQUET, J. et RAMM, CL. DE: Les prés salés du Languedoc Méditerranéen. (Con
tribution a la connaissance de la végétation du littoral méditerranéen 1.) Bull. Mus. d'Hist. 
Nat. de Marseille 17, Comm. S.I.G.M.A. 139, 1957. 

BRAUN-BLANQUET, J., mit WrKus, E., SuTTER, R. und BRAUN-BLANQUET, G.: Lagunenverlan
dung und Vegetationsentwicklung an der franzosischen Mittelmeerküste bei Palavas, ein 
Sukzessionsexperiment. Veroff. d. geobot. Inst. Rübel 33, Comm. S.I.G.M.A. 141, 1958. 

BRAY, J. R.: The distribution of savanna specieF in relation to light intensity. Canad. Journ. 
Bot. 36, 1958.-Ders.: The primary productivity of vegetation in central Minnesota/ 
USA and its relationship to chlorophyll content and albedo. En LIETH, H. : Die Stoff
produktion der Pflanzendecke. Stuttgart 1962. 

BREMOWNA, M. and SoBOLEWSKA, M.: Studies on the pallen rain of forest trees in the 
Puszcza Bialowieska. «Sylwan» Soc. forest. de Pologne, Lwow, 1939. 

BRENNER, W. : Vaxtgeografiska studier i Bariisunds skargard. Acta Soc. Fauna et Flora 
Fenn. 49, 5, 1921.-Ders.: Beitrage zur edaphischen Oekologie der Vegetation Finnlands. 
Acta Bot. Fenn. 1930. 

BRETON, R.: Recherches phytosociologiques dans la région de Dijon. These. Comm. S.I.G. 
M.A. 136, Ann. Agron. 1952. 

BRIGGS, L. J. and SHANTZ, H . L.: The wilting coefficient for different plants and its indi
rect determination. U. S. Dep. Agric. Bur. Plant Ind. 230, 1913.-Ders.: Daily transpi
ration during the normal growth period and its correlation with the weather. Ibid. 7, 
1916.-Ders.: Relative water requirement of plants. Journ. of Agr. Research. Dep. 
Agr. 3, 1924. 

BROADBENT, F. E.: The soil organic fraction. Adv. Agron. 5, 1953.-Rers.: Basic problems 
in organic matter transformations. Soil Sci. 79, 1955. 

BROCKMANN-JEROSCH, H.: Die Flora des Puschlav und ihre Pflanzengesellschaften. Leipzig 
1907.-Ders.: Baumgrenze und Klimacharakter. Bitr. z. geobot. Landesaufn. d. Schweiz 
6, 1919.-Ders.: Die Vegetation der Schweiz. Bitr. z. geobot. Landesaufn. d. Schweiz 
12, 1925-1929. 

BROCKMANN-JEROSCH, H. und RüBEL, E.: Die Einteilung der Pflanzengesellschaften nach 
okologisch-physiognomischen Gesichtspunkten. Leipzig 1912. 

BRODFÜHRER, U.: Der Einfluss einer abgestuften Dosierung von ultravioletter Sonnenstrah
lung auf das Wachstum der Pflanzen. Planta 45, 1955. 

BROUGHAM, R. W.: The leaf growth of Trifolium repens as influenced by seasonal changes 
in the light environment. Journ. of Ecol. 50, 2, 1962. 

BROWN, D.: Methods of surveying and measuring vegetation. Commonwealth Bureau of 
Pastures and Field Crops. Bull. 42, 1954. 

BROWN, W. H.: Vege tation of Philippine Mountains . Dep. Agric. a. Nat. Res. Bur, Se. 
Bull. 13, Manila 1919. 

BRUNEAU DE MIRÉ, PH. et QuÉZEL, P.: Sur quelques aspects de la Flore résiduelle du Ti-

740 



besti: les fumerolles du Toussidé et les Lappiaz volcaniques cuhúinaux de l'Emi 
Koussi. Bu!!. Soc. d'Hist. Nat. Afrique du Nord 50, 1959. 

BRUN-HooL, J.: Ackerunkraut-Gesellschaften der Nordwestschwtiz. Beitr. z. geobot. Lan
desaufn. der Schweiz 43, 1963. 

BucHLI , M.: ókologie der Ackerunkrauter der Nordostschweiz . Beitr. z. geobot. Lande
saufn. d. Schweiz 19, 1936. 

BucHWALD, K. und LosERT, H .: Pflanzensoziologische und pollenanalytische Untersuchun
gen am «Blanken Flat» bei Vesbeck . Mitt. fl or.-soz. Arbeitsgen. N. F. 4, Stolzenau/ We
ser 1953. 

BucKLE, PH.: On the ecology of soil insects on agricultura! land. Journ. of Eco!. 11 , 1923. 
BuDDE, H .: Versuch einer Rekonstruktion der Vegetation Westfalens in der alteren Nach

warmezeit von 500 v. Chr. bis 1000 n. Chr. Natur und Heimat 3, 1950. 
BUJOREAN, G.: Zwei extreme Standorte bei Cluj (Klausenburg). Veri:iff. des geobot. Inst. 

Rübel 1931.-Rers.: The automatic drosometer a new instrument for the quantitative 
measurement of the dew. Bu!. Grad. Bot. Univ. Cluj 15, 1-4, 1935. 

BüNNING, E.: Biologie, III. Spezielle Botanik. Wiesbaden 1948. 
BURGEFF, H.: Symbiose II. Zusammenleben von hi:iheren Pflanzen mit Bakterien und Pil

zen. Handwi:irterb. d. Naturwiss, 47, 1933.-Ders.: Mikrobiologie des Hochmoores mit 
besonderer Berücksichtigung der Erikazeen-Symbiose. Stuttgart 1961. 

l3URGER, H. : Physikalische Eigenschaften der Wald- und Freilandboden. Mitt. d. Schweiz. 
Anst. f. forstl. Versuchswessen 13, 1, 1922.-Ders.: Waldklimafragen I. Meteorologische 
Beobachtungen im Freien und in einem Buchenbestand. Mitt. d. Schweiz. Anst. f. forstl. 
Versuchswesen 17, 1, 1931.-Ders .: Influence du páturage sur l'écoulement des eaux 
et l'érosion. Journ. forest. suisse 4, 1932.-Ders.: Waldklimafragen II. Meteorologische 
Beobachtungen im Freien in einem Buchen- und einem Fichtenbestand. III. Meteoro
logische Beobachtungen in Freien, in einem gleichaltrigen Fichtebenstand und im Tannen
Fichten-Plenterwald bei Oppligen. Mitt. d. Schweiz. Anst. f. forstl. Versuchswesen 18, 
l, 1933.-Ders .: Der Einfluss des Waldes auf den Wasserhaushalt. Vierteljahrsschr. d. 
Nat. Ges . in Zürich 93, 1, 1948. 

BuRGERSTEIN, A.: Anderungen der Spaltoffnungsweite unter dem Einfluss verschiedener 
Bedingungen. Mitt. a. d. Versuchsanst. d. Akad. d. Wiss., Wien 56, 1919. 

BuRGES, A. and CHALMERS, B.: Neurospora following a Volcanic Eruption . Nature 170, 
1952. 

BUROLLET, P. A.: Le Sahel de Sousse. Monographie phytogéographique. These Tunis 1927. 
BuxToN, P. A.: The temperature of the surface of deserts. Journ. of Eco!. 12, 1924. 

CAIN, Sr. A.: . Synusiae as a basis in plant sociological field work. The American Midland 
naturalist 17, 3, 1936.- Ders.: The species-area curve. American Midland naturalist 19, 
3, 1938.-Ders.: Foundations of plant geography. New York-London 1944. 

CAJANDER, A. K.: Beitrage zur Kenntnis der Vegetation der Hochgebirge zwischen Kittila 
und Muonio . Fennia 20, 9, 1904.-Ders.: Zur Begriffsbestimmung in Gebiete der Pflan
zengeographie. Acta forest. fenn . 20, 1922.- Ders.: über Waldtypen. Acta forest . fenn. 1, 
1909.-Ders.: Studien über die Moore Finnlands. Ebenda 2, 1913.-Ders.: Der gegen
seitige Kampf in der Pflanzenwelt. Veroff. d. geobot. Inst. Rübel 3, Festschrift ScHRO
TER. 1925.-Ders.: The theory of forest types . Acta forest. fenn . 31, 1926. 

CANALS, E.: Du róle physiologique du magnésium chez les végétaux. These. Fac. de se. de 
P aris . Mon tpellier 1920. 

CANNON, W. A.: The evaluation of the soil temperature in root growth. PI. World 21, 1918. 
Ders.: General and physiological features of the vegetation of the more arid portions 
of Southern Africa. Washington 1924. 

CAPPANNINI , D. A.: Geoedafología del curso inferior del río Salado de la provincia de 
Buenos Aires. IDIA 5, 50-51, 1952. 

CAPPELLETTI, C. : L'impigo dell'anidride carbonica solida (ghiaccio secco) nella semimicro 
e microcrioscopia. Nuovo Giorn. Bot. Ita!. 46, 2, 1939.-Ders.: Beobachtungen über das 
Einpflanzen und die Weiterentwicklung fremder Arten in natürlichen Pflanzengesell
schaften. Mitt. Ostalp.-Dinar. pflanzensoz. Arbeitsgem. 2, 1962. 

CAPUTA, J.: Untersuchungen über die Entwicklung einiger Graser und Kleearten in Rein
saat und Mischung. Diss . E. T . H., Bern 1948. 

CARTELLIERI , E.: Jahresgang von osmotischem \Ver!, Transpiration und Assimilation eini
ger Ericaceen der alpinen Zwergstrauchheide und von Pinus cembra. J ahrb. f. wiss . Bot. 
82, 3, 1935.- Ders.: ü ber Transpiration und Kohlensaureassimilation an einem hochal
pinen Standort . Sitzungsber. d. Akad. d. Wiss., Wien 1, 149, 3-6, 1940. 

741 



CHANEY, R. W.: Paleobotany. Carnegie Inst. Washington Year Book 55 (1955-1956), 
1956. 

CHAPMAN, V. J.: The Halophyte problem in the light of recent investigations. The 
Quarterly Review of Biology 11, 2, 1936.-Ders.: Studies in salt-marsh ecology sec
tions. I-V. Journal of Ecology 26, 1, 1938, 27, 1, 1939.-Ders.: Salt marshes and salt 
deserts of the world. 1961. 

CHAUVIN, R. et o'AGUILAR, J.: Les données récentes de la microclimatologie et leur im
portance en écologie enthomologique. Ann. biol. 22, 7-9, 1946. 

CttERMEZON, H.: Recherches anatomiques sur les plantes littorales. Ann. se. nat. bot. 12, 
1910. 

CttEVALIER, A.: Les zones et provinces botaniques de l'Afrique Occidentale franc;aise. 
Acad. se. 130, 1900.-Ders.: Essai d'une classification biogéographique des principaux 
systemes de culture pratiqués a la surface du globe. Rev. internat. de renseign. agric. 
3, 1925.-Ders. : Les applications de la photographie aérienne a l'étude de la géogra
phie botanique. C. R. Soc. Biogéogr. 57, 1930. 

CttODAT, F. et P0Pov1c1, N.: Etude chimique de la calcicolie et calcifugie de quelques 
especes de Cistes. Bull. Soc. Bot. suisse 42, 2, 1933. 

CHOUARD, P.: Associations végétales des forets de la vallée de l'Apance (Haute Mame). 
Bull. Soc. Bot. Fr. 79, 1932.-Ders.: Expériences de longue durée sur le photopério
disme; lec;ons qui en découlent. Mém. Soc. Bot. Fr. 96, 1949.-Ders.: Croissance et 
morphogenese des végétaux. Encycl. Frarn;:aise IV, París 1960. 

CHRIST, H.: Das Pflanzenleben der Schweiz. Zürich 1879. 
CHRISTIANSEN, W.: Die Eichenkratts Schleswig-Holsteins. Ber. Dtsch. Bot. Ges. 5, 1925.

Ders. : Die Vegetationsverhiiltnisse der Dünen auf Fohr. Englers bot. Jahrb. 61, 1927.
Ders.: Beobachtungen an Dauerquadraten auf der Lotseninsel Schleimünde. Schr. d. 
Naturwiss. Ver. f. Schleswig-Holstein 22, 1, 1937.-Ders.: Aufbau-Bliitter, Kiel 1948. 
Ders.: Die Pflanzendecke als Zeiger für winderosionsgefahrdete Boden. Schr. d. Na
turwiss . Ver. f. Schleswig-Holstein 25, 1951.-Ders.: Salicornietum. Mitt. flor.-soz. 
Arbeitsgem. N. F. 5, 1955. 

CrnsLAR, A.: Die Rolle des Lichtes im Walde. Mitt. Forstl. Versuchswes. ósterreichs 30, 
1904. 

CIFERRI, R.: Studio geobotanico dell'isola Hispaniola (Antille). Atti Ist. Bot. Univ. di 
Pavía Ser. IV, 8, 1936. 

CLAPHAM, A. R.: Studies in the depth adjustment of subterranean plant organs. l. New 
Phytologist 44, 2, 1945. 

CLAPHAM, A. R., GoDWIN, H. and PENNINGTON, W.: Studies of the postglacial history 
of British vegetation. VII, VIII, IX. Philosoph. Trans. Roy. Soc. London B 233, 599, 
1948. 

CLARK, O. R.: Interception of rainfall by prairie grasses, weeds, and certain crop plants . 
. Eco!. Monogr. 10, 1940. 

CLAUSEN, J., KEcK, D. D. and HIESEY, W. M.: Heredity of geographically and ecologically 
isolated races . American Midland naturalist 81, 3-4, 1947.-Dies.: Experimental stu
dies on the nature of species. III. Environmental responses of climatic races of Achillea. 
Carnegie Inst. Washington 581, 1948. 

CLAUSEN, J. C., NoBs, M. A. and HIESEY, W. M.: Studies in Poa. Carnegie Inst. Washington 
Year Book 60, 1961. 

CLEMENTS, F. E.: Plant indicators. Carnegie Inst. Pub!. 290, 1920.-Ders.: Research 
methods in ecology. Lincoln 1905.-Ders.: Plant physiology and ecology. New York 
1907.-Ders.: Plant succession. Carnegie Inst. Washington 242, 1916.-Ders.: Nature 
and structure of the climax. Journ . of Eco!. 24, 1, 1936. 

CLEMENTS, F. E., WEAVER, r. E. and HANSON, H . C.: Plant competition. Carnegie Inst. 398, 
Washington 1929. 

CLEMENTS, F. E., MARTIN, E. V. and LONG, F. L.: Adaption and origin in the plant 
world. The role of environment in evolution. Chronica Botanica, Waltham, 1950. 

COMBES, R.: Détermination des intensités lumineuses optima pour les végétaux aux divers 
stades du développement. Ann. Se. nat. 9, ser. Bot., 11, 1910.-Ders.: Absorption et 
migration de l' Azote chez les plantes ligneuses. Ann. de Physiologie et de Physicochimie 
biolog. 3, 1927.-Ders.: La forme des végétaux et le milieu. Collect. Armand Colin 240, 
París 1946.-Ders.: Réactions aux facteurs du milieu. Encycl. Franc;aise IV. París 1960. 

CONARD, H. S.: The p_lant association of central Long Island. American Midland natura
list 16, 1935.-Ders. : The vegetation of lowa. An approach toward a phytosociologic 
account. State Univ. of lowa, Stud. Nat. Hist. 19, 4, 1952. 

742 



CoNNOR, H. E.: A Tall-Tussock Grassland community in New Zealand. New Zeal. Journ. 
of Se. 4, 4, 1961. 

CoNTEJEAN, C.: Géographie botanique. Influence du terrain sur la végétation. Paris 
1881. 

CooPER, CH. F.: Changes in vegetation, structure, and growth of southwestern Pine forests 
since white settlement. Ecolog. Monogr. 30, 1960. 

CooPER, W. S.: The recent ecological history of Glacier Bay, Alaska. Ecology 4, 1923.
Ders.: An apparatus for photographie recording of quadrats. Journ. of Ecol. 12, 2, 
1924.-Ders.: A third expedition to Glacier Bay, Alaska. Ecology 12, 1, 1931.-Ders.: 
The strand and dune flora of the Pacific coast of North America. Essays in Geobot. 
in Honor of W. A. Setchell 1936.-Ders.: A . fourth expedition to Glacier Bay, Alaska. 
Ecology 20, 2, 1939. 

CoRTIZO, E. V.: Estudios botánicos sobre Ja flora Alergógena y contenido en polen de 
la atmósfera de la comarca de Santiago de Compostela. An Inst. de Edaf. Ecol. y Fisiol. 
veg. 5, 2, Madrid 1946. 

COSTA, BoTELHO DA: Solos das regioes tropicais e subtropicais. Agros 29, 1946. 
CoSTIN, A. B.: Alpine soils in Australia. Journ. of Soil Se. 6, 1, 1955. 
CosTrN, A. B. and MooRE, D. M.: The effects of rabbit grazing on the grasslands of 

Macquarie Island. Journ. of Eco!. 48, 1960. 
COTTLE, H. J.: Studies in the vegetation of southwestern Texas. Ecology 12, 1, 1931. 
CounNHO, L. M.: Contribui<;:ao ao conhecimento da ecologia da mata pluvial tropical. 

Bol. Fac. Fil. Cienc. Letr. 257, Bot. 18, 1962. · 
COWLES, H. C.: The ecological relations of the vegetation of the sand <lunes of the lake 

Michigan. Bot. Gaz. 27, 1899.-Ders. The physiographic ecology of Chicago. Ebenda 
31, 1901. 

CRAIG, N. and HALAIS, P.: The influence of maturity and rainfall on the properties· of 
lateritic soils in Mauritius. Empl. Journ. Exp. Agr. 2, 1934. Cita en JENNY 1941. 

CROCKER, R. L.: Soil genesis and the pedogenic factors. The Quart. Rev. of Biol. 27, 2, 
1952. 

CROCKER, R. L. and DrcKSON, B. A.: Soil development on the recessional moraines of the 
Herbert and Mendenhall Glaciers southeastem Alaska. J ourn. of Ecol. 45, 1957. 

CROCKER, R. L. and MAJOR, J.: Soil development in .. relation to vegetation and surface 
age at Glacier Bay, Alaska. Journ. of Ecol. 43; 1955. 

CROWTHER, E. M.: The relationship of climatic and geological factors to the composition 
of soil clay and the distribution of soil types. Proc. Roy. Soc. B 107, 1930. 

CuRÉ, I.: La nouvelle classification des climats de Thornthwaite. La Météorologie 1950. 
CURRIE, J. A.: The importance of aeration in providing the right conditions for plant 

Growth. Journ. Sci. Food Agric. 13, 1962. 
CURTIS, J. T. and GRANT CoTTAM: Antibiotic and autotoxic effects in Prairie Sunflower. 

Torrey bot. Club 77, 3, 1950. 
CuTLER, O. W., CRUMP, LETTICE, M. and SANDON, H.: A quantitative investigation of the 

Bacteria! and Protozoa population of the soil. Trans. Roy. Soc. London 1922. 

DAGNELIE, P.: Contribution a l'étude des communatués végétales par l'analyse factorielle. 
Bull. Serv. Carte Phytogéogr. Ser. B 5, 1 et 2, 1960. 

DAHL, E.: A new apparatus for recording ecological and climatological factors, especially 
temperatures, over long periods. Physiol. Plantarum 2, 1949.-Ders.: Rondane moun
tain vegetation in South Norway and its relation to the environment. Ekrift. det Norske 
Vidensk.-Akad. Oslo, Mat.-Naturv. Klasse 3, 1956.-Ders.: Sorne measures of uni
formity in vegetation analysis. Ecology 41, 1960. 

DANIKER, A. U.: Die Grundlagen zur okologischen Untersuchung der. Pflanzengesellschaften. 
Mitt. a. d. Bot. Mus. der Univ. Zürich, 128, . 1928>-Ders.: Die Struktur der Pflanzen
gesellschaft. Ber. Schweiz. Bot. Ges. 46, Festband Rübel 1936. 

DANSEREAU, P.: Essai de correlation sociologique entre les plantes supérieures et les 
poissons de la Beine du Lac Saint-Louis. Rev. Canad. de Biol. 4, 3, 1945.-Ders .: 
L'érabliere Laurentienne II . Les sucessions et leurs indicateurs. Canad. Journ. of 
Research 24, 1946.-Ders.: Studies on Central Baffin vegetation. l. Bray Island. Vege
tatio 5-6, 1954.-Ders.: Le coincement, un processus écologique. Act. Biotheor. 11, 
1956.-Ders.: A preliminary note on the structure variations of temperate rainforest. 
Proceed. Eight Pacif. Sci. Congr. 4, 1957.-Ders.: Phytogeographia Laurentiana l. 
Introduction et Méthodologie. Contrib. Inst. Bot. Univ. Montréal 74, 1959.-Ders. : 

743 



Essais de représentation cartographique des éléments structuraux de la végétation. 
Methodes de la Cartographie de végétation Toulouse 16-21 Mai 1960. C. N. R. S. 
1961. 

ÜANSEREAU, P. and LEMS, K.: The grading of dispersa! types in plant communities and 
their ecological significance. Contrib. Inst. Bot. Univ. Montréal 71, 1957. 

DAv, L.: Microclimas das restingas do sudeste do Brasil. l. Restinga interna de Cabo Frio. 
Arquivos do Museau Nacional 50, 1960. 

DAUBENMIRE, R.: Vegetation Classification. En: Aktuelle Probleme der Pflanzensoziolo
gie. Veroff. d. Geobot. Inst. Rübel 29, 1954.- Ders.: Sorne major problems in vegetation 
classification. Silva Fennica 105, 1960. 

DAVY DE VIRVILLE, AD.: Recherches écologiques sur la flore des flaques du littoral de 
l'Océan Aatlantique et de la Manche. Rev. Gen. Bot. 46-47, 1935.- Ders.: Contri
bution a l'étude des zónes de végétation sur le littoral atlantique. C. R. Soc. Biogéogr. 
16, 134, 1939. 

DEEGENER, P.: Die Formen der Vergesellschaftung im Tierreiche. Leipzig 1918. 
DEGELIUS, G.: Die Flechten von Norra Skaftün. Uppsala Univ. Arsskr. 11, 1939. 
DELF, E. M.: Transpiration and behaviour of stomata in halophytes. Ann. of Bot. 25, 

1911.- Ders.: The meaning of Xerophily. Journ. of Ecol. 3, 1915. 
DELITSCH, H.: Die Konservierung von Lebens- und Futtermitteln durch Einsauerung. Der 

Biologe 12, 8-9 , 1943. 
DEL VILLAR, E. H.: Avance geobotánico sobre la pretendida Estepa central de España. 

Ibérica 23, 1925. · 
DEMOLON, A.: La dynamique du sol. Principes d'agronomie. Paris, 1938.-Ders.: La géné

tique des Sols. «Que sais-je?» Paris 1949. 
DENEVAN, W. M.: The uplarid pine forests of Nicaragua. A study in cultural plant geo

graphy. Univ. Calif. Publ. Geogr. 12, 4, 1961. 
DENIS, M.: Observations Algologiques dans les Hautes-Pyrénées II. Observations sociolo

giques. Rev. Algologique 1924, 3.-Ders.: Essai sur la végétation des Mares de Fon
tainebleau. Ann. se. nat. Bot. 7, 1925. 

DEPAPE, G.: Recherches sur la flore pliocene de la vallée du Rhóne. París 1923. 
DEUEL, H .: Die Tone des Bodens. Schweiz. Landw. Monatshefte 1950, 12.-Ders.: Be

trachtungen über die organische Substanz des Bodens. Schriftenreihe Landw. Fak. Univ. 
Kiel 19, 1958. 

DEUEL, H . und HosTETTLER, F.: Hundert Jahre Ionenaustausch. Experientia 6, 12, 1950. 
DrcKSON, B. A. and CROCKER, R . L.: A chronosequence of soils and vegetation near 

Mt. Shasta, California. l. Definition of the ecosystem investigated and features of the 
plant succession. Journ. Soil Sci. 4, 2, 1953. 

DIELS, L.: Pflanzengecigraphie. Leipzig 1908.-Ders.: Genetische Elemente in der Flora 
der Alpen. Englers bot. Jahrb. 44, 4, 102, · 1910.-Ders.: Die Algenvegetation der 
Südtiroler Dolomitriffe. Ein Beitrag zur ókologie der Lithophyten. Ber. Dtsch. Bot. 
Ges. 32, 1914.-Ders.: Das Verhaltnis von Rhythmik und Verbreitung bei den Peren
nen des europaischen Sommerwaldes. Ber. Dtsch. Bot. Ges. 6, 1917, 1918. 

DIEM, M.: Feuchtemessung mit Hilfe thermoelektrischer Psychrometer. Arch. Met. Geoph. 
u. Biokl. B 5, 59, 1953. 

DIEMONT, W. H .: Zur Soziologie und Synoekologie der Buchen- und Buchenmischwalder 
der nordwestdeutschen Mittelgebirge. Mitt. flor.-soz . Arbeitsgem. in Niedersachsen 4, 
1938. 

DIEREN, J. W. VAN: Organogene Dünenbildung. Den Haag 1934. 
DIETRICH, M.: Die Transpiration der Schatten- und Sonnenpflanzen in ihren Beziehungen 

zum Standort. Diss. Bonn. Johrb. f. wiss. Bot. 1925. 
Dr GLERIA, J., KLIMEs-SzMIK, A. und DvoRACSEK, M.: Bodenphysik und Bodenkolloidik. 

Jena 1962. 
DrMo, N. A.: Soda in den Bodenarten Mittelasiens. Bull. de l'Inst. de Pédologie et de 

Géobot. de l'Univ. de l'Asie Centrale 1, 1925. Résumé. 
DoNAT, J.: Das Gefüge des Bodens und dessen Kennzeichnung. Verh. 6. Komm. Intern. 

Bodenk. Ges. B, Zürich 1937. 
DoNSELAAR, J. VAN, KoP, L. G ., VAN DoNSELAAR·TEN BoKKEL HurNANK, W. A. E., VAN DER 

Voo, E. E. and WESTHOFF, V.: On the ecology of plant species and plant communi
ties in former river beds. Wentia 5, 1961. 

DORING, B.: Die Temperaturabhangigkeit der Wasseraufnahme und ihre okologische Be
deutung. Zeitschr. f. Bot. 28, 1935. 

DRVDE, O .: Manuel de Géographie Botanique (1884) . Paris 1897. 
DucHAUFOUR, P.: Recherches écologiques sur la Chenaie atlantique frarn;:aise. These, Nancy, 

744 



1948.-Ders.: Recherches sur l'évolution des sols calcaires en Lorraine. Ann. Ecole 
Nat. des Eaux et Forets 12, 1, 1950.-Ders.: Précis de Pédologie. Paris 1960. 

DuDGEON, W.: Succession of epiphytes in the Quercus incana forest al Landour, Western 
Himalayas. Journ. Ind. Bot. Soc. 3, 1923. 

DüGGELI, M.: Die Mitwirkung von Bakterien bei der Gesteinsverwitterung. Verh. d. 
Schweiz. Naturf. Ges. 1930.-Ders.: Der Wert der Bodenimpfung nach dem heutigen 
Stande unseres Wissens. Zeitschr. Pflanzenernahr., Düng., Bodenkde. 12, 1, 1933.
Ders .: Studien über den Einfluss der im Stadtwald Zofingen angewandten Bassnahmen 
zur Bodenverbesserung auf die Bakterienflora des Waldbodens. Mitt. Schweiz. Anst. f. 
forstl. Versuchsw. 20, 2, 1938.-Ders.: Bakteriologische Studien an Boden aus den 
Macchien der italienischen Riviera di Ponente. Ber. Schweiz. Bot. Ges. 49, 1939.
Ders.: Der Einfluss eines Düngungsversuches in Nante bei Airolo auf die Bakterienflora 
des Bodens. Ber. Schweiz. Bot. Ges. 53, A, 1943.-Ders.: Die Schwefelbakterien. Ciba 
Zeitschr. 98, 1945. 

Du RIETZ, G. E. : Zur methodologischen Grundlage der modernen Pflanzensoziologie. 
Akadem. Abh . Upsala 1921.-Ders.: Der Kern der Art-Assoziationsprobleme. Bot. 
Notiser 1923.-Ders.: Die regionale Gliederung der skandinavischen Vegetation. Nord. 
Familieb. 3, Upsala 1925.-Ders.: Vegetationsforschung auf soziationsanalytischer Grund
lage. Handb. der biolog. Arbeitsmeth. 11, 5, 1930 .-Ders.: Life-forms of terrestrial 
flowering plants. Acta phytogeogr. suecica 3, 1, 1931.-Ders .: Zur Vegetationsokologie 
der ostschwedischen Ki.istenfelsen. Beih. Bot. Centralbl. 49, 1932.-Ders.: Vaxtgeografi. 
Tradgardskonst, Stockholm 1934.-Ders.: Rishedsfürband i Tornetraskomradets lagf
jallbalte. Sv. Bot. Tidsk:r. 36, 1942.-Ders.: De svenska fjallens vaxtvardl. Norrland, 
Natur, befolk:ning och naringar. Ymer 1942, Stockholm.-Ders.: Om fattigbark- och 
rikbarksamhallen. Svensk Bot. Tidskr. 39, l, 1945.-Ders.: Wellengrenzen als okologische 
Aquivalente der Wasserstandslinien. Zool Bidrag. 25, 1947.-Ders.: Huvudenheter och 
huvudgranser i svensk myrvegetation. Svensk Bot. Tidskr. 43, 2, 3, 1948.-Ders.: 
Vegetations- och odlingsregioner som uttryck für klimat och jordman. Tradgardskonst 1, 
Stockholm 1952.-Ders.: Vegetation analysis in relation to homogeneousness and size 
of sample areas . Compte Rendus des Séances et Rapports et Communications. Sect. 7 
et 8, 3•m• Congres Intern. de Bot. Paris 1954 (1957). 

Du RIETZ, FRIES, ÜSVALD und TENGWALL: Gesetze der Konstitution nati.irlicher Pflan
zengesellschaften. Medd. fran Abisko Naturv. Station 3, 1920. 

Du RIETZ, G. E. und NANNFELDT, J. A. Ryggmossen und Stigsbo Rodmosse, die letzten 
lebenden Hochmoore der Gegend von Upsala. Führer fi.ir die vierte I. P. E. Svenska 
Vaxtsoc. Sallskapets Handlingar 3, 1925. 

DuvAL-JouvE, J.: Des Salicornia de l 'Hérault. Bu!!. Soc. Bot. Fr. 15, 1868. 
DuvIGNEAUD, P.: Les populations végétales des grottes de Han. Ass. Fr. Av. Se. 63, 

Lfrge 1939.-Ders.: Les associations épiphytiques de la Belgique. Bu!!. Soc. Roy. Bot. 
Belg. 74, 1942.-Ders.: La variabilité des Associations végétales. Bull. Soc. Roy. Bot . 
Belg. 78, 1946. 

DUVIGNEAUD, P. et DENAEYER-DE SMET, S.: Action de certains métaux [ourds du sol 
(cuivre, cobalt, manganese, uranium) sur la végétation dans le Haut-Katanga. En 
VIENNO-BOURGIN 1960.-Dies. Cuivre et végétation au Katanga. Bull. Soc. Roy. Bot. 
Belg. 96, 2, 1963. 

DYAKOWSKA, J.: The pollen rain on the sea and on the coasts of Greenland. Bull. Acad. 
Poi. Sci. et Lettres, Cl. Sci. Math. Nat. B (1) 1947. 

DzruBALTOWSKI, S.: Etude phytogéographique de la région de la Nida inférieure. NeuchS.
tel 1915.-Ders. : Développement des associations végétales des abatis sur le loess du 
district de Sandomierz dans la lumiere ú"analyse floristique et statistique. C. Soc. Se. 
de Varsovie 11, 1918.-Ders.: La distribution et l'écologie des associations steppiques 
sur le plateau de la Petite Pologne. Acta Soc. Bot. Pol. 1, 1923.-Ders.: Les assoc ia
tions steppiques sur le plateau de la Petite Pologne et leurs successions. Acta Soc. Bot. 
Pol. 3, 2, 1925. 

EBERHARDT, PH.: Influence de l'air humide sur la forme et sur la structure des végéiaux. 
Ann. se. nat. 18, 1903. 

EBERT, P.: Das Geopyxidetum carbonariae, eine carbophile Pilzassoziation. Zeitschr. f. 
Pilzk. 24, 1958. 

EcKARDT, F. E.: Remarques sur le comportement physiologique des xerophytes pendant 
la periode de déssechernent du sol. Rapp. et Comm. Sect. 11 et 12, 8'm' Congres Intern. 

745 



de Bot. Paris 1954.-Ders.: Procédés de mesure écophysiologiques appliqués a l'étude 
des échanges hydriques chez les végétaux des régions arides et semi-arides. Recherches 
sur la Zone Aride 15. Paris 1961. 

EGER, G.: Untersuchungen zur Methode der Transpirationsbestimmung durch kurzfristige 
Wagung abgeschnittener Pflanzenteile, besonders an Wiesenpflanzen. Flora 145, 1957.
Ders.: Beitrage zur Kenntnis des Mikroklimas der Mahwiesen und der osmotischen 
Werte einiger Wiesenpflanzen. Zeitschr. Acker- u. Pflanzenbau 106, 3, 1958. 

EGGELING, W. J.: Observations on the ecology of the Budongo rain forest, Uganda. Journ. 
of Ecol. 34, 1, 1947. 

EGLER, E. F.: Indigene versus alien in the development of arid hawaiian vegetation. 
Ecology 23, 1, 1942.-Ders.: Vegetation as an object of study. Philosophy of Scien
ce 2, 3, 1942.-Ders.: Arid Southeast Oahu Vegetation, Hawaii. Ecol. Monogr. 17, 
1947. 

EIG, A.: Les éléments et les groupes phytogéographiques auxiliaires dans la flore pales
tinienne. Repert. spec. nov. 58, 1931.-Ders.: The vegetation of the light soils belt 
of the coastal plain of Palest!ne. Palest. Journ. of Bot., J. Ser., 1, 1939. 

EKLUND, O.: über die Kalkabhangigkeit der Kormophyten SW-Finnlands. Mem. Soc. pro 
Fauna et Flora Fenn. 22, 1946. 

ELLENBERG, H.: über Zusammensetzung, Standort und Stoffproduktion bodenfeuchter 
Eichen- und Buchen-Mischwaldgesellschaften Nordwestdeutschlands. Mitt. flor.-soz. Ar
beitsgem. Niedersachsens 5, 1939.-Ders.: Unkrautgesellschaften als Mass für den Sau
regrad, die Verdichtung und andere Eigenschaften des Ackerbodens. Ber. Landtechnik 
4, 1948.-Ders.: Unkrautgemeinschaften als Zeiger für Klima und Boden. Landwirt. 
Pflanzensoziologie 1, 1950.-Ders.: Wiesen und Weiden und ihre standi.irtliche Bewertung. 
Landwirtschaftliche Pflanzensoziologie 2, 1952.-Ders.: Auswirkungen der Grundwas
sersenkung auf die Wiesengesellschaften am Seitenkanal westlich von Braunschweig. 
Angew. Pflanzensoz. 6. Stolzenau/Weser 1952.-Ders.: Physiologisches und okologisches 
Verhalten derselben Pflanzenarten. Ber. Dtsch. Bot. Ges. 65, 1952.-Ders.: Grundlagen 
der Vegetationsgliederung. l. Aufgaben und Methoden der Vegetationskunde. Einführung 
in die Phytologie 4, Stuttgart 1956.-Ders.: Typen tropischer Urwalder in Peru. 
Schweiz. Zeitschr. f. Forstw. 3, 1959.-Ders.: Kausale Vegetationskunde: Probleme 
und Ergebnisse. Verh. Schweiz. Naturf. Ges. 140, 1960.-Ders.: Konnen wir eine 
gemeinsame Plattform für die verschiedenen Schulen in der Waldtypenklassifikation 
finden? Silva Fennica 105, 1960. 

EMBERGER, L.: La végétation de la région méditerranéenne. Essai d'une classification des 
groupements végétaux. Rev. gén. Bot. 1930.-Ders.: Aperc;:u général sur la végétation 
du Maroc. Veroff. d. geobot. Inst. Rübel 14, 1939.-Ders.: Les plantes fossiles dans 
leurs rapports avec les végétaux vivants. (Eléments de paléobotanique et de morphologie 
comparée.) Paris 1944.- Ders.: Les études phytosociologiques entreprises en Afrique 
du Nord sous le contrOle scientifique et technique du Service de la Carte des Groupe

·ments Végétaux de France Bull. du Serv. de la Carte phytogeogr. Serie B. 1957.-Ders.: 
La Cartographie de la Végétation et les Services qu'elle peut rendre a l'Agronome. 
Cahiers des lngén. Agron. 130, 1958. 

EMMETT, H. E. G. and AsHBY, E.: Sorne observations on the relation between the hydrogen
ion concentration of the soil and plant distribution. Ann. of Bot. 48, 192, 1934. 

ENOUIST, F.: Sambandet mellan klimat och vaxtgranser. Geol. Fi.iren. Fi.irh. 46, Stockholm 
1924. 

ERDTMAN, G.: An introduction to pollen analysis. Waltham 1943. 
ERIKSON, S.: The physico-chemical behavior of nutrients in soils. Journ. of Soil Sci. 3, 

1952. 
ERNST, A.: Die neuve Flora der Vulkaninsel Krakatau. Vierteljahrsschr. d. naturf. Ges. in 

Zürich 52, 1907. 
ERWIN, J.: Plant successions of the Brush Prairie. Journ. of Ecol. 12, 1924. 
EsKUCHE, U.: über Windschutzuntersuchungen an der Donau bei Herbertingen. Veroff. 

Landesst. f. Natursch. u. Ldschpfl. Baden-Württ. 25, 1957 .-Ders.: Herkunft, Bewegung 
und Verbleib des W assers in den Boden verschiedener Pflanzengesellschaften des Erftta
les . Düsseldorf 1962. 

ESPINAS, A.: Les Sociétés animales. Paris 1875. 
ETTER, H.: Pflanzensoziologische und bodenkundliche Studien an schweizerischen Laub

waldern. Mitt. Schweiz. Anst. f. forstl. Versuchsw. 23, 1, 1943.-Ders.: Zur Vegeta
tionskarte des Sihlwaldes des Stadt Zürich. Schweiz. Zeitschr. f. Forstw. 5-6, 1946.
Ders.: über die Waldvegetation am Südostrand des schweizerischen Mittellandes. Mitt. 
Schweiz. Anst. f. forstl. Versuchsw. 25, 1, 1947.-Ders.: Vegetationskarte des Sihlwaldes 

746 



der Stadt Zürich. Beih. Zeitschr. d. Schweiz. Forstver. 24, 1947 .-Ders.: De l'Analyse 
statistique des tableaux de végétation. Vegetatio 1, 1949.-Ders.: über die Ertragsfiihig
keit verschiedener Standortstypen. Mitt. Schweiz. Anst. f. forstl. Versuchsw. 26, 1, 1949. 
Ders.: Grundsatzliche Betrachtungen zur Beschreibung und Kennzeichnung der Bio
chore. Schweiz. Zeitschr. f. Forstw. 2, 1954. 

EuROLA, S.: über die regionale Einteilung der südfinnischen Moore. Ann. Bot. Soc. Va
namo 33, 2, 1962. 

EVENARI, M.: The physiological anatomy of the transpiratory organs and the conducting 
systems of certain plants typical of the wilderness of Judaea. Linnean Soc. Journ. Bot. 
51, 240, 1938.-Ders.: Ecología de las plantas de desierto. Rev. Argent. Agron. 16, 
3, 1949. 

EvENARI, M. and RrcHTER, R.: Physiological-ecological investigations in the wilderness of 
Judaea. Linnean Soc. Journ. Bot. 339, 1937. 

FABER, A.: Beobachtungen über die Orthopteren des Hohentwiel. Veréiffentl. d. Staatl. 
Stelle f. Naturschutz b. Württ. Landesamt f. Denkmalpflege 7, 1930. 

FABER, F. C. V.: Untersuchungen über die Physiologie der javanischen Solfatarenpflanzen. 
Flora 1925. 

FAVRE, J.: Les associations fongiques des hauts-marais jurassiens et de quelques régions 
voisines. Matér. pour la Flore Cryptog. Suisse 10, 1948.-Ders.: Les champignons su
périeurs de la zone alpine du Pare National suisse. Result. rech. sci, entrepr. Pare Nat. 
Suisse 5 (N. F.), 33, 1955. 

FEEKES, W.: De ontwikkeling van de natuurlijke vegetatie in de -Wieringermeerpolder, de 
eerste groote droogmakerij van de Zuiderzee. Diss. Wageningen 1936. 

FELDMANN, J.: Recherches sur la végétation marine de la Méditerranée. La Cote des Al
beres. These, Rouen 1937. 

FERRÉ, Y. DE: Effets du froid de février 1956 sur les plantes ligneuses dans la région tou
lousaine. Bull. Soc. d'Hist. Nat. Toulouse 92, 1957. 

FETZMANN, ELSALORE: Einige Algenvereine des Hochmoorkomplexes Komosse. Bot. Noti
ser 114, 2 1961.-Dies.: Vegetationsstudien im Tanner Moor (Mühlviertel, Oberéister
reich). Sitzungsber. ósterr. Akad. d. Wiss., Math.-nat. Kl., Abt. I, 170, 1-2, 1961.
Dies.: Algensoziologische Untersuchungen in Altwassern der Donauauen. Verh. Inter
nat. Verein. Limnol. 14, 1961. 

FEUCHT, O.: Der Wald als Lebensgemeinschaft. Schriften des Deutsch. Naturkundever. 
N. F. 3, 1936. 

FrLZER, P.: Nordafrikanische Wüste und süddeutsche Steppenheide eine éikologische Pa
rallele. Festschrift f. Carl Uhlig 1932.-Ders.: Untersuchungen über das Mikroklima in 
niederwüchsigen Pflanzengesellschaften. Beih. Bot. Centralbl. 55, B. 1, 2, 1936.-Ders.: 
Neue Aufgaben der éikologischen Forschung an Pflanzengemeinschaften. Forschungen 
und Fortschritte 13, 7, 1937.-Ders.: Die Rolle von Umwelt und Anpassung im Leben 
der Pflanzengesellschaften. Medizin. Klinik 22, 1937.~Ders.: Das Mikroklima von 
Bestandesrandern und Baumkronen und seine physiologischen Rückwirkungen. Jahrb. 
f. wiss. Bot. 1938.-Ders.: Lichtintensitat und Trockensubstanzproduktion in Pflanzen
gesellschaften. Ber. Dtsch. Bot. Ges. 57, 4, 1939.-Ders.: über Ziele und Wege zur 
Verknüpfung von pflanzensoziologischer und éikologischer Betrachtungsweise im Wald
und Landbau. Angew. Pflanzensoz., Festschrift Aichinger 2, 1954. 

FINMPEL, H.: Das elektrische Psychrometer für den Forschungswagen. In: Erfahrungen 
und überlegungen zur Me¡3methodik bei meteorologischen Untersuchungen im Gelande. 
Wissenschaftl. Mitt. Meteoro!. Inst. d. Univ. München 3, 1956. 

FIRBAS, F.: Untersuchungen über den Wasserhaushalt der Hochmoorpflanzen. Leipzig 1931. 
Ders.: Vegetationsentwicklung und Klimawandel in der mitteleuropfüschen Spat- und 
Nacheiszeit. Die Naturw. 27, 6, 1939.-Ders.: über das Verhalten von Artemisia in 
einigen Pollendiagrammen. Biol. Centralbl. 67, 1, 2, 1948.-Ders.: Waldgeschichte Mittel
europas, l. Allgemeine Waldgeschichte. Jena 1949. 11. Waldgeschichte der einzelnen 
Landschaften. 1952.-Ders.: Die Vegetationsentwicklung im Spatglazial von Wallensen 
im Hils. Nachr. Akad. d. Wiss. in Géittingen, Math.-Phys. Kl. 5, 1934.-HARDER, R., 
FmBAS, F., ScHUMACHER, W., und voN DENFFER, D.: Lehrbuch der Botanik für Hoch
schulen, Stuttgart 1958.-Ders.: über die heutige Anwendbarkeit der Pollenanalyse. 
Ber. über den V. internat. Kongre¡3 f. Vor- und Frühgesch. Hamburg 1958. Berlin 1961.
Ders.: Pflanzengeographie. Stuttgart 1962. 

FmBAS, F. und BuRKHARD, F.: Floren- und Vegetationsgeschichte seit dem Ende des Tertiars. 
Fortschr. d. Bot. 22, 1960. 

747 



FIRBAS, F. und GRAHMANN, R.: über jungdiluviale und alluviale Torflager in der Grube 
Marga bei Senftenberg (Niederlausitz). Abh. Siichs. Akad. d. Wiss. math. nat. Kl. 60,. 
4, 1928. 

fIRBAS , F., GRÜNIG, G., WEISCHEDEL, l. und WORZEL, G. : Beitriige zur spiit- und nacheis
zeitlichen Vegetationsgeschichte der Vogesen. Bibl. Botanica, Stuttgart 1948. 

FITTING, H.: Die Wasserversorgung und die osmotischen Druckverh iiltnisse der Wüsten
pflanzen. Zeitschr. f. Bot. 3, 1911.-Ders. : Die éikologische Morphologie der Pflanzen 
usw. Jena 1926. 

FLAHAULT, C.: La distribution géographique de3 végétaux dans un coin du Languedoc. 
Montpellier 1893. 

FLORIN, S.: Havstrandens féirskjutningar och bebyggelsentvecklingen i ostra Mellansverige· 
under senkvatiir tid. Geol. Féiren. Féirh. 66, 1944. 

FocAN, A. et MuLLENDERS, W.: Communication préliminaire sur un essai de cartographie 
pédologique et phytosociologique dans le Haut-Lomami. Bull. Agr. Congo Belge 40, 1, 
1948.-Dies. : Carte des sols et de la végétation du Congo Belge et du Ruanda-Urundi l. 
Kaniama (Haut-Lomami). Notice explicative de la Carte des sols et de la végétation. 
Publ. Inst. Nat. Etud. Agron. Congo Belge. Bruxelles 1955 . 

FRANK, H.: Myxomatosis in Germany. La Terre et la Vie 103, 1956. 
FRANKLAND, J. C. und HERING, T. F.: Mykologische Forschung im Britischen Naturschutz .. 

Beihefte 13, Jahresber. der Hessischen Landesst. für Naturschutz- und Landschaftspflege 
1961. 

FRANZ, H.: Untersuchungen über die Bodenbiologie alpiner Grünland- und Ackerbéiden 
Forschungsdienst 2, 3, 4, 1941.-Ders. : Die Landtierwelt der mittleren Mohen Tauern .. 
Sitzungsber. Akad. d. Wiss. in Wien 107, 1943.-Ders.: Dauer und Wandel der Le
bensgemeinschaften. Schrift. z. Verbr. naturw. Kenntn. Wien 93, 1952/53.-Ders.: 
Probleme des Humus- und Stickstoffhaushaltes der Béiden. Zentralbl. Forst- u. Holz
wirtsch. 72, 1, 1953.-Ders.: Feldbodenkunde. Wien und München 1960. 

FRANZ, H., HoEFLER, K. und SCHERF, E.: Zur Biosoziologie des Salzlachengebietes am 
Ostufer des Neusiedlersees . Verh. Zool.-Bot. Ges. 86/ 87, 1937. 

FREI, E.: Morphologische, chemische und kolloidchemische Untersuchung subalpiner Weide
und Waldbéiden der Rendzina- und der Podsolserie. Diss. E. T. H. Mitt. a. d. Agrikul
turchem. Inst. d. E. T. H. in Zürich 54, 1944.-Ders.: Eine Klassifikation van Wald
und Freilandhumus auf morphologischer und chemischer Grundlage. Schweiz. Zeitschr. 
für Forstw. 10, 1946. 

FREY, A.: Anwendung graphischer Methoden in der Pflanzensoziologie. Handb. der biolog. 
Arbeitsmeth. 11, 5, 1928. 

FREY, Eo. : Die Vegetationsverhiiltnisse der Grimselgegend im Gebiet der zukünftigen 
Stauseen. Ein Beitrag zur Kenntnis der Besiedelungsweise von kalkarmen Silikatfels- und 
Silikatschuttbéiden. Mitt. d. naturforsch. Ges. in Bern 6 (1921), 1922.-Ders. Vorarbei
ten zu einer Monographie der Umbilicariaceen. Ber. Schweiz. Bot. Ges . 45, 1936.
Ders.: Die Flechtenvegetation des Aletschreservates und seiner niiheren Umgebung. 
Bull. Soc. Murithienne 54, 1937.-Ders.: Einige Charakterarten der Flechtenvegetation 
vom Monseny und den Pyreniien und Vergleiche mit der Schweiz. Mitt. Naturf. Ges. 
Bern, N. F. 15, 1957.-Ders.: Die Flechtenflora und -vegetation des Nationalparks im 
Unterengadin. II. Die Entwicklung der Flechtenvegetation auf photogrammetrisch kon
trollierten Dauerfliichen. Ergebn. wiss . Unters. d. Schweiz. Nationalparks, N. F. 6 (41), 
1959. 

FREY-WYSSL!NG, A.: Erniihrung und Stoffwechsel der Pflanzen . Zürich 1945 . 
FR!EDRICH, K.: Zur ókologie der héiheren Pilze. 54, 55, 1936/ 37.-Ders.: Untersuchungen 

zur ókologie der héiheren Pilze. Pflanzenforschung 22, 1940. 
FRIES, T. E.: Botanische Untersuchungen im néirdlichen Schweden. Uppsala und Stockholm 

1913. 
FRITZSCHE, G.: Untersuchungen über die Gewebetemperaturen van Strandpflanzen unter 

dem Einflu/3 der Insolation. Beih. Bot. Centralbl. 50, 1, 2, 1933. 
FROSCHEL, P. en FuNKE, G. L.: Een poging tot experimenteele plantensociologie, Natuurwet. 

Tijdschr. 21 , 7, 1939. 
FUKAREK, F. : Die Vegetation des Darf3 und ihre Geschichte. Pflanzensoziologie 12, Jena 

1961. 
FULLER, G. D.: Evaporation and soil moisture in relation to the succession of plant asso

ciations. Bot. Gaz. 58, 1914. 
FuLLER, G. D. and BAKKE, A. L.: Raunkiaers «Life Forms», «Leaf-size Classes» and statis

tical methods. PI. World 21, 2, 1918. 

748 



FuNKE, G. L.: The Influence of Artemisia absinthium on neighboring plants. Blumea 5, 
1943. 

FuRLANI, J.: Studien über die Elektrolytkonzentration in Boden, I.-VI. ósterr. Bot. Zeitschr. 
1930-1932. 

FuRON, R.: L'érosion du sol. Paris 1947 . 
FuRRER, E.: Vegetationsstudien im Bormiesischen. Diss. Univ. Zürich. Vierteljahrschr. d. 

naturf. Ges . in Zürich 59, 1914.-Ders. : Begriff und System der Pflanzensukzession. 
Vierteljahrsschr. d. naturf. Ges. in Zürich 67, 1922.-Ders. : Kleine Pflanzengeographie 
der Schweiz. Zürich 1923. 2. Aufl. 1942.-Ders.: Pollenanalytische Studien in der 
Schweiz. Vierteljahrsschr. d. naturf. Ges. in Zürich 72, 1927.-Ders. : über «Wind
locher» und Kiilteflora am Lauerzersee (Schwyz). Ber. Geobot. Inst. E. T. H. 32 (1960), 
1961.-Ders.: Zur klimatischen und pflanzengeographischen Eigenart des Gran Sasso 
d'Italia. Ber. Geobot. Inst. E. T. H. 32 (1960), 1961.-Ders.: Vegetationsforschung in 
der Schweiz seit 1900. Geographica Helvetica 17, l, Comm. S.I.G.M.A. 157, 1962. 

GAJL, F.: Factors controlling the distribution of Douglas fir in the semiarid regions of the 
northwest. Ecology 2, 1921. 

GALINOU, M.-A.: Recherches sur le flore et la végétation des Lichens épiphytes en foret 
de Mayenne. Bull. Soc. Sci. Bret. 30, 1955. 

GALOUX, A.: Le Essences Forestieres et l'Evolution secondaire des sols . Bull. d. I. Soc. 
Roy. Forest. de Belgique, Aout-Sept. 1954. 

GAMS , H.: Prinzipienfragen der Vegetationsforschung. Ein Beitrag zur Begriffskliirung und 
Methodik der Bioci:inologie. Vierteljahrsschr. d. naturf. Ges. in Zürich 63, 1918. 

G AMS, W. und PARKINSON, D.: Problematik der Bodenmykologie. Ber. Geobot. Inst. der 
E. T. H. Stift. Rübel 32, Festschr. E. Schmid (1960) 1961. 

GARNER, W. W. and ALLARD, H. A.: Effect of relative length of day and night and other 
factors of environment on growth and reproduction of plants. Journ. Agr. Res. 18, 
1920.-Ders.: Duration of the flowerless condition of sorne plants in response to unfa
vourable lengths of day. Journ. Agr. Res. 43, 1931. 

GARRET, S.: Ecological groups of soil fungi. A survey of substrate relationships. New 
Phytologist 50, 1951. 

Gii.uMANN, E.: Untersuchungen über die Herzkrankheit (Phyllonekrose) der Runkel- und 
Zuckerrüben. Beibl., Vierteljahrsschr. d. naturf. Ges . in Zürich 7, 1925.-Ders.: Der 
Stoffhaushalt der Buche (Fagus silvatica L.) im Laufe eines J ahres . Ber. Schweiz. Bot. 
Ges. 44, 1935. 

Gii.UMANN, E. und JAAG, O.: Der Einflu,B des Windes auf die pflanzliche Transpiration. Ber. 
Schweiz. Bot. Ges. 49, 1939.-Dies.: Bodenbewohnende Algen als Wuchsstoffspender 
für bodenbewohnende pflanzenpathogene Pilze. Phytopathol. Zeitschr. 17, 1950. 

GAUSSEN, H.: Signes conventionnels pour le Travail sur le terrain. Service de la Carte 
Phytogeographique 1956.-Ders.: Méthodes de la Cartographie de la Végétation. C.N~R.S . 
1961. 

GÉHU, J. M.: Les groupements végétaux du bassin de la Sambre franc,:aise. Vegetatio 10, 
1961. 

GEIGER, R.: Das I<Jima der bodennahen Luftschicht. Braunschweig 1927. 4. Aufl. 1961. 
GÉLY, J.: Mesure électrique de l'humidité des sols et controle des irrigations . 'Montpellier 

1954. 
GENTILE, S. e BENEDETTO, G. or: Su alcune praterie a Lygeum spartum L. e su alcuni 

aspetti di vegetazione di terreni argillosi della Sicilia orientale e Calabria meridionale. 
Delpinoa n. s. 3, 1961. 

GERMAIN, R.: Note sur les premers stades de la reforestation naturelle des Savanes du 
Bas-Congo. Bull. Agr. du Congo Beige 36, 1945.-Ders. : Les associations végétales de 
la plaine de la Ruzizi (Congo Beige) en relation avec le milieu. Publ. Inst. Nat. Etud. 
Agron. Congo Belge, Sér. Scient. 52, 1952. 

GERMAIN, R. et EVRARD, C.: Etude écologique et phytosociologique de la foret a Brachys
tegia laurentii. Publ. Inst. Nat. Etud. Agron. Congo Belge (I.N.E.A.C.) , Sér. Scient. 97, 
1956. 

GESLIN, H.: Etude des lois de croissance d'une plante en fonction des facteurs du climat. 
(Température et radiation solaire.) Contribution a l'étude du climat du blé. These. 
Paris 1944. 

GESSNER, F.: ó kologische Untersuchungen an Salzwiesen. l. Salz- und Wassergehalt des 
Bodens als Standortsfaktoren. Ihre Abhiingigkeit vom Gefiille. Mitt. Naturw. Ver. für 

749 



Neuvorpommern und Rügen 57, 1930.-Ders.: Schwankungen im Chemismus kleiner 
Gewiisser in ihrer Beziehung zur Pflanzenassimilation. Arch. f. Hydrobiol. 24, 1932. 

GESSNER, H.: Der verbesserte Wiegnersche Schliimmapparat. Mitt. a. d. Geb. d. Leben
smitteluntersuchungen u. Hygiene 13, 1922. 

GESSNER, H. und SIEGRIST, H.: Bodenbildung, Besiedelung und Sukzession der Pflanzen
gesellscháften auf den Aareterrassen. Mitt. d. aarg. naturforsch. Ges. 17, 1925. 

GIACOMINI, V.: Un esempio di tundra artica a «suolo poligonale» nelle Alpi occidentale. 
L'Universo, riv. dell'Ist. Geogr. Milit. 24, 7, 1943.-Ders.: Aspetti scomparsi e relitti 
della vegetazione Padana. Ist. Bot. Univ. Pavia, Atti, ser. 5, 9, 1, 1946. 

ÜIACOMINI, V. e FENAROLI, L.: La Vegetazione. Conosci Italia Vol. II. Touring Club Ita
liano 1958. 

ÜIACOMINI, V. et GENTILE, S.: Observations synthétiques sur Ja végétation anthropogene 
montagnarde de la Calabre (ltalie méridionale). Delpinoa n. s. 3, 1961. 

GIACOMINI, V. e LIPPI-BONCAMBI, C.: La pedogenesi dei terreni a cuscinetti (o «zolle 
erbose») in Val di Madesimo (Alpi Retiche). Ann. Fac. d. Agrai" Univ. Perugia 10, 
1955. 

GIBAN, J.: Repercussion de la myxomatose sur les populations de lapin de Garenne en 
France. La Terre et la Vie 3-4, 1956. 

GIESEKING, J. E.: The clay minerals in soils. Adv. Agron. 1, 1949. 
GILLET, H.: Variations de la flore sahelienne en fonction de l'importance de la saison 

des pluies. C. R. Somm. Soc. Biogéogr. 338 a 343, 1962. 
GILMOUR, J. S. L.: A decade of nomenclature. Alp. Gard. Soc. Bull. 1961. 
GIRAUD-SOULAVIE, J. L.: Histoire naturelle de la France méridionale 2, Paris 1783. 
Grnoux, J.: Recherches biologiques sur les Ericacées languedociennes. These Se., Paris, 

Comm. S.l.G.M.A. 47, 1936. 
Gmoux J. et SoROCEANU, E.: Recherches comparatives sur la Transpiration de quelques 

especes ligneuses et herbacées du Bas-Languedoc. Rev. gen. Bot. 48, 1936, Comm. 
S.l.G.M.A. 51b, 1937. 

G1sIN, H.: Analyses et syntheses biocénotiques. Arch. Se. phys. et nat. 29, 1947. 
GJAEREVOLL, O.: Snoleievegetasjonen i Oviksfjellene. Acta phytogeogr. suecica 25, 1949. 
ÜLAGOLEVA, T . A.: Photosynthesis in the plants growing at the higher altitudes of the 

alpine belt in the eastern Pamirs. Bot. Journ. U.S.S.R. 47, 11, 1962. 
GLINKA, K.: Die Typen der Bodenbildung. Berlin 1914.-Ders.: Types divers de forma

tion des sols et classification de ceux-ci. Rev. intern. de Rens. agr. 2, 1, Rome 1924. 
GLOVER, P. E., GLOVER, J. and ÜWYNNE, M. D.: Light, rainfall and plant survival in East 

Africa. Il. Dry grassland vegetation. Journ. of Ecol. 50, 1, 1962. 
GoDLEY, E. J.: Fauna and flora. In: Distance looks our way. The effects of remoteness 

of New Zealand. University of Auckland 1961. 
GciDWIN, H.: Studies in the ecology of Wicken Fen. Journ. of Ecol. 19, 2, Cambridge 1931. 

Ders.: Pallen analysis. An outline of the problems and potentialities of the method. 
New Phytologist 33, 1934.-Ders.: The late-glacial period. Science progress 138, 1947.
The spreading of the British flora considered in relation to conditions of the lateglacial 
period. Journ. of Ecol 37, 1, 1949.-Ders.: The history of the British flora. Cambridge 
1956. 

Gonwrn, H. and TANSLEY, A. G.: The vegetation of Wicken Fen. The Nat. Hist. of 
Wicken Fen 5, 1929. 

GODWIN, H. and TURNER, J. S.: Soil acidity in relation to vegetational succession in Cal
thorpe Broad, Norfolk. Journ . of Ecol. 21, 2, 1933. 

GOLA, G.: Saggio di una teoria osmotica dell'edafismo. Ann. di bot. 8, 1910. 
GoonALL, D. W.: Objective methods for the classification of vegetation. IV. Pattern and 

minimal area. Austral. Journ. of Bot. 9, 2, 1961. 
GoRHAM, E.: Chemical studies on the soils and vegetation of waterlogged habitats in the 

English Lake District. Journ. of Ecol. 41, 2, 1953.-Ders.: Vegetation and the alignment 
of environmental forces. Ecology 36, 1955.-Ders.: The chemical composition of rain 
from Rosscahill in County Galway. Irish Nat. Journ. 12, 6, 1957. 

GORHAM, E. and PEARSALL, W. H.: Production ecology. Ill. Shoot production in Phragmi
tes in relation to habitat. Oikos 7, 2, 1956. 

GouNoT, M.: Contribution a l'étude des groupements végétaux messicoles et rudéraux de 
la Tunisie. Ann. Serv. Bot. et Agronom. de Tunisie 31, 1958.-Ders.: Les méthodes 
d'inventaire de la végétation. Bull. Serv. Carte Phytogéogr. Série B, 6, 1, 1961. 

GRABHERR, W.: Der Einflu,B des Feuers auf die Wiilder Tirols in Vergangenheit und Ge
genwart. Centralbl. f. d. ges . Forstwesen 60, 1934. 

750 



ÜRACANIN, M.: Contribution a la classification génétique des sols. (contribution to the 
genetic soil classification). Rad. Acad. Yougoslave, Y, 280, 1952. 

ÜRACANIN, Z.: Verbreitung und Wirkung der Bodenerosion in Kroatien. Giessener Abh. 
zur Agrar- und Wirtschaftsf. 21 , 1962. 

ÜRADMANN, H.: Untersuchungen über die Wasserverhaltnise des Bodens als Grundlage des 
Pflanzenwachstums. Jahrb. f. wiss . Bot. 69, 71, 1928.-Ders.: über die Messung von 
Bodensaugwerten. Jahrb. f. wiss. Bot. 69, 1, 1934. 

GRADMANN, R.: Das Pflanzenleben der Schwabischen Alb. Tübingen 1898.-Ders.: Vor-
geschichtliche Landwirtschaft und Besiedlung. Geogr. Zeitschr. 42, 378, 1936. 

GRAIKIOTIS, P.: La régénération naturelle des sapinieres Helléniques. Vegetatio 9, 4-5, 1960. 
GRANLUND, E.: De svenska hi:igmossarnas geologi. Sv. geol. unders. C. 373, Stockholm 1932. 
GRASSÉ, P. P.: Etude écologique et biogéographique sur les Orthopteres frarn;ais. Bull. 

Biol. 63, 4, 1929.-Ders.: Sociétés animales et effet de groupe. Experientia 2, 1946.
Ders.: Les méthodes de la phytosociologie sont-elles applicables a l'étude des groupe
ments animaux? C. R. Somm. Séances, Soc. Biogéogr. 48, 1929. 

GRAY, T. R. G.: Effect of salinity on the growth of certain salt-marsh Bacteria. Nature 
194, nº 4828, 1962. · 

GREEN, F. H. W.: Sorne observations of potential evaporation, 1955-1957. Quart. J. Roy. 
Met. Soc. 85, 364, 1959.-Ders.: Four years experience in attempting to standardize 
measurements of potential evapo-transpiration in the British Isles and the ecological 
significance of the results. Ass. Intern. Hydr. Se. 48 (Symposium Hannoversch-Mün
den) 1959.-Ders.: A technique for measuring potential evaporation and sorne of its 
applications. Water a. Water Engineering, Dec. 1960. 

GREEN, F. W. and LEYTON, L.: Effects of forest areas on water resources, and the techni
que of lysimetry. Natur 184, 17, 1959. 

ÜREGORY, P. H.: The microbio!ogy of the atmosphere. Plant Science Monographs. Lon
don-New York 1961. 

GRIM, R . . E.: Clay mineralogy. New York 1953. 
GRISCH, A.: Beitrage zur Kenntnis der pf!anzengeographischen Verhaltnisse der Bergüner

sti:icke. Diss. Zürich. Beih. Bot. Centralbl. 22, 2, 1907. 
GRISEBACH, A.: Die Vegetation der Erde nach ihrer klimatischen Anordnung. Leipzig 1872. 

Ders.: Gesammelte Abhandlungen und kleinere Schriften zur Pflanzengeographie. Leip
zig 1880. 

GROSSE-BRAUCKMANN, G.: Untersuchungen über die ókologie, besonders den Wasserhaus
halt, von Ruderalgesellschaften. Vegetatio 4, 1953/ 54. 

GROSSHEIM, A. A.: Map of vegetation of the Transcaucasian republics Azerbeidjan, Arme
nia and Georgia. Experimental-Research Inst. of Water Economy of Transcaucasia, Ti
flis 1930.-Ders.: Eine Schilderung der Vegetationsdecke von Transkaukasien (Aser
beidschan, Armenien und Georgien). Traducido del ruso por O. KAPELLER. Tiflis 
1930. 

GROS SKOPFF, W.: Mitt. Bundesanst. Forst- und Holzwirtschaft 11, Hamburg 1950, 
ÜRÜMMER, G.: Die gegenseitige Beeinflussung hi:iherer Pflanzen. Allelopathie. Biol. Cen

tralbl. 72, 1953. 
GRÜN!G, P. E.: über den Einflu,8 der Entwasserung auf die Flachmoorvegetation und auf 

den Zuwachs der Fichte und Bergführe im Flyschgebiet der Voralpen. Mitt. Schweiz. 
Anst. f. forstl. Versuchsw. 31, 2, 1955. 

GscHWIND, M.: Gesteinsverwitterung und Bodenbildung von Sedimentgesteinen unter spe
zieller Berücksichtigung schweizerischer Verhaltnisse. Geol. Rundschau 29, 35, 1938. 

GscHWIND, M. und NIGGLI, P.: Untersuchungen über die Gesteinsverwitterung in der 
Schweiz. Beitr. z. Geol. d. Schweiz. Geob. Ser. 17, 1931. 

GurNOCHET, M.: Etudes sur la végétation de l'étage alpin dans le bassin supérieur de la 
Tinée (Alpes-Maritimes). These, Grenoble, Comm. S.I.G.M.A. 59, 1938.-Ders.: Con
tribution a l'étude phytosociologique du Sud Tunisien. Bu!!. Soc. d'Hist. Nat. de l'Afrique 
du Nord 42, 1951.-Ders.: Sur les fondements statistiques de la phytosociologie et quel
ques unes de leurs conséquences. Veri:iff. d. Geob. Inst. Rübel 29, 1954.-Ders.: Lo
gique et dynamique du peuplement végétal. Evolut. des Se. 7, 1955.-Ders.: Sciences 
naturelles et culture générale. Bull. de l'Union des Natural. 43, 2, 1956. (Véase tam
bién addenda.) 

GurNOCHET, M. et CASAL, P.: Sur l'analyse différentielle de Czekanowski et la Phytoso
ciologie. Bull. Serv. Carte Phytogéogr. Ser. B. 2, 1, 1957. 

GUMINSKA, B.: Mikroflora lasow bukowych Rabsztyna i Maciejowej. The fungi of the 
beech forests of Rabsztyn and Maciejowa (A study of floristic and ecological condi
tions) . Monogr. Bot. 13, 1962. 

751 



GuT, R. C.: Le gaz carbonique dans l'atmosphere forestiere. These, Berne 1929. 
GuTTENBERG, H. V. und BUHR, H.: Studien über die Assimilation und Atmung mediterra

ner Macchia-Pflanzen wahrend der Regen- und Trockenzeit. Planta 24, 1935. 
GuTZWILLER, R.: über die Bedeutung der shhweizerischen Waldbaulehre für die Bewirt

schaftung der tropischen Regenwa!der. Schweiz. Zeitschr. f. Forstw. 9/10, 1955. 
GuYOT, H.: Association standard et coéfficient de communauté. Bull. Soc. Bot. Geneve 

1924. 
GUYOT, L.: Les excrétions racinaires toxiques chez les végétaux. Bu!!. Techn. d'Inform. 

59, 1951.-Ders.: De l'analyse quantitative du stock de graines dormantes des especes 
adventices dans les sols cultivés et incultes. Comm. au Coll. «Biologie des Mauvaises 
her bes», Grignon 1961. 

GUYOT, L., GUILLEMAT, J. et MONTEGUT, J.: De l'effet biostatique sélectif exercé par cer
taines plantes phyto-toxiques sur la microflore du sol. Ann. des Epiphyties 2, 1955. 

HAGEN, C. E., LEGETT, J. E. and JACKSON, P. C.: The sites of orthophosphate uptake by 
barley roots. Proc. Nat. Acad. Sci. 43, 496, 1957. 

HAGEN, R. M.: Temperature and growth processes. In SHAW 1952, S. 336-366, 467-471; 
Soil temperature and plant growth, ibidem E. 367-447, 471-479. 1952. 

HAGERUP, O.: Etude des types biologiques de Raunkiaer dans la flore autour de Tombouc
tou. Copenhague 1930. 

HAKULINEN, R.: ókologische Beobachtungen über die Flechtenflora der Vogelsteine in 
Si.id- und Mittelfinnland. Arch. Soc. Vanamo 17, l, 1962. 

HALLER, A. v.: Historia stirpium indigenarum Helvetiae. Goettingae 1768. 
HALLSWORTH, E. G. and CosTJN, A. B.: Soil classification. Journ. Austral. Inst. Agric. Sci. 

16, 1950. 
HALWAGY, R.: The vegetation of the semi-desert North East of Khartoum, Sudan. Oikos 

12, l, 1961. 
HANDSCHIN, E.: The invasion of a Missouri river alluvial flood plain. Univers. of Cincin

nati 1918. 
HARBERD, D. J. : App!ication of a multivariate technique to ecological survey. Journ. of 

Eco!. 50, 1, 1962. 
HARDER, R. FILZER, P. und LoRENZ, A.: über Versuche zur Bestimmung der Kohlensau

reassimilation immergrüner Wüstenpflanzen wahrend der Trockenzeit in Beni linif 
(algerische Sahara). Jahrb . f. wiss. Bot. 75, 1, 1931. 

HARDY, M.: A note upon the methods of botanical geography. Scott. Geogr. Mag. 1902. 
HARMSEN, G. W. and VAN ScHREVEN, D. A.: Mineralization of organic nitrogen in soil. Adv. 

Agron. 7, 1955. 
HARPER, P. C.: The soils and vegetation of Lammermuir. Journ. of Eco!. 50, 1, 1962. 
HARRIS, J. A., GoRTNER, R. A., HoFFMANN, W. F., LAWRENCE, J. V. and VALENTINE, A. T.: 

The osmotic concentration, specific electrical conductivity of the tissue fluids of the 
indicator plants of Tooele Valley, Utah. Journ. Agr. Res. 27, 1924. 

HARTMANN, F. K.: Naturnahe Waldgesellschaften Deutschlands in regonales und standort
sokologischer Anordnung (mit Ausnahme des Alpengebietes). In «Grundlagen der 
Forstwirtschaft», Hannover 1958. 

HARTMANN, H.: Studien über die vegetative Fortpflanzung in den Hochalpen. Jahresber. 
Nat. Ges. Graub. N. F. 86, 1957. 

HARTOG, C. DEN: The epilithic alga! communities occurring along the coast of the Nether
lands. Acad. Proefschr. Amsterdam 1959. 

HAUGSJA, P. K.: über den Einflu,B der Stadt Oslo auf die Flechtenvegetation der Baume . 
. Nyt Mag. Naturvid. 66, 1930. 

HAUMAN, L.: Etude phytogéographique de la Patagonie. Bull. Soc. Roy. Bot. Belg. 58, 2, 
1926.-Ders.: Les modifications de la Flore Argentine sous l'action de la civilisation 
(essai de géobotanique humaine). Mém. Acad. Roy. Belg. 19, 1928. 

HAUMAN, L., BuRKART, A., PARODI, L. R. y CABRERA, A. L.: La vegetación de la Argentina. 
Geogr. de la Rep. Argentine 8, 1947. 

HAURI , H. und SCHRÜTER, C.: Versuch einer übersicht der siphonogamen Polsterpflanzen. 
Englers bot. Jahrb. 50, 1914. 

HAYAS, P.: Vegetation und ókologie der ostfinnischen Hangmoore. Ann. Bot. Soc. Va
namo 31, 2, 1961. 

HAYRÉN, E.: Landvegetation und · Flora der Meerfelsen von Tvarminne. Acta. Soc. Fauna 
et Flora Fenn. 39, 1914.-Ders.: Aus den Scharen Südfinnlands. Verh. d. Intern. Ver. 
f. theor. und angew. Limnologie 5, 1931. 

752 



HEER, O.: Die Vegetationsverhaltnisse des südostlichen Teiles des Kantons Glarus. Mitt. 
a. d. Geb. d. theoret. Erdkunde. Zürich 1835. 

HEIBERG, S. O. and CHANDLER, R. F.: A revised nomenclature of forest humus layers for 
the north-eastern United States. Soil Sci. 52, 1941. 

HEIKINHEIMO, O.: Der Einflu,B der Brandwirtschaft auf die Walder Finnlands. Acta forest. 
fenn. 4, 1915. 

HEIMANS, J.: De Herkomst van de Zinkflora aan de Geul. Ned. Kruidk. Archief 46, 
1936.-Ders.: L'accessibilité, terme nouveau en Phytogéographie. Vegetatio 5-6, 1954. 

HEINEMANN, P.: Les landes a Cal/una du district picardo-braban9on de Belgique. Vegeta
tio 7, 2, 1956. 

HEINIS, FR.: über die Mikrofauna alpiner Polster- und Rosenttenpflanzen. Festschr. F. 
Zschokke. Basel 1920.-Ders.: Beitrage zur Mikrobiocoenose in alpinen Pflanzenpolstern. 
Veroff. d. Geobot. Inst. Rübel 1936, 1937. 

HEINTZE, A.: Handbuch der Verbreitungsokologie der Pflanzen. Stockholm, Selbstverlag, 
1932-1935. 

HENRICI, M.: Chlorophyllgehalt und Kohlensaureassimilation bei Alpen- und Ebenenpflan
zen. Verh. d. naturf. Ges. , Base! 30, 1918/ 19. 

HENSEL, R. L.: Recent studies on the effect of Burning on Grassland vegetation. Eco
logy 4, 1923. 

HERZOG, T:. und HoFLER, K.: Kalkmoosgesellschaften im Goqing. Hedwigia 82, 1-2, 1944 . . 
HESLOP-HARRISON, J.: A note on temperature and vapour pressure deficit under drought 

conditions in sorne microhabitats of the Burren Limestone, Co. Ciare. Proc. Roy. Irish 
Acad. 61, Sect .. B, 6, 1960.-Ders.: Origin of Exine. Nature 195, 1962. 

HESSELMAN, H.: Zur Kenntnis des Pflanzenlebens schwedischer Laubwiesen. Eine physio
logisch-biologische und pflazengeographische Studie. Beih. Bot. Centralbl. 17, 1904.
Ders.: Om vattnets syrehalt och dess inverkan pa skogsmarkens féirsumpning och sko
gens vaxtlighed. Medd. fr. Statens Skogsfürsoksanst. 7, 1910.-Ders.: Studier over 
salpeterbildningen i naturliga jordmaner. Ebenda 13/ 14, 1917.-Ders.: Studien über die 
Humusdecke des Nadelwaldes, ihre Eigenschaften und deren Abhangigkeit vom Wald
bau. Ebenda 22, 1926.-Ders.: Die Bedeutung der Stickstoffmobilisierung in der Roh
humusdecke für die erste Entwicklung der Kiefern- und Fichtenpflanze. Ebend~ 23, 1927. 
Ders.: über die Humiditat des Klimas Schwedens und ihre Einwirkung auf Boden, 
Vegetation und Wald. Ebenda 24, 4, 1932.-Ders.: über die Abhangigkeit der Humus
decke von Alter und Zusammensetzung der Bestande im nordischen Fichtenwald von 
blaubeerreichem Vaccinium-Typ und über die Einwirkung der Humusdecke auf Ver
jüngung und Wachstum des Waldes. Ebenda 30, 4, 1937. 

HEVESY, G.: Interaction between the phosphorus atoros of the wheat seedling and the 
nutrient solution. Ark. Bot. 33, 2, 1945. 

HrLDEBRAND, F. : Die Verbreitungsmittel der Pflanzen. Leipzig 1873. 
HrLDEBRAND, O.: Pflanzensoziologische Reichskartierung. Mitt. des Reichsamts für Lan

desaufnahme 1, 1939. 
HrLGARD, E. W.: Soils . New York 1914. 
HrLITZER, A.: über den Einflu,B der Humusstoffe auf das Wurzelwachstum. Beih. Bot. 

Centralbl. 49, 1, 1932. 
HrNTIKKA, V. : Zur ókologie einiger an Brandplatzen vorkommender Blatterpilzarten. Kar

stenia 5, 1960. 
HocouETTE, M.: Etude sur la Végétation et la Flore du Littoral de la mer du Nord de 

Nieuport a Sangatte. Arch. de bot. 1, 4, 1927. 
HoEG, O. A. : Zur Flechtenflora von Stockholm. Nyt Mag. for Naturvid . 75, 1934. 
HoEK, C. VAN DEN: Groupements d'algues des étangs saumátres méditerranéens de la cote 

fran9aise. Vie et Milieu 11, 3, 1960. 
HoFLER, K.: Pilzsoziologie. Ber. Dtsch. Bot. Ges. 55, 10, 1938.-Ders.: Zur Kalteresistenz 

einiger Hochmooralgen. Verh. Zool.-Bot. Ges. Wien 92, 1951 .-Ders .: über Pi1za pekte 
Vegetatio 5-6, 1954.-Ders.: über pilzsoziologie, Verh . Zool.-Bot. Ges. Wien 95, 1955. 
Ders.: über die Gollinger Kalkmoosvereine. Sitzungsb . ó sterr. Akad. d . Wi&s. math.-nat. 
Kl ., Abt. 1, 168, 1959.-Ders.: Sommerliche Pilzaspekte um Bayreuth . Zeitschr . f. Pi1z
kunde 28, 1, 1962. 

HÜFLER, K. und DrsKus , A.: Algen-Kleingesellschaften aus den Mooren 
des Eggstadter Seengebietes im Bayerischen AJpenvorland . Verh . Zool.-Bot. Ges. Wien 
97, 1957. 

HoFLER, K. und FETZMANN, ELSALORE: Eine Mikroassoziation aus Moosen und Algen in 
der Trogem-Klamm Südkarntens . Phyton 8, 3-4, 19.5 9.- Dies .: Algen-Kleingesellschaften 

753 
48 



des Salzlachengebietes am Neusiedler See I. Sitzungsber. ósterr. Akad. Wiss., math.-nat. 
Kl., Abt. I, 168, 1959. 

HoFMANN, A.: I1 nubifragio di Salerno. Monti e boschi 1, 1955.-Ders.: La faggeta de
pressa del Gargano. Delpinoa. 3, Napoli 1961. 

HoFFMANN, J. V.: Adaption in Douglas fir. Ecology. 2, 1921. 
HoBES, M. et ANSIAUX, J. R.: Sur l'expression des variations hydriques chez les végétaux. 

Bull. Soc. Roy. Bot. Belg. 77, 1945. 
HoRVAT, I.: Vegetationsstudien in den kroatischen Alpen. I.-II. Bull. intern. de l'Acad. 

Yougosl. d. se. et des arts, el. se. math. et nat. 24-25, 1930/1931.-Ders.: Pflanzenso
ziologische Walduntersuchungen in Kroatien. Ann. pro exper. forest., Zagreb 1938.
Ders.: Die Pflanzenwelt Kroatiens. Zagreb 1942.-Ders.: Istrazivanje i kartiranje ve
getacije planinskog skupa Risnjaka i Snjeznika. Sumarski List. 74, 1950.-Ders.: Ve
getacija ponikava. Die Vegetation der Karstdolinen. Geogr. glasnik 14-15, 1953.-Ders.: 
Pflanzengeographische Gliederung Südosteurqpas. Vegetatio 5-6, 1954.-Ders.: Die Pflan
zenwelt der Karst-Ponikven · eine besondere Vegetationserscheinung. Phyton 9, 3 et 4, 
1961.-Ders.: Die Grenze der mediterranen und mitteleuropiiischen Vegetation in 
Südosteuropa im Lichte neuer pflanzensoziologischer Forschungen. Ber. Dtsch. Bot. Ges. 
75, 3, 1962.-Ders.: Vegetacija planina zapadne Hrvatske. (La végétation des mon
tagnes de la Croatie d'ouest.) Acta Biologica 22, Zagreb 1962.-Ders.: Die Vegetation 
Südosteuropas in klimatischem und bodenkundlichem Zusammenhang. Mitt. ósterr. Geogr. 
Ges. 104, 1-2, 1962. 

HoRVAT, l., PAWLOWSKI, B. und WALAs, J.: Phytosoziologische Studien über die Hochge
birgsvegetation der Rila Planina in Bulgarien. Bull. Acad. Polon. Se. et Lettres, B, 1, 
1937. 

HoRVATié, S.: Prilog poznavanju korovne vegetacije rizista na Jelas-polju. Beitrag zur 
Kenntnis der Unkrautvegetation der Reisfelder in Jelas-polje (Kroatien, Jugoslawien) . 
Soc. Se. Nat. Croatica. Glas. Biol. Sekc. 2B, 2/3, 1948/49.-Ders .: Pflanzengeographi
sche Gliederung des Karstes Kroatiens und der angrenzenden Gebiete Jugoslawiens. 
Acta Bot. Croatica 16, 1957. 

HosoKAWA, T.: Studies on the life-forms of vascular epiphytes and the epiphyte flora of 
Ponape. Trans. of the Nat. Hist. Soc. of Taiwan 33, 1943. 

HosoKAWA, T. and ÜDANI, N.: The daily compensation period and vertical ranges of 
epiphytes in a beech forest. Journ. of Eco!. 45, 1957. 

HossLEIN, L.: Molluskengesellschaften alpiner Rasen im Allgau. Ber. d. Naturf. Ges. 
1948. 

HoUTEN, J. G. TEN: Untersuchungen an niedrelandischen Mooren. E. Korenburgerveen. 
Rec. des Trav. bot. néerland. 32, 1935. 

HUBER, B.: Die Beurteilung des Wasserhaushaltes der Pflanze. Jahrb. f. wiss . Bo-t. 1924.
Ders.: Eine einfache Methode zur Messung der Verdunstungskraft am Standort. Ber. 
Dtsch. Bot. Ges. 42, 1924.-Ders.: Der Wasserhaushalt der Pflanzen. Handb. d. norm. 
u. pathol. Physiol. 6, 1, 1928.-Ders.: Lebensbedingungen der Pflanzen. Handworterbuch 
der Naturw. 2. Aufl. 6, 1931.-Ders.: Der Warmehaushalt der Pflanzen. Freising
München 1935.-Ders.: Mikroklimatische und Pflanzentemperaturregistrierungen mit 
dem Multithermographen von Hartmann u. Braun. Jahrb. f. wiss. Bot. 1937.-Ders.: 
Versuche zur Messung des Wasserdampf- und Kohlendioxyd-Austausches über Pflanzen
bestanden. Sitzungsber. Akad. Wiss. Wien, Math.-naturw. Kl. 1, 155, 1947.-Ders.: 
Die mutmasslichen Auswirkungen der heurigen Dürre auf den Wald. Aligero. Forst
zeitschr. 23, 1947.-Ders.: Die Jahresringe der Baume als Hilfsmittel der Klimatologie 
und Chronologie. Die Naturwiss. 35, 5, 1948.-Ders.: Versuch einer kontinuierlichen 
gasanalytischen Transpirationsregistrierung. Rapports et Comm. Sect. 11 et 12, 8' m' Con
gres Intern. de Bot. París 1954. 

HuBER-PESTALOZZI, G.: Die Schwebeflora (das Phytoplankton) der alpinen und nivalen 
Stufe. In ScHRÜTER: Pflanzenleben der Alpen III, Zürich 1925. 

HüBSCHMANN, A. VON: Einige Moosgesellschaften silikatreicher Felsgesteine. Mitt. flor .-soz. 
Arbeitsgem. N. F. 5, 1955.-Ders. l.: Kleinmoosgesellschaften extremster Standorte. 
2.: Zur Systematik der Wassernioosgesellschaften. Mitt. flor.-soz . Arbeitsgem. N. F. 6/ 7, 
1957.-Ders.: Einige Ackermoos-Gesellschaften des nordwestdeutschen Gebietes und 
angrenzender Landesteile und ihre Stellung im pflanzensoziologischen System. Mitt . 
flor.-soz. Arbeitsgem. N. F. 8, 1960.-Ders.: Das Schistostegetum osmundaceae (Gams 
1927) Duda 1951. Mitt. flor.-soz. Arbeitsgem. N. F. 9, 1962. , 

HUEcK, K.: Vegetationsstudien auf brandenburgischen Hochmooren. Ber. f. Naturdenkmalp
flege 10, 1925.-Ders.: Das Pflanzenkleid der Heimat. Breslau 1926.-Ders.: Richtlinien 

754 



für die vegetationskundliche Kartierung von Deutschland im Masstab 1: 25000. Ber. d. 
Freien Ver. f. Pflanzengeogr. und syst. Bot., Fedde Rep. Beih. 71, 1933.-Ders.: Ve
getationskarten aus Argentinien. Die Erde 1950/51/ 52.-Ders.: Eine bioiogische Me
thode zum Messen der erodierenden Tiitigkeit des Windes und des Wassers. Ber. Dtsch. 
Bot. Ges. 64, 2-3, 1951. 

HuEcK, H. J.: Myco-sociologicaI methods of investigation. Vegetatio 4, 1953/54. 
HUGHES , R. E.: The application of certain aspects of muitivariate anaiysis to piant ecoiogy. 

Rec. Advances in Bot. 1961. 
HuLT, R.: Fürsok till anaiytisk behandling af vaxtformationerna. Diss. Helsingfors 1881. 
HuMBERT, H.: La destruction d'une flore insulaire par le feu . Principaux aspects de la 

végétation a Madagascar. Mém. de l'Acad. malgache 5, 1927.-Ders.: Les aspects 
biologiques du probleme des feux de brousse et Ia protection de Ia nature dans les 
zones intertropicales. Bull. Séanc. Inst. Roy. Col. Belg. 9, 3, 1938.-Ders.: Les terri
toires phytogéographiques du nord de Madagascar. C. R. Somm.-Soc. Biogéogr., Fr. 
1961. 

HuNDT, R.: Einige Beobachtungen über die Hohenstufendifferenzierung der Mahwiesen 
in der mediterranen Quercus ilex-Stufe von Montpellier. Vegetatio 10, 1961. 

HuNZIKER, TH.: Zum Einfluss der Bodenflora auf die natürliche FOhrenverjüngung. 
Schweiz. Zeitschr. f. Forstw. 1 /2, 1952. 

HusTEDT, FR.: Die Diatomeenflora des Interglazials von Oberohe in der Lüneburger 
Heide. Abh. Naturw. Ver. Bremen 33, 1954. 

HUTAMURA, S. und lHARA, N.: Der jahrliche Lebensrhythmus des immergrünen Laubgehülzes 
von Lorbeer- und Hartlaub-Typen in Südwestjapan. Jap. Journ. of Ecol. 9, 4, 1959. 

HuTCHINS, L. M.: Diseases and the forest. Trees. The Yearbook of Agriculture. Wash
ington 1949. 

IABLOKOFF, A. K. : Particularités du microclimat des trous a geléé. Rev. forest , fr . 6, 
1949. 

ILIJANIC, L.: Typologisch-geographische Gliederung der Niederungswiesen Nordkroatiens 
im klimatischen Zusammenhang. Acta Bot. Croat. 22, 1963. 

lLJIN, W. S.: Synthesis of starch in plants in the presence of Calcium and Sodium Salts. 
Ecology 6, 1925.-Ders.: Zusammensetzung der Salze in der Pflanze auf verschiedenen 
Standorten. Beih. Bot. Centralbl. 50, 1, 1932.-Ders.: The point of death of plants 
at low temperatures. Bu!!. Ass. Russe Rech. se. a Prague 1, (6), 4, 1934.-Ders.: Zur 
Physiologie der kalkfeindlichen Pflanzen. Beih. Bot. Centralbl. 54, A, 1936.-Ders.: 
Precipitation of calcium by plants on different habitats. Bull. Ass. Russe Rech. se. a 
Prague 5, 10, 1937. 

ILVESSALO, Y.: Vegetationsstatistiche Untersuchungen über die Waldtypen. Acta forest. 
fenn . 20, 1922.-Ders. : Ein Beitrag zur Frage der Korrelation zwischen den Eigen
schaften des Bodens und dem Zuwachs des Waldbestandes. Acta forest. fenn. 52, 
1923. 

IMPENS, I.: Over het Gebruik van enkele zeer eenvoudige Evaporimeters (Piche, Poreuze 
Potten) voor het bepalen van de Verdampingskracht van de Lucht. Rijkslandbouwhoge
school Gent, Meded. Labor. Plantecol. 1, 1962.-Ders.: Enkele Methodes voor de 
berekening van de Potentiele Evaporatie (vrij watervlak, naakte grond) en Evapotrans
piratie (Gras) uit Klimatologische gegevens-Vergelijking met Direkte Waarnemingen. 
Rijkslandbouwhogeschool Gent, Meded. Labor. Plantecol. 4, 1962. 

lMPENS, I. en ScHALCK, J.: Studie van de Verdamping uit een Piche-Evaporigraaf en de 
Samenhang ervan met Temperatuur, Luchtdruk, Windsnelheid, Windrichting, Verza
dingsdeficiet, Insolatie en Radiatie. Rijkslandbouwhogeschool Gent, Meded. Labor. 
Plantecol. 2, 1962.-Dies. : Het gebruik van een meervoudige regressie om de invloed 
van Temperatuur, Windsnelheid, Luchtdruk, Verzadingsdeficiet, Insolatie en Radiatie 
op het Droogvermogen van de Lucht weer te geven. Med. Lab . Plantecol. 3, 1962. 

INGRAM, M.: The ecology of the cairnforms IV. The Juncuszone: funcus tri/ idus comrnu
nities . J ourn. of Eco!. 46, 1958. 

IssLER, F.: Recherches sur la présence de plantes calciphiles dans les Vosges cristallines . 
Bull. Ass . Philomath. Als. et Lorr . 8, 5, 1938. 

IvANOFF, L. A. : The present state of the question of drought resistance. Bu!!. applied 
Botany Petrograd 1922.-Ders. : über die Transpiration der Holzgewachse im Winter. 
I. Ber. Dtsch . Bot . Ges . 42, 1924. 

l VANOFF, L. , Ss rLINA, A. et ZELNIKER, J.: A propos de la méthode de pesée rapide pour 

755 



la détermination de la transpiration dans des conditions naturelles. Bot. Zeitschr. 
U. R. S. S. 35, 2, 1950. 

!VERSEN, J.: Studien über die pH-Verhaltnisse danischer Gewasser und ihren Einfluss 
auf die Hydrophyten-Vegetation. Bot. Tidsskr. 40, 4, 1929.-Ders.: Biologische Pflanzen
typen als Hilfsmittel in der Vegetationsforschung. Kopenhagen 1936.-Ders.: Plantevaekst, 
dyreliv og klima i det senglaciale Danmark. Geol. Fiiren. i Stockholm Fiirhandl., 1947.
Ders.: über die Korrelationen zwischen den Pflanzenarten in einem gréinlandischen 
Talgebiet. Vegetatio 5-6, 1954. 

!VERSEN, J. und ÜLSEN, S.: Die Verbreitung der Wasserpflanzen in Relation zur Chemie 
des Wassers. Bot. Tidsskr. 46, 2, 1943. 

IwATSUKI, Z.: The epiphytic bryophyte communities in Japan. Journ. of the Hattori Bot. 
Lab . 22, 1960. 

JAAG, O.: Untersuchungen über die Vegetation und Biologie der Algen des nackten Gesteins 
in den Alpen, im Jura und im schweizerischen Mittelland. Beitr. z. Kryptogamenflora 
der Schweiz 9, 3, Bern 1945. 

JACCARD, P.: Etude comparative de la distribution florale dans une portian des Alpes et 
du Jura. Bull. Soc. Vaud. Se. Nat. 37, 1901.-Ders.: Lois de distribution florale dans 
la zone alpine. Bull. Soc. Vaud. Se. Nat. 38, 1902 und 44, 1908.-Ders.: La chorologie 
sélective et sa signification pour la sociologie végétale. Mém. Soc. Vaud. Se. Nat. 2, 
1922.-Ders.: Die statistisch-floristische Methode als Grundlage der Pflanzensoziologie. 
Handb. der biolog. Arbeitsmeth. 11, 5, 1928. 

JACKSON, M. L. and SERMAN, G. D.: Chemical weathering of minerals in soils. Adv.: Agron. 
5, 1953. 

JACOB, A.: Magnesium, der fünfte Pflanzennahrstoff. Stuttgart 1955. 
JACQUEMART, S.: Contribution a l'écologie des haldes calaminaires. I. Colonisation d'un 

milieu neuf. Bu!!. Inst. Roy. Se. Nat. Belg. 34, 1958. 
JAKUCS , P.: Die phytózéinologischen Verhaltnisse der Flaumeichen-Buschwalder Südosteuro

pas. Monographie der Flaumeichen-Buschwalder I. Budapest 1961. 
JASMUND, K.: Die silicatischen Tonminerale, 2. Aufl. Monographien zu «Angewandte Che

mie>> und «Chemie-Ingenieur-Technik» . Weinheim/Bergstr. 1955. 
JAVILLIER, M.: Recherches sur la présence et le role du zinc chez les végétaux. These 

Paris 1908. 
JENÍK, J.: Die Wind- und Schneewirkungen auf die Pflanzengesellschaften im Gebirge 

Belanské Tatry. Vegetatio 8, 2, 1958. 
JENÍK, J. und KosINA, Zn.: Thermistorovy teplomer pro potreby fytoekologie. Thermistor

Thermometer für phytoéikologische Zwecke. Preslia 32, 1960. 
JENNY, H.: Klima und Klimabodentypen in Europa und in den Vereinigten Staaten von 

Nordamerika. Bodenkundl. Forsch. 1, 1929.-Ders.: Gesetzmassige Beziehungen zwi
schen Bodenhumus und Klima. Die Naturwissenschaften 18, 41 , 1930.-Ders.: The 
clay content of the soil as related to climatic factors , particularly temperature. Soil 
Science 40, 2, 1934.-Ders .: Great soil groups in the equatorial regions of Colombia, 
South America. Soil Science 66, 1, 1948.-Ders.: Factors of soil formation. New 
York 1941.-Ders.: Arrangement of soil series and types according to functions of soil 
forming factors. Soil Science 61, 1946.-Ders.: Causes of the high nitrogen and organic 
matter content of certain tropical forest soils. Soil Science 69, 1, 1950. 

JENNY, H. and GROSSENBACHER, K.: Root-soil boundary zones as seen in the Electron 
microscope. Soil Sci. Soc. Amer. Proc. 27, 273-7, 1963. 

JENNY, H., BINGHAM, F. and PADILLA SARAVIA, B.: Nitrogen and organic matter contents 
of equatorials soils of Colombia, South America. Soil Science 66, 3, 1948. 

JENNY, H . and LEONARD, C. D.: Functional relationships between soil properties and rainfall. 
Soil. Sci. 38, 1934. 

JENNY, H. and ÜVERSTREET, R.: Contact effects between plant roots and soil colloids. 
Proc. Nat. Acad. Sci. U. S. A. 24, 1938. 

JENNY-LIPS, H .: Vegetationsbedingungen und Pflanzengesellschaften auf Felsschutt. Beih. 
Bot. Centralbl. 46, 2, 3, 1930. 

JENSEN, U.: Die Vegetation des Sonnenberger Moores im Oberharz und ihre éikologischen 
Bedingungen. Natursch. u. Landschaftspfl. in Niedersachsen 1, 1961. 

JESSEN, K. and HELBAEK, M.: Cereals in Great Britain and Ireland in Prehistoric and 
Early Historie Times. Kong. Danske Videnskab. Selskab, Biol. Skrifter 3, 2, 1944. 

JORGENSEN, c. A., SORENSEN, TH. and WESTERGAARD, M.: The flowering plants of Green
land. A taxonomical and cytological survey. Biol. Skr. Dan. Vid. Selsk. 9, 4. 
1958. 

756 



KALELA, A.: über die Steppen- und Wüstenvegetation in Patagonien. Sitzungsber. d. 
Finnisch. Akad. d. Wiss. 1946. 

K.\.LELA, E. K.: Untersuchungen über die Entwicklung der Fichten-Weisserlen-Mischbestande 
in Ostfinnland. Acta forest. fenn. 44, 2, 1937. 

KALLIOLA, R.: Pflanzensoziologische Untersuchungen in der alpinen Stufe Finnisch-Lapplands. 
Diss. Helsinki 1939. 

KÁRPÁTI, l. und KÁRPÁTI, V.: Die zéinologischen Verhiiltnisse der Auenwiilder Albaniens. 
Acta Bot. Hung. 7, 3-4, 1961. 

KAssAs, M. and ZAHRAN, M. A.: Studies on the ecology of the red sea coastal land. 1. The 
district Gebel Ataqa and el-Galata el-Bahariya. Bull. Soc. Géogr. d'Egypte 35, 1962. 

KATZ, N. J.: Die Grundprobleme und die neue Richtung der Phytosociologie. Beitr. z. Biol. 
d. Pflanzen 21, 2-3, 1933. 

KATZNELSON, H.: Soil Science 62, 343-354, 1946. 
KAUTER, A.: Beitriige zur Kenntnis des Wurzelwachstums der Griiser. Diss. E. T. H. Zürich. 

Ber. Schweiz. Bot. Ges. 42, 1, 1933. 
KECK, G.: Messungen der Radioaktivitiit des Luftstaubes im Raum von Wien und auf 

dem Jungfraujoch. Sitzungsber. ósterr. Akad. d. Wiss., math.-naturw. Kl., Abt. I 169, 
9-10. Wien 1960. 

KELLER, B .A .: The plant-world of the Russian steppes, semi-deserts and deserts. Woronesch 
1923.-Ders.: Halophyten-Xerophytenstudien. Journ. of Eco!. 13, 1925.-Ders.: Dis
tribution of vegetation on the plains of European Russia. Journ. of Eco!. 15, 1927.
Ders .: über den anatomischen Bau dürre- und hitzeresistenter Bliitter. Ber. Dtsch. Bot. 
Ges. 51 , 10, 1934. 

KELLEY, W. P. and BROWN, S. M.: Base exchange in relation to alkali soils. Soil Science 
1925. 

KERNER v. MARILAUN, A.: Das Pflanzenleben der Donauliinder. Innsbruck 1863. 
KERSHAW, K. A.: Quantitative ecological studies from Landmannahellir, Iceland. Il. The 

rhizome behaviour of Carex bigelowii and Calamagrostis neglecta. Journ. of Ecol. 50, 
1, 1962; Dass . III.: Variation of performance in Carex bigelowii. Journ. of Eco!. 50, 
2, 1962. 

KEVAN, D. K. Me E.: Soil animals. New York 1962. 
KIHLMAN, A. O.: Pflanzenbiologische Studien aus Russisch-Lappland. Acta Soc. pro Fauna 

et Flora Fenn. 6, 1890. 
KILLIAN, CH.: Etudies écologiques sur la répartition du chlorure de sodium dans les 

psammophytes et halophytes algériens. Ann. Physiol. et Physico-Chimie Biol. 7, 3, 
1931.-Ders.: Biologie végétale au Fezzan. Mission scientifique du Fezzan 1944/45. 
Inst. Rech. sahar. Univ. Alger 4, 1945.-Ders.: Le déficit de saturation hydrique chez 
les plantes sahariennes. Rev. gén. Bot. 54, 1947.-Ders .: Conditions édaphiques et 
réactions des plantes indicatrices de la région alfatiere algérienne. Ann. Agronom. 1, 
1948. 

KILLIAN, CH. et FAUREL, L.: Observations sur la pression osmotique des végétaux déserti
ques de l'Algérie. Bull. Soc. Bot. Fr. 80, 1933. 

KILLIAN, CH. et FEHÉR, D.: Le role et l'importance de exploration microbiologique des 
sois sahariens, en «La vie dans la région désertique nordtropicale de l'ancien monde», 
París 1938. 

KINZEL, W.: Frost und Licht als beeinflussende Kriifte der Samenkeimung. Naturw. 
Zeitschr. f. Forst- u . Landwirtschaft 13, 1915. 

Krnsrn, A. und WALTHER, K.: Bestandsverschiebung auf Wiese und Weide unter dem 
Einfluss von Düngung und Nutzung. Mitt. flor.-soz. Arbeitsgem. N. F. 5, 1955. 

KrvENHEIMO, V. J.: Untersuchungen über die Wurzelsysteme der Samenpflanzen in der 
Bodenvegetation der Wiilder Finnlands. Ann. Soc. Zool.-Bot. Fenn. Vanamo 22, 2, 
1947. 

KLAPP, E.: Zum Ausbau der Graslandbestandesaufnahme zu landwirtschaftswissenschaftli
chen Zwecken. Pflanzenbau, Pflanzenschutz und Pflanzenzucht 6, 7, 1930.- Ders. : 
Das Grünland Grossbritanniens. Forschungsdienst 6, 1, 1938.-Ders.: Ertriige van 
Pflanzengesellschaften in Beziehung zu Grundwasser und Niihrstoffversorgung. Angew. 
Pflanzensoz. Stolzenau/ Weser 1954.-Ders.: Grundzüge einer Grünlandlehre. Wissensch . 
Zeitschr. F. Schiller-Univ. Jena 7, 1, 1957 / 58. 

KLAPP, E. und Mitarbeiter: Die Grünlandvegetation des Eifelkreises Daun und ihre Be
ziehung zu den Bodengesellschaften. Angew. Pflanzensoziologie, Festschr. Aichinger 2, 
Wien 1954. 

KLAUSING, O. : über die chemische Pufferwirkung von Regenwasser und ihre méiglichen 
Einflüsse auf das pH des Bodens. Ber. Dtsch. Bot. Ges . 68, 1955.-Ders .: Standortséi-

757 



kologische Untersuchungen in deutschen Mittelgebirgswaldern. Dissert.-Auszug. Darmstadt 
1955.-Ders.: Erfahrungen mit einem neuen Piche-Atmographen. Ein Beitrag zum 
Verdunstungsproblem. Meteorologische Rundschau 10, 1957.-Ders.: Untersuchungen 
über Vegetation und Wasserhaushalt am Volean de San Salvador. Ber. Dtsch. Bot. Ges. 
71, 10, 1959. 

KLEIN, R. M.: Der Küstenwald in Ria Grande do Sul (Südbrasilien). Pesquisas 5, 14, 
1961. 

KLEMENT, O.: Zur Flechtenvegetation Schleswig-Holsteins. Naturw. Ver. f. Schleswig
Holstein 24, 1, 1949.-Ders.: Die Stellung der Flechten in der Pflanzensoziologie. Vege
tatio 8, 1, 1958.-Ders.: Zur Soziologie subarktischer Flechtengesellschaften. Nova 
Hedwigia 1, 2, 1959. 

KuKA, J.: Ein Beitrag zuro Erkennen der Lichtverhaltnisse in Assoziationen des Festucion 
vallesiacae-Verbandes und in Flaumeichenwaldern. Natur und Heimat, 1937. 

KLIMASZEWSKI, M., SzAFER, W., SzAFRAN, B. and URVANSKI, J.: The Dryasflora of Kroscienko 
on the river Dunajec. Bull. Inst. géol. de Pologne 24, 1939. 

KNAPP, R.: Arbeitsmethoden der Pflanzensoziologie. Stuttgart 1948.-Ders.: Pflanzengesell
schaften, hemmende und fOrdernde Einflüsse unter Pflanzen. Die Umschau 20, 1953.
Ders. : Experimentelle Soziologie der hi:iheren Pflanzen. l. Bd. Ludwigsburg 1954.
Ders.: Gibberelline und gegenseitige Beeinflussung der Pflanzen. In: Eigenschaften 
und Wirkungen der Gibberelline. Berlín, Gi:ittingen, Heidelberg 1962. 

KNAPP, R. und THYSSEN, P.: Untersuchungen über die gegenseitige Beeinflussung von 
Heilpflanzen in Mischkulturen. Ber. Dtsch. Bot. Ges. 65, 1952. 

KNAPP, R. und LrETH, H.: über Ursachen des verstarkten Auftretens von erdbewohnenden 
Cyanophyceen. Arch. f. Mikrobiol. 17, 1952. 

KNIGHT, R. C.: Further observations on the transpiration, stomata, leaf, water-content and 
wilting of plants. Ann. of Bot. 36, 1922. 

KocH, W.: Die Vegetationseinheiten der Linthebene unter Berücksichtigung der Verhaltnisse 
in der Nordostschweiz. Systematisch-kritische Studie, Diss. E. T. H. Jahrb. d. St. Gall. 
naturwiss. Ges. 61, II, 1926.-Ders.: Pflanzensoziologische Skizzen aus den Reisfeldge
bieten des Piemont (Po-Ebene). Vegetatio 5-6, 1954. 

KoLBE, W.: Korrelationsstatistische Probleme der Grünlandsoziologie. Diss. Univ. Bonn 
1956. 

KoNONOWA, M. M.: Die Humusstoffe des Bodens. Moskau 1951. (Traducido y revisado 
por H. BEUTELSPACHER, Berlín 1958.) 

KoPEROWA, W.: Late-pleistocene locality of Koeniga islandica L. in Poland. Acta Palaeobot. 
2, 3, 1962. 

KoRNAS, J.: Revue systématique et spectres de la biologie florales des associations végétales 
rocheuses du Jura Cracovien. Bull. Acad. Polon. Se. et Lettres, B, 1949. 

KoRNAS, J. et MEDWECKA-KORNAS, A.: Associations végétales sous-marines dans le golfe de 
Gdansk (Baltique polonaise). Vegetatio 2, 2-3, 1950. 

KoRNAS, J., PANCER, E. and BRZYSKI, B.: Studies on sea-bottom vegetation in the Bay of 
Gdansk off Rewa. Fragm. Flor. et Geobot. 6, 1, 1960. 

KoRNECK, D.: Die Pfeifengraswiesen und ihre wichtigsten Kontaktgesellschaften in der 
ni:irdlichen Oberrheinebene und im Schweinfurter Trockengebiet. l. Das Molinietum 
medioeuropaeum. Beitr. naturk. Forsch. SW-Deutschl. 21, 1, 1962. 

KoVACS, M.: Die Schlagvegetation des Mátra-Gebirges . Acta Bot. Hung. 7, 3-4, 1961.
Ders.: Die Moorwiesen Ungarns. Die Vegetation ungarischer Landschaften 3, Budapest 
1962. 

KozLowsKA, A. : La variabilité de Festuca ovina L. en rapport avec la succession des 
associations steppiques du plateau de la Petite Pologne. Bull. de l'Acad. Polon. des Se. 
et Lettres, B, 1925.-Dies.: The influence of plants on the concentration of hydrogen
ions of the medium. Polska Akad. Umiejet., Prace Rolniczo-Lesne 8, Krakow 1933.
Dies .: Diluviale Saugetiere aus der Umgebung von Milowice bei Mala Dabrowka. 
Wydawnictwa muzeum slaskiego w Katowice dzial 3, 6, 1933. 

KRAJINA, V. J.: Can we find a common platform for the different schools of forest type 
classification? Silva Fennica 105, 1960.-Ders. : Ecology of the forests of the Pacific 
Northwest. Progr. Rep. Nat. Res. Council grand 92, Univ. of Brit. Columbia, Vancouver 
1963. 

KRAUS, G.: Boden und Klima auf kleinstem Raum. Jena 1911. 
KRAUSCH, H.-D.: Mikroklimatische Untersuchungen an Steppenpflanzen-Gesellschaften der 

Randhange des Oderbruches. Arch. f. Natursch. 1, 2, 1962. 
KRAUSE, W.: über Keimung und Jugendwachstum im Hinblick auf die Entwicklung der 

758 



Pflanzendecke. 2. Mitt. Planta 38, 1950.-Ders.: Die Untersuchung der Pflanzengesell
schften des Grünlandes im Dienste der Wirtschaftsplanung. «Kalium-Symposium 1957.» 

KRAUSE, W. und KLEMENT, O.: Zur Kenntnis der Flora und Vegetation auf Serpentinstan
dorten des Balkans. 3. Felsflechtengesellschaften im Gastovic-Gebiet (Bosnien) und 
Zlatibot-Gebirge (Serbien). Vegetatio 8, 1, 1958.-Dies.: Flechten und Flechtengesell
schaften auf Nord-Euboa (Griechenland). Nova Hedwigia 4, 1 u. 2, 1962. 

KRAUSE, W. und LUDWIG, W.: Zur Kenntnis der Flora und Vegetation auf Serpentinstan
dorten des Balkans. 2. Pflanzengesellschaften und Standorte im Gastovic-Gebiet (Bos
nien) . Flora 145, 1957. 

KREH, W.: Das Ergebnis der Vegetationsentwicklung auf dem Stuttgarter Trümmerschutt. 
Miti. flor.-soz. Arbeitsgem. N. F. 5, 1955. 

KRETSCHMER, L.: Die Pflanzengesellschaften auf Serpentin im Gurhofgraben bei Melk, 
Verh. Zool.-Bot. Ges. 80, 3-4 (1930), 1931. 

KRIEGER, H. : Die flechtenreichen Pflanzengesellschaften der Mark Brandenburg. Beih. Bot. 
Centralbl. 57, B, 1937. 

KROHN, V.: über die Vegetation der Baumstümpfe in Südfinnland. I. Die Stirnvegetation. 
Ann. Acad. Se. Fenn. 1924. 

KRÜGER, P. und DusPIVA, F.: Der Einfluss der Sonnestrahlung auf die Lebensvorgange der 
Poikilothermen. Biologia Generalis 9, 2, 1933. 

KuBIENA, W. L.: Micropedology. Ames, Iowa (U. S. A.) 1938.-Ders.: Entwicklungslehre 
des Bodens. Wien 1948.-Ders.: Bestimmungsbuch und Systematik der Boden Europas. 
Stuttgart 1953. 

KUBoVEc, H .: Der Ca-Gehalt in Tradescantia zebrina bei verschiedenen Kulturbedingungen. 
Beih. Bot. Centralbl. 54, A, 1936. 

KücHLER, A. W.: A geographic system of vegetation. Geograph. Rev. 37, 2, 1947.-Ders.: 
Physiognomic classification of vegetation. Ann. Assoc. Americ. Geogr. 39, 3, 1949. 

KüHNHOLTZ-LORDAT, G.: Les dunes du Golfe du Lion. Essai de Géographie botanique. Pa
ris 1923.-Ders.: La terre incendiée. Nimes 1938. 

KUJALA, V. : Untersuchungen über die Waldvegetation in Süd- und Mittelfinnland. II . 
Comm. lnst. quaest. forest. Finnl. 10, 1925.-Ders.: Untersuchungen über den Einfluss 
von Waldbranden auf die Waldvegetation in Nordfinnland. Comm. Inst. quaest. forest. 
Finnl. 10, 1926.-Ders.: Can we find a common platform for the different schools of 
forest type classification? Silva Fennica 105, 1960. 

KuLCZYNSKI, S.: Die Pflanzenassoziationen der Pieninen. Bull. Acad. Pqlon. Se. et Lettres, 
B, 2, 1928.-Ders.: Die altdiluvialen Dryasfloren der Gegend von Przemysl. Acta Soc. 
Bot. Pol. 9, 162, 1932. 

KuLTIAssov, M.: Etude de la végétation du rayan de Tchar-Daria. Bull. de l 'Inst. de Pé
dologie et de Géobot. de l'Univ. de l'Asie Centrale 2, 1926.-Ders.: Die vertikalen Ve
getationszonen im westlichen Tian-Schan. Bull. Univ. Asie Centrale 14-15, 1927. 

KuocH, R.: Walder der Schweizer Alpen im Verbreitungsgebiet der Weisstanne. Mitt. 
Schweiz. Anst. f. forstl. Versuchsw. 30, 1954. 

KüRSTEINER, T.: über den Bakteriengehalt von Erdproben der hochalpinen und ni valen 
Region. Jahrb. S.A.C. 63, 1923. 

KURTH, A., RHODY, B. et aliis: Die Anwendung des Luftbildes im schweizerischen Forstwe
sen. Mitt. Schweiz. Anst. f. forstl. Versuchsw. 38, 1, 1962. 

KuscHEL, G.: Zur Naturgeschichte der Insel San Ambrosio (Iislas Desventurades, Chile) . 
l. Reisebericht, geographische Verhaltnisse und Pflanzenverbreitung. Ark. f. Bot. 4, 
12, Upsala 1962. 

KYLIN, H.: über Begriffsbildung und Statistik in der Pflanzensoziologie. Bot. Notiser 1926. 
KYTÜNEN, V. und TUURA, N.: über die Bedeuntung der Luftphotogrammetrie in unserer 

Waldwirtschaft. Silva Fennica 48, 1938. 

LAATSCH, W.: Dynamik der deutschen Acker, und Waldbéiden. 2. Aufl ., Dresden und Leip
zig 1944.-Ders .: Untersuchungen über die Bildung und Anreicherung von Humusstof
fen. Ber. üb . Landteclmik 4, 1948. 

LAATSCH, W. und ScHLICHTING, E.: Bodentypus und Bodensystematik. Pflanzenernahr., Düng ., 
Bodenkde. 87, 1959. 

LAGARDE, T.: Conditions biologiques et répartition des Champignons dans le Massif de 
l'Aigoual. Bull. Soc. Mycol. France 24, 4, 1908. 

LAGATU, H. et SICARD, L.: Contribution a l'étude des terres salées du littoral méditerranéen. 
Ann. Minist . d'Agric. 40, 1911. 

LAKARI, O. J.: Die Schneeschadengebiete in Finnland und ihre Walder . Meddel. fr . Forst
vet. Ftirsoksanst. 3, Helsinki 1920. 

759 



LAi'\fBE, T. W.: Soil testing for engineers. New York 1951. 
LA.MMERMAYR, L.: Die grüne Pflanzenwelt der Hohlen. Denkschr. d. Abad. Wien, mathem.· 

naturw. Kl. 1911-1915.-Ders.: Die Leitpflanzen des Magnesitbodens. Forschungen und 
Fortschr. 4, Berlin 1939. 

LAMPRECHT, H.: Tropenwiilder und tropische Waldwirtschaft. Beih. schweiz. Zeitschr. f. 
Forstw. 32, 1961.-Ders.: Ensayo sobre unos métodos para el Análisis Estructural de 
los bosques tropicales. Acta Científica Venezolana 13, 1962. 

LANDOLT, E.: ókologie und Systematik bei Blütenpflanzen. Ber. Geobot. Inst. der E. T. H. 
Stift. Rübel 32, Festschr. E. Schmid (1960) 1961. 

LANG, G.: Zur spateiszeitlichen Vegetations- und Florengeschichte Südwestdeutschlands. 
Flora 139, 1952.-Ders.: Die spiit- und frühpostglaziale Vegetationsentwicklung im Um
kreis der Alpen. Eiszeitalter und Gegenwart 12, 1961. 

LANG, R.: Verwitterung und Bodenbildung als Einführung in die Bodenkunde. Stuttgart 
1920 . . 

LANGE, O. L.: Hitze- und Trockenresistenz der Flechten in Beziehung zu ihrer Verbreitung. 
Flora 140, 1953.-Ders.: Untersuchungen über die Hitzeresistenz der Moose in Bezie
hung zu ihrer Verbreitung. l. Die Resistenz stark ausgetrockneter Moose. Flora 142, 
1955.-Ders.: Untersuchungen über Wiirmehaushalt und Hitzeresistenz mauretanischer 
Wüsten- und Savannenpflanzen. Flora 147, 1959.-Ders.: Die Hitzeresistenz einheimi
scher immer- und wintergrüner Pflanzen im J ahreslauf. Planta 56, 1961. 

LANGENDONCK, H. J. VAN: De Vegetatie en Oecologie der Schorrenplanten van Saaftingen. 
Bot. Jaarb. Dodonaea, Gent. 23, 1932. 

LANGLET, O.: über den Zusammenhang zwischen Temperatur und Verbreitungsgrenzen von 
Pflanzen. Medd. fr. Stat. Skogsfürsoksanst. 28, 1935. 

LANJOUW, J.: Studies in the vegetation of the Suriname Savannahs and Swamps. Med. Bot. 
Mus. en Herb. Rijksuniv. Utrecht 1936. 

LAPRAZ, G.: Recherches phytosociologiques en Catalogue. Collectanea Bot. 6, 1-2, 1962. 
LAWRENKO, E. und DocHMAN, G.: Die Vegetation der Starobielsker Steppen. Journ. bot. 

Acad. Se. Ukraine 5-6, 1933. 
LAWRENKO, E. M. und KoRCAGIN, A. A.: Polevaja geobotanika 1-2, Moskva 1959/1960. 
LE BLANC, F. FRERE: Ecologie et phytosociologie des épiphytes corticales du sud du Que

bee. These Univ. Montréal 1960. 
LEBRUN, J.: La Végétation de la plaine alluviale au sud du lac Edouard. Bruxelles 1947.

Ders.: . Sur une méthode . de délimination des horizons et étages de végétation des mon
tagnes du Congo oriental. Bull. J ard. Bot. de l'Etat Bruxelles 30, 1, 1960.-Ders.: Etudes 
sur la flore et la végétation des ehamps de lave au nord du lac Kivu (Congo Belge). 
Expl. du Pare Nat. Albert 2, Bruxelles 1960.-Ders.: Le eoncept de «synusie» en 
écologie végétale. Bull. Cl. se. Acad. Roy. Belgique 5. Ser. 47, 3, 1961.-Ders.: Quelques 
remarques sur la flore et la végétation du Canida (Ontario Méridional-Québec, région 
de Montréal). Vegetatio 10, 1961. 

LEBRUN, J., NOIRFALISE, A., HEINEMANN, P. et VAN DEN BERGHEN, C.: Les associations vé
gétales de Belgique. Bull. Soc. Roy. Bot. Belg. 82, 1949. 

LEcoo, H .: Etude sur la Géographie botanique de l'Europe. I, 1854.-Ders.: Traité des 
plantes fourrageres ou flore des prairies naturelles et artificielles de la France et de 
l'Europe centrale. Paris 1862. 

LEEUW, W. C. DE: The Netherlands as an environment for plant life. VI. intern. Bot . 
. Congress, Netherl. Bot. Soc. Leiden 1935. 

LEHMANÑ, E. und LAKSHAMANA, R.: Über die Gültigkeit des Produktgesetzes bei der Licht· 
keimung von Lythrum salicaria. Ber. Dtsch. Bot. Ges. 42, 1924. 

LEIBUNDGUT, H.: Waldbauliche Untersuchungen über den Aufbau von Plenterwaldern. Mitt. 
Schweiz. Anst. f. forstl. Versuchsw. 24, 1, 1945.-Ders.: Aufbau und waldbauliche Be
deutung der wichtigsten natürlichen Waldgesellschaften in der Schweiz. Schweiz. 
Zeitschr. f. Forstw. 1949.-Ders.: Die pflanzensoziologisehen Grundlagen der Auffor
stung im Gebirge. Allgem. Forstzeitschr. 65, 11-12, 1954.-Ders.: Der Wald als Erho
lungsraum. Jahrb. des Ver. zum Schutze der Alpenpfl. u. Tiere. München 26, 1961. 

LEIBUNDGUT, H. und LAMPRECHT, H.: Zur waldbaulichen Behandlung der Nebenbaumarten. 
3 Aufsatze aus der Schweiz. Zeitschr. f. Forstw. 1951. 

LEIBUNDGUT, H. und KREUTZER, K.: Untersuchungen über die Wurzelkonkurrenz. 1. Mittei
lun_g über den Vorwald. Mitt. Sehweiz. Anst. forstl. Versuchswesen 34, 5, 1958. 

LEICK, E.: Die Aufgaben der Biologischen Forschungsstation Hiddensee. Unser Pommer
land, 4-5, 1933. · 

LEISCHNER-SISKA, E.: Zur Soziologie und ókologie der hoheren Pilze. Untersuchung der 

760 



Pilzvegetation in der Umgebung von Salzburg wahrend des Maximalaspektes 1937. Beih. 
Bot. Centralbl. 59, B, 1939. 

LEMMÉE, G.: Recherches écologiques sur la végétation du Perche. These, Paris 1937.
Ders.: Sur les variations saisonnieres de la pression osmotique chez quelques Phané
rogames atlantiques. C. R. Acad. Se. 210, 1940.-Ders.: Etude sur la végétation et les 
sois des forets de Randan et de Montpensier (Allier et Puy-de-Déíme) avec une carte 
des associations végétales. Rev. Se. Nat. Auvergne 9, 1-2-3-4, 1943.-Ders.: La méthode 
de l'analyse pollinique et ses apports a la connaissance des temps quaternaires. Ann. 
biol. 24, 2, 1948.-Ders.: Contribution a· la connaissance phytosociologique des confins 
saharo-marocains. Vegetatio 4, 1953/ 54.-Ders.: Phytosoziologie et Pedagogie. Rapp. 8º 
Congr. Internat. de Bot. París 1954. 

LEMMÉE, G. et WEY, R.: Observations pédologiques sur les sois actuels du loess des en
virons de Strasbourg. Ann. Agronom. 1950. 

LEMÉE, G., LoSSAINT, P., METTAUER, H. et WEISSBECKER, R. : Recherches préliminaires sur 
les caracteres bio-chimiques de !'humus dans quelques groupements forestieres de la 
Plaine d'Alsace. Angew. Pflanzensoz. 15, Stolzenau/Weser 1958. 

LÉONARD, A.: Contribution a l'étude de la colonisation des . laves du volean Nyamuragira 
par les végétaux. Vegetatio 8, 4, 1959. 

LEUENBERGER, R.: Beitrag zur Kenntnis der Humuskarbonatbéiden und Rendzinen im 
Schweizer Jura. Diss. E. T. H., Zürich 1950. 

LEUTENEGGER, F.: Untersuchungen über die physikalischen Eigenschaften einiger Boden
profile der Braunerdeserie des Schweizerischen Mittellandes, mit methodischem Beitrag 
zur physikalischen Bodenanalyse. Zürich 1950. 

LEVITT, J.: The hardiness of plants. New York 1956.-Ders.: Frost, drought, and heat 
resistance. Protoplasmatologia 8-6, 1958. 

LEYERER, G. und STOCKER, O.: über die Transpiration der Rutengewachse . Flora 151, l, 
1961. 

LIBBERT, W.: Die Vegetation des Fallsteingebietes. Mitt. flor.-soz . Arbeitsgem. Niedersach-
sen, 1930. 

LIDFORSS, B.: Die wintergrüne Flora. Lund 1907. 
LIETH, H.: Klimadiagramm-Weltatlas. l. Lieferung. Jena 1960 .. 
LINDEBERG, G.: Proc. 4th Intern. Congr. Microbio]. Copenhague, 401-403, 1947. 
LINDQUIST, B.: Den skandinaviska Bokskogens biologi. Stockholm 1931. 
LINKOLA, K.: Studien über den Einfluss der Kultur auf die Flora in den Gegenden néirdlich 

vom Ladogasee. Acta Soc. Fauna et Flora Fenn: 45, 1916.-Ders.: über das Vorkom
men von Samenkeimlingen bei Pollakanthen in den natürlichen Pflanzengesellschaften. 
Ann. Soc. Zool.-Bot. Fenn. Vanamo 11, 3, 1930.-Ders.: Die Kartierung der Flora und 
Vegetation Finnlands. Sitzungsber. d. Finn. Akad. d. Wiss. (1938), Helsinki 1941. 

LINKOLA, K. und TnRIKKA, A.: über Wurzelsysteme und Wurzelausbreitung der Wiesen
pflanzen auf verschiedenen Wiesenstandorten. Ann. Soc. Zool.-Bot. Fenn. Vanamo 6, 
6, Helsinki 1936. 

LINSBAUER, L.: Photometrische Untersuchungen .iiber die Beleuchtungsverhaltnisse irn Was
ser. Sitzungsber. Akad. Wiss. Wien, math.-nat. Kl. 114, l, 1905. 

LIPPMAA, T.: Grundzüge der pflanzensoziologischen Methodik nebst einer Klassifikation 
der Pflanzenassoziationen Estlands. Acta Inst. et Horti Bot. Univ. Tartuensis 3, 4, 1933. 
Ders.: Areal und Altersbestimmung einer Union (Galeobdolon-Asperula-Asarum-U.) so
wie das Problem der Charakterarten und der Konstanten. Acta Inst. et Horti Bot. Univ. 
Tartuensis 6, 2, 1938. 

LISTOWSKI, A.: über den Einfluss verschiedenfarbigen Lichtes auf die Keimung der Sporen 
und Entwicklung der Protonemen einiger Moose. Bull. Acad. Poln. Se. et Lettres 1928. 

LITARDIERE, R. DE: Observations caryosystématiques sur le Festuca paniculata (L.) Schinz 
et Thell. Portugaliae Acta Biol., 1949.-Ders.: Nombres chromosomiques de diverses 
Graminées. Bol. Soc. Brot. 24, 1950. 

LITARDIERE, R. DE et MALCUIT, G.: Contributions a l'étude phytosociologique de la Corse. 
Le Massif du Renoso, Paris 1926. 

LIVINGSTON, B. E.: Atmometry and the porous cup atmometer. Plant World 18, 191 5. 
LIVINGSTON, B. E. and FREE, E. E.: The efect of deficient soil oxygen on the roots of 

higher plants . John Hopkins Univ. 3, 1917. 
LIVINGSTON, B. E. and THONE, F.: A simplified non-absorbing mounting for porous porcelain 

atmometers. Science 52, 1920. 
LottAMMAR, G.: Wasserchemie und héihere Vegetation schwedischer Seen. Symbolae bot. 

upsal. 3, l , Upsala 1938. 

761 



LoHNIS , M. P.: Effect of magnesium and calcium supply on the uptake of manganese by 
various crop plants. Plant and Soil 12, 1960. 

LossAINT, P.: lnfluence de la végétation forestieré et de la mise en culture sur l'évolution 
des sols sableux aux environs de Strasbourg. Ann. Agron. 6, 1951.-Ders.: Résultats 
expérimentaux sur le rOle des litieres forestieres dans la solubilisation du fer d'un sol. 
Cong. Intern. de la Se. du Sol, Paris 1956. 

Loms, J. et LEBRUN, J.: Premier apen;u sur les groupements végétaux en Belgique. Bull. 
Inst. Agron. et Stat. de Rech. de Gembloux 11, 1-4, 1942. 

LüDI , W.: Die Pflanzengesellschaften des Lauterbrunnentales und ihre Sukzession. Beitr. z. 
geobot. Landesaufn. der Schweiz 9, 1921.-Ders.: Der Assoziationsbegriff in der Pflan
zensoziologie. Bibliotheca botanica 96, Stuttgart 1928.-Ders.: Sukzession der Pflanzen
gesellschaften und Bodenreifung in der alpinen Stufe der Schweizer Alpen. Fedd. Re
pert. Beih. 56, 1929.-Ders. : Die Bethoden der Sukzesionsforschung in der Pflanzen
soziologie. Handb. der biolog. Arbeitsmeth. 11, 5, 1930.-Ders.: Beitrag zur Kenntnis 
der Beziehungen zwischen Vegetation und Boden im ostlichen Aarmassiv. Ber. Geobot. 
Forschungsinst. Rübel 1934.-Ders.: Die Pollensedimentation im Davoser Hochtale. Eben
da 1937.-Ders.: Experimentelle Untersuchungen an alpiner Vegetation. Ber. Schweiz. 
Bot. Ges. 46, Festband Rübel 1936.-Ders.: Die Pflanzengesellschaften der Schinigen
platte bei Interlaken und ihre Beziehungen zur Umwelt. Veroff. d. geobot. Inst. Rübel 
23, 1948.-Ders.: Experimental investigations into the Sub-Alpine Nardetum. Proceed. 
sev. Int. Bot. Congr. Stockholm 1950.-Ders.: Botanische Streifzüge durch die Rocky 
Mountains Nordamerikas. Ber. Geobot. Inst. der E. T. H Stift. Rübel 32, Festschr. 
E. Schmid (1960) 1961. 

LüDI, W. und LuzzATTO, G.: Vergleichende Untersuchungen zweier Methoden zur physika
lischen Bodenanalyse. Ber. geobot. Forschungsinst. Rübel 1935. 

Lüor , W. und VARESCHI, V.: Die Verbreitung, das Blühen und der Pollenniederschlag der 
Heufieberpflanzen im Hochtale van Davos. Ebenda 1936. 

Lüor, W. und ZoLLER, H.: Einige Beobachtungen über die Dürreschaden des Sommers 1947 
in der Nordschweiz und am schweizerischen Jurarand . Ebenda 1949. 

LUNDEGARDH, H.: Klima und Boden in ihrer Wirkung auf das Pflanzenleben. 5. Aufl. Jena 
1957. 

LUOUET, A.: La végétation des Monts Dores d'Auvergne. These Paris 1926. 
LUTHER, H. : Vorschlag zu einer okologischen Grundeinteilung der Hydrophyten. Acta Bot. 

Fenn. 44, 1949.-Ders. : über Krustenbewuchs an Steinen fliessender Gewasser, speziell 
in Südfinnland. Acta Bot. Fenn 55, 1954.-Ders.: Veranderungen in der Gefasspflanzen· 
flora der Meeresfelsen von Tvarminne. Acta Bot. Fenn. 62, 1961. 

LUTTIG. G. und REIN, U.: Das Cromer- (Günz/Mindel-) Interglazial von Bilshausen (Unter
Eichsfeld). Geol. Jahrb. 70, 1954. 

LuTz, H. J.: Effect of cattle grazing on vegetation of a virgin forest in Northwestern Penn
sylvania. Journ. Agricult. Res. 41, 7, 1930.-Ders.: Notes on plant indicators of mull 
forest soil in Northwestern . Pennsylvania. Proceed. of the Pennsylv. Acad. of Science 6, 
1932. 

LUTZ, J. F.: Mechanical impedance and plant growth. In: SHAW 1952, S. 43-71. 
LuTz, J. L.: Haufigkeitskurven mittlerer Wasserzahlen van Hack- und Halmfruchtgesell· 

schaften als Standortsindikator. Vegetatio 5-6, 1954. 
LYSSENKO, S. V.: Studies on the lower plants in the semideserts of the Western Cis- Cas· 

pian Area as related to the pedologo-geobotanical investigations. Bot. Journ. U.S.S.R. 
48, 11, 1963. 

MADGWICK, H. A. J. and ÜVINGTON, J. D.: The chemical composition of precipitation in 
adjacent forest and open plots. Forestry 32, 1, 1959. 

MXDLER, K.: Die pliozane Flora von Frankfurt am Main. Abh. Senck. Ges. 446, 1939. 
MAGDEBURG, P.: Organogene Kalkkonkretionen in Hohlen. Beitrage zur Biologie der in 

Hohlen vorkommenden Algen. Sitzungsb. d. Naturf. Ges . Leipzig 56, 59, 1932. 
MAHEU, J.: Contribution a l'étude de la flore souterraine de France. These, Paris 1906. 
MAIRE, R.: Etudes sur la végétation et la flore du grand Atlas et du moyen Atlas Maro

cains. Mém. soc. se. nat. Maroc 7, 1924.-Ders.: Etudes sur la Flore et la Végétation 
du Sabara Central. Alger 1940. 

MAJOR, J.: A functional, factorial approach to plant ecology. Eco!. 32, 1951.-Ders.: Tra
ducción de V. M. PoNYATOVSKAYA, On two trends in Phytocoenology (con suplementos). 
Vegetatio 10, 5-6, 1961. 

MAJOR, J., McKELL, C. M. and BERRY, L. J.: Improvement of Medusahead infested ran
geland. Div. of Agric. Se. Univ. of California 1960. 

762 



MALATO BELrz, J. e ABREU, J. P.: Ensaio fitosociológico numa pastagem espontanea da 
Leziria do Rio Guadiana. Melhoramento 4, Comm. S.I.G.M.A. 111, 1951. 

MARBUT, C. F.: Ascheme for soil classification. I. Intern. Congr. Soil. Se. 4, 1928. 
MARGALEF, R.: Los métodos para la investigación de las comunidades acuáticas adnatas y 

especialmente las formadas por organismos microscópicos (perifiton, pectan). Col!ecta
nea Bot. 1, 3, 1947.-Ders.: Limnosociología. Monografías de ciencia moderna 10, 1947. 
Ders .: Las asociaciones de algas en las aguas dulces de pequeño volumen del NE de 
España. Vegetatio 1, 4-5, 1948.-Ders.: Una aplicación de las series logarítmicas a la 
fitosociología. Inst. Biol. Apl. 6, 1949.-Ders. Regiones limnológicas de Cataluña y en
sayo de sistematización de las asociaciones de algas. Coll. Bot. 3, 1, 1951.-Ders.: Di
versidad de especies en las comunidades naturales. Pub!. Inst. Biol. Apl. 9, 1951.
Ders.: Materiales para la hidrobiología de la isla de Ibiza. Pub!. Inst. Biol. Apl. 8, 
1951.-Ders.: Materiales para la hidrobiología de la isla de Menorca. Pub!. Inst. Biol. 
Apl. 11, 1952.-Ders.: Materiales para hidrobiología de la isla de Mallorca. Pub!. Ins. 
Biol. Apl. 15, 1953.-Ders.: Comunidades bióticas de las aguas dulces del noroeste de 
España. Pub!. Inst. Biol. Apl. 21, 1955.-Ders. : La diversidad de especies en las po
blaciones mixtas naturales y en el estudio del dinamismo de las mismas. Barcelona 1956. 
Ders.: Modalités de l'évolution en rapport avec la simplification des biocénoses in
sulaires. Le Peuplement des iles méditerranéennes et le probleme de l'insularité. C.N.R.S. 
Paris 1961. 

MARSHALL, E.: The colloid chemistry of the silicate minerals. New York 1949. 
MARSHALL, K. C. and ALEXANDER, M.: Competition between soil bacteria and Fusarium. 

Plant and Soil 12, 1960. 
MARTIN, H. A.: Sclerophyll communities in the Inglewood District, Mount Lofty Ranges, 

South Australia. Their distribution in relation to microenvironment. Trans. Roy. Soc. 
S. Aust. 85, 1961. 

MARTINET, G.: Methodes d'analyse botanique des prairies. Mém. Se Congres intern. d'Agric. 
Lausanne 1898. 

MARTONNE, E. DE: Traité de géographie physique. 4. éd. 3 (Biogéographie avec la collabo
ration de CHEVALIER, A. et GuÉNOT, L.). Paris 1925. 

MATHON, C. C. et STROUN, M.: Tentative d'analyse de la flore de France sur la base de la 
vernalisation et du photopériodisme. Cah. Natur., Bull. Nat. Par., n. s. 16, 1960. 

MATTICK, F.: Bodenreaktion und Flechtenverbreitung. Beih. Bot. Centralbl. 49, 1932. 
MAruszKrnwrcz, W.: Zur Systematik der natürlichen Kiefernwiilder des mittel- und osteuro

paischen Flachlandes. Mitt. flor.-soz. Arbeitsgem. N. F. 9, 1962. 
MAURER, J.: Bodentemperatur und Sonnenstrahlung in den Schweizer Alpen. Meteorolog. 

Zeitschr. 5, 1916. 
MAXIMOFF, N. A. und LEBENDINCEV, F.: über den Einfluss von Beleuchtungsverhiiltnissen 

auf die Entwicklung des Wurzelsystems. Ber. Dtsch. Bot. Ges. 41, 1923. 
MAYER, H.: Waldbauliche Aspekte der Entstehung des nordalpinen Tannen-Buchen-Waldes 

(Abieti-Fagetum). Schweiz. Zeitschr. f. Forstw. 7, 1961. 
McCALLA, T. M.: Soil temperature and growth of microorganisms. In SHAW 1952, S. 447-

462, 479-480. 
McCREA, R. H.: Flowering in the North of England in 1922 and 1923. New Phytologist 

23, 1924. 
McDouGALL, E.: Moisture belts of North America. Ecology 6, 1925. 
MEDWECKA-KORNAS, A.: Biologie de la dissémination des associations végétales des rochers 

du Jura Cracovien. Bull. Acad. Polon. Se. et Lettres, B, 1950.-Dies.: Sorne problems 
of forest climaxes in Poland. Silva Fennica 105, 1960.-Dies.: Sorne floristically and 
sociologically corresponding forest associations in the Montreal Region of Canada and 
in Central Europe. Bull. Acad. Po!. Se. et Lettres 9, 6, 1961. 

MEEL, L. I. J. VAN: Aper9u sur la végétation algologique du district Poldérien de la vallée 
du Bas-Escaut beige. Acad. Roy. Belg. 23, 9, 1949. 

MEIER, H.: L'écologie des plantes rupestres (Chasmophytes) du Languedoc pendant la 
période de grande sécheresse d'été. Comm. S.I.G.M.A. 29, 1934. 

MEIJER, W.: Plantsociological analysis of montane rainforest near Tjibodas, West Java. 
Acta Bot. Neerl. 8, 1959. 

MEIJER, W., DE WIT, R. J. und MITARBEITER: Kortenhoef. Een veldbiologische studie van 
een Hollands verlandingsgebied. Amsterdam 1955. 

MEIJER DREES, E.: «Combined Taxation» and «presence» in analysing and comparing asso
ciation tables. Vegetatio 2, l , 1950.-Ders.: A tentative design for rules of phytosocio
logical nomenclature. Vegetatio 4, 1953/ 54.-Ders.: The minimum area in tropical rain 

763 



¡¡ 
1 

forest with special référence to sorne types in Bangka (Indonesia). Vegetatio 5-6, 
1954-1956. 

MEIKLEJOHN, J.: The nitrifying bacteria. Journ. of Soil Sci. 4, 1953. 
MEINHARD, M.: Die Bildung von Indol-Wuchsstoffen durch Mykorrhizapilze. Ber. Dtsch. 

Bot. Ges. 75, Sondern. 1962. 
MEISCHKE, D.: über den Einfluss der Strahlung auf Licht- und Dunkelkeimer. Jahrb. f. 

Bot. 83, 1936. 
MEISEL, K.: Vergleich zwischen Boden- und Vegetationskarte. Angew. Pflanzensoziologie 

15, Stolzenau/Weser 1958.- Ders.: Die Artenverbindungen der Winterfrucht-Unkraut
gesellschaften des rheinisch-westfülischen Berglandes. Mitt. flor.-soz. Arbeitsgem. N. F. 
9, 1962. 

MEISEL-JAHN, S. und PIRK, W.: über dar soziologische Verhalten von Pilzen in Fichten
Forstgesellschaften. Mitt. flor.-soz . Arbeitsgem. N. F. 5, 1955. 

MELCHERS, G.: Mechanismus der Vernalisation. In: Comptes Rend. d. Séances et Rapp. et 
Comm. Sect. 11 et 12, 8°m° Congres lntern. de Bot. Paris 1954 (1957). 

MELIN, E.: Experimentelle Untersuchungen über die Birken- und Espenmykorrhizen und 
ihre Pilzsymbionten. Svensk. Bot. Tidskr. 17, 4, 1923.-Ders.: Experimentelle Untersu
chungen über die Konstitution und ókologie der Mykorrhizen von Pinus silvestris L. 
und Picea abies (L.) KARST. Kassel 1923.- Ders.: Untersuchungen über den Einfluss der 
Wasserstoffionenkonzentration auf die Virulenz der Wurzelpilze von Kiefer und Fichte. 
Ebenda 1924.-Ders.: Untersuchungen über die Larix-Mykorrhiza II. Zur weiteren 
Kenntnis der Pilzsymbioten. Svensk Bot. Tidskr. 19 (1), 1925.-Ders.: Activities of 
microorganisms in the humus layer of sorne forest types, as measured by C02 evolution. 
Skogshéigskolans Festskr. 1928.-Ders.: Biological decomposition of sorne types of litter 
from north american forests. Ecology 11, 1, 1930.-Ders.: Activities of sorne Fungi in 
the different horizons of forest Duff, as measured by C02-Evolution. Svenska Skogs
vardsfüren. Tidskr. 1934.-Ders.: Methoden der experimentellen Untersuchung myko
troper Pflanzen. Handb. der biolog. Arbeitsmeth. 11, 4, 1936. 

MELIN, E. und ÜDÉN, S.: Kolorimetrische Untersuchungen über Humus und Humifizierung. 
Svering. Geol. Underséik. Arsb. 10, 4, 1917. 

MELIN, E. und LINDBERG, G.: über den Einfluss von Aneurin und Biotin auf das Wach-
stum einiger Mykorrhizenpilze. Bot. Not. 241, 1929. 

MELTZER, J. en WESTHOFF, V.: Inleiding tot de plantensociologie. s'Graveland 1942. 
MENGEL, K.: Ernahrung und Stoffwechsel der Pflanze. Jena 1961. 
MERRIAM, C. H .: Life Zones and Crop Zones of the United States . U. S. Dep. of Agric. 

Bull. 10, 1898. 
MESSIKOMMER, E.: Biologische Studien im Torfmoor von Robenhausen unter besonderer 

Berücksichtigung der Algenvegetation. Diss. Univ. Zürich 1927.-Ders.: Beitrag zur 
Kenntnis der Algenflora und Algenvegetation des Hochgebirges um Davos . Beitr. z. 
geobot. Landesaufn . d. Schweiz 24, 1942. 

MEUSEL, H.: Vergleichende Arealkunde 1-2. Berlin-Zehlendorf 1943.-Ders. : Wuchsform, 
Vorkomen und Verbreitung der annuellen Asteriscus-Arten. Beitr, z. Biol. d. Pflanz. 
34, 1, Berlin 1957.- Ders.: Arealformen und Florenelemente als Grundlagen einer ver
gleichenden Phytochorologie. Forschung u. Fortschr. 33, 6, 1959.-Ders.: Verbreitungs
karten mitteldeutscher Leitpflanzen. Wiss. Zeitschr. Univ. Halle, Math.-Nat. 3, 5, 9, 
1953-1960. 

MEVIUS, W.: Beitrage zur Physiologie «kalkfeindlicher Gewachse». Jahrb. f. wiss. Bot. 
60, 1921. 

MEYER, A.: über einige Zusammenhange zwischen Klima und Boden in Europa . Chemie 
d. Erde 2, 1926. 

MEYER, C. J.: Les Algues des terrains marécageux de la vallée de la riviere Jakhroma. 
Trav. Jard. Bot. Univ. de Moscou 1, 1937. 

MEYER, P.: Das Mastigobryeto-Piceetum abietetosum im Schweizerischen Mittelland und 
seine forstlich-waldbauliche Bedeutung. Vegetatio 1, 1949. 

MEYLAN, 0.:- Les Cévennes et le Massif Central. Contribution a l'étude avifaunistique d'une 
région rnpntagneuse. Arch. Suisse d'Ornith. Berne 1934. 

MICHAEL, G. und MARSCHNER, H.: Untersuchungen i.iber die Phosphatabscheidung aus 
Pflanienwurzeln mit Hilfe von p32. Zeitschr. Pflanzenernahr., Düng., Bodenkde. 80, 1, 
1958. 

MICHAELIS, P.: ókologische Studien an der alpinen Baumgrenze. Das Klima und die Tem
peraturverhaltnisse der Vegetationsorgane im Hochwinter. Ber. Dtsch. Bot. Ges. 1932.
Ders.: ókologische Studien an der alpinen Baumgrenze. IV. Zur Kenntnis des winter
lichen Wasserhaushaltes. Johrb. f . wissensch. Bot. 80, 2, 1934. · 

764 



MIKKELSEN, V. M.: Ecological studies of the salt marsh vegetation in l sefjord. Dansk Bot. 
Arkiv 13, 2, 1949. 

M rLLER, J. E.: Light in sorne plant asociations. Ecology 19, 3, 1938. 
MILNER, H. W., HIESEY, W. M. and NoBs, M. A.: Experimental taxonomy. Carnegie Inst. 

of Washington Year Book 57, 1958. 
MILOSEVIC, R. : Microbiological analysis of soil and sand at different levels deposited at 

Novi Beograd. Rec. de trav. Inst. Biolog. Beograd 4, 5, 1960. 
MIYAWAKI, A.: Pflanzensoziologische Untersuchungen über Reisfeldvegeta tion auf den ja

panischen Inseln mit vergleichender Betrachtung Mitteleuropas. Vegetatio 9, 6, 1960. 
MoLHOLM-HANSEN, H.: Life forms as age indicators. Ringkjobing 1956. 
MoLINIER, R. : Etudes phytosociologiques et écologiques en Provence occidentale. Ann. du 

Musée d'Hist. Nat. de Marseille 27, 1, 1934, Comm. S.l.G.M.A. 35a 1935.-Ders. : Les 
associations végétales du Massif de Ja Sainte-Baume (Provence occidentale). Bull. Soc. 
Hist. Nat. de Toulouse 73, Comm. S.l.G.M.A. 68, 1939.-Ders.: La cartographie phyto
sociologique au service de la prospection agronomique. 70' Congres de l'A.F.A.S. Tunis 
1951.-Ders .: Les clímax cotiers de la Méditeranée occidentale. Vegetatio 4, 1953-54.
Ders.: L'intéret pédagogique de la carte des groupements végétaux (1/20 ()()()) . C.N.R.S . 
1957 .-Ders.: Cartes des associations végétales terrestres et des biocénoses marines 
dans le sud-est de la France. Méthodes de la Cartographie de la végétation Toulouse 
16-21 Mai 1960. C.N.R.S . 1961. 

MoLINIER, R. et MüLLER, P.: La dissémination des especes végétales. Rev. gén. Bot. 50, 
Comm. S.I.G.M.A. 60, 1938. 

MOLINIER, RENÉ et MoLINIER, ROGER: Quelques effets du freid de février 1956 sur la vé
gétation dans les environs de Marseille. Bu!!. Soc. Linn. Provence 21, 1956.-Dies.: 
Associations végétales et biocénoses. Lab . Biol. Végét. Fac. d. Se. Marseille 1959. 

MoLINIER, RoGER: Etude des Biocénoses marines du Cap Corse (France). Vegetatio 9, 1960. 
MoLINIER, RoGER et PrcARD, J.: Cartographie des peuplements marins méditerranéens (Flore

Faune sessile ou a faible mobilité). Communic. Assemblée pléniere Conseil Internat. pour 
l'exploration de la mer. Copenhague 1953 . 

MouscH, H .: Die Eisenbakterien. Jena 1910. 
MCiLLER, C. M., MüLLER, B. und NrnLSEN, J.: Ein Diagramm der Stoffproduktion im Bu

chenwald . Ber. Schweiz. Bot. Ges. 64, 1954. 
MONTASIR, A. H.: Egyptian soil structure in relation to plants. Bu!!. of the Fac. of Se. 15, 

Cairo 1938. 
MONTFORT, C.: Die Wasserbilanz in Nahrlosung, Salz!Osung und Hochmoorwasser. Zeitschr. 

f. Bot. 14, 1922. 
MoNTFORT, C. und BRANDRUP, W. : Physiologische und pflanzengeographische Seesalzwir

kungen. II. ókologische Studien über Keimung und erste Entwicklung bei Halophyten. 
Jahrb . f. wissensch. Bot. 66, 5, 1927. 

MooR, M.: Zur Soziologie der l soetetalia. Beitr. z. geobot. Landesaufn. d. Schweiz 20, 
Bern 1936.-Ders: Zur Systematik der Fagetalia. Ber. Schweiz. Bot. Ges . 48; Comm .. 
S.I.G.M.A. 63, 1938.-Ders.: Die Fagion-Gesellschaften im Schweizer Jura. Beitr. z. 
geobot. Landesaufn. d. Schweiz 31, 1952.-Ders .: Pflanzengesellschaften schweizerischer 
Flussauen. Mitt. Schweiz. Anst. f. forstl. Versuchsw. 34, 4, 1958.-Ders .: Waldgesell
schaften und ihre zugehürigen Mantelgebüsche am Mückenberg südlich van Aesch (Ba
se!). Bauhinia 1, 3, 1960.-Ders.: Zur Systematik der Fagetalia. Mitt. flor.-soz. Arbeits
gem. N. F. 8, 1960.- Ders. : Pflanzengesellschaften als geologische Zeiger im Jura. Regio 
Basiliensis 4, 1963. 

MooR, M. und SCHWARZ, U.: Die kartographische Darstellung der . Vegetation des Creux
du-Van-Gebietes (Jura des Kantons Neuenburg) . Beitr. z. Geobot. Landesaufn. d. 
Schweiz 37, 1957. 

MOREL, A.: Influence de l'épidémie de myxomatose sur la flore frarn;:aise. La Terre et la 
Vie 103, 1956. 

MCiRIKOFER, W.: Meteorologische Strahlungsmessmethoden. Handb. der biolog. Arbeitsmeth. 
3, 2, 1939.-Ders.: Meteorologische Strahlungs-Messmethoden für biologische und oko
logische Untersuchungen. Ber. geob. Forschungsinst. Rübel (1939) , 1940.- Grundzüge 
der Bioklimatologie. Mitt . Naturf. Ges. Bern N. F. 17, 1959. 

MoRrKOFER, W. und PERL, G.: über die Abhangigkeit der Schneeverhaltnisse von der 
Meereshohe in Graubünden. Verh. d. schweiz. Nat. Ges. 1944. 

MoRTON, F.: ókologie der assimilíerenden Hohlenpflanzen . Fortschr . d. naturwiss . Forsch. 
12, 3, 1927. 

MCiRZER BRUIJNS, M. F.: On biotic communities . Comm. S.I.G.M.A. 96. Deventer 1947. 
MoscA, A. M. L. : Investigaciones sobre la microflora de terrenos españoles. Ann. Inst. 

765 



Bot. A. J. Cavanilles 18, 1960.-Dies.: Sobre la microf!ora del tereno de un bosque de 
Pinus nigra Arnold var. laricio Poir. Ann. Inst. Bot. A. J. Cavanilles 18, 1960. 

MosER, M.: über das Massenauftreten von Formen der Gattung Morchella auf Wald
brandf!achen. Sydowia 3, 1949. 

MoTYKA, J.: Die Pflanzenassoziationen des Tatragebirges. II. Die epilithischen Assoziatio
nen der nitrophilen Flechten im polnischen Teile der Westtatra. Bull. Acad. Polon. Se. 
et Lettres B. 1924.-Ders.: VI. Studien über epilithische F1echtengesellschaften. Eben
da 1926. 

MoURAVIEFF, J.: Spectre osmotique du tapis végétal des pelouses seches de la région de 
Grasse (Alpes Maritimes). Ann. Univ. de Lyon, Sect. C. 10, 1958.-Ders.: Tension de 
succion et déficit de saturation hydrique du systeme radiculaire des plantes peuplant les 
pelouses seches de la région de Grasse (Alpes-Marit.). Bu!!. Soc. bot. Fr. 108, 1961. 

MoYSE, A.: Encyclopédie Francaise Tome IV. Chapitre 2: Sources d'énergie et de ma
tiere pour les végétaux. Paris 1960. 

MücKENHAUSEN, E.: Entstehung, Eigenschaften und Systematik der Boden der Bundesre
publik Deutschland. Frankfurt 1962. 

MULLENDERS, W.: Contribution a l'étude des groupements végétaux de la contrée de Goma
Kisenyi (Kivu-) Ruanda. Vegetatio 4, 2, 1953-54. 

MüLLER, D.: Boysen Jensen und die Stoffproduktion. In LIETH, H .: Die Stoffproduktion 
der Pflanzendecke. Stuttgart 1962. 

MüLLER, M.: Auewaldboden des schweizerischen Mittellandes. Mitt. schweiz. Anst. forstl. 
Versuchsw. 34, 1958. 

MüLLER, P.: Verbreitungsbiologie der Garrigueflora. Beih. Bot. Centralbl. 50, Abt. 2. Comm. 
S.l.G.M.A. 21, 1933.-Ders. : Verbreitungsbiologie der Blütenpflanzen. Veroff. d. geobot. 
Inst. Rübel 30, 1955. 

MüLLER, TH.: Die Saumgesellschaften der Klasse Trifolio-Geranietea sanguinei. Mitt. flor.
soz. Arbeitsgem. N. F. 9, 1962. 

MusAYEV, I. F.: On the northern distribution limits of the characteristic components of the 
Turanskaya desert flora. Bot. Journ. U.S.S.R. 48, 2, 1963. 

NADIG, A.: Hydrobiologische Untersuchungen in Quellen des schweizerischen Nationalpar
kes im Engadin. Diss. Aarau 1942. 

NAKANISHI, S.: Phytosociological studies on the epiphytic plant community (I). On the 
epiphytic plant community Abies firma forest (Iwao National Forest, Hyogo Pref.). Bull. 
Fac. Educ., Kobe Univ. 21, 1959.-Ders.: The epiphytic communities of beech forest 
in Japan. Bull. Fac. Educ. Kobe 27, 1962. 

NAsYROV, J. S.: Photosynthesis in the dominant species of the Stunted-Herbage semisa-
vannahs. Bot. Journ. U.S.S.R. 47, 4, 1962. · 

NATERMANN, E.: Zeitbestimmung einer Flussverlegung auf Grund der Auelehmbildung. Abh. 
Naturw. Ver. Bremen 31, 1939. 

NAVALKAR, B. S. and BHARUCHA, F. R.: Studies in the ecology of Mangroves. Journ. Univ. 
Bombay 18, 3, 1949. 

NEMEC, A.: Untersuchungen über die Humifizierung von Waldhumus. Zeitschr. f. Forst
und Jagdw. 7-8, 1928. 

NEMEC, A. und KvAPIL, K. : Studien über einige physikalische Eigenschaften der Waldbo
den un ihre Beziehungen zur Bodenaziditiit. Zeitschr. f. Forst- u. Jagdwesen 9, 1925.
Dies.: Studien über einige chemische Eigenschaften der Profile von Waldboden. Eben
da 8, 9, 1926.-Dies.: über den Einfluss verschiedener Waldbestiinde auf den Gehalt 
und die Bildung von Nitraten in Waldboden. Ebenda 6, 7, 1927. 

NESPIAK, A.: Studia nad udzialem przybów kapeluszowych w zespolach lesnych na terenie 
Bialowieskego Parku Narodowego. The investigations on the character of the correla
tions between the higher fungí and wood associations in the National Park of Bialo
wieza. Monographiae Botanicae 8, 1959.-Ders.: Observations sur les champignons a 
chapeau dans les associations forestieres en Pologne. Vegetatio 11, 1-2, 1962. 

NETOLITZKY, F.: Unser Wissen von den alten Kulturpflanzen Mitteleuropas. Ber. d. Rom.
Germ. Kommiss. 20, 1931. 

NEVOLE, J.: Flora der Serpentinberge in Steiermark. Acta Soc. Se. Nat. Moravicae 3, 
1926. 

NrcHOLS, G . E.: The influence of exposure to winter temperature upon seed germination 
in various native american plants. Journ. of. Ecol. 15, 4, 1934. 

NIGGLI, P.: Die chemische Gesteinsverwitterung in der Schweiz. Schweiz. mineralog. u. 
petrograph. Mitt. 10, 1926.-Ders.: Der Artbegriff in der Mineralogie. «Dialectica» 

766 



lnter. Zeitschr. f. Philosophie d. Erkenntnis 1, 3, Neuchátel 1947.-Ders.: Tabellen zur 
Petrographie und zum Gesteinsbestimmen. Min. Petr. lnst. E. T. H., Zürich 1949. 

NrKLFELD, H.: über die Pflanzengesellschaften der Fels- und Mauerspalten Südfrankreichs. 
Sitzungsb. Akad. Wiss. Wien, math.-nat. Kl. Abt. 1, 171, 8-10. Comm. S.I.G.M.A, 162, 
1962. 

N1TzscH, W.: Zustand und Veriinderung der Struktur des Ackerbodens. Wiss. Veroff. a. 
d. Siemens-Konzern 4, 2, Berlin 1925. 

NoIRFALISE, A.: Sur l'interception de la pluie par le couvert dans quelques farets belges. 
Bull. Soc. Roy. Forest. Belgique Okt. 1959.-Ders.: Influence de quelques types de 
farets sur le bilan des eaux d'infiltration. La Technique de l'Eau, Juin 1962. 

NoMOKONOV, L. J. : Die Alluvionswiesen (in der Steppen- und Waldzone am Jenissei). 
Moskau 1959 (en ruso). 

NoRDHAGEN, R.: Om homogenitet, konstans og minimiareal. Bidrag til den plantensociolo
giske diskussion. Mag. far Naturvidensk. 61, 1923.-Ders.: Die Vegetation und Flora 
des Sylenegebietes. Skr. Norsk. Vidensk. Akad. math.-nat. Kl. 1, Oslo 1927-28.-Ders.: 
Versuch einer neuen Einteilung der subalpin-alpinen Vegetation Norwegens. Bergens 
Museums Arb. 7, 1936.-Ders. : Sikilsdalen og Norges Fjellbeiter, en plantesosiologisk
monografi. Bergens Museums Skr. 22, Bergen 1943.-Ders. : Vegetation units in the 
mountain areas of Scandinavia; in: Aktuelle Probleme der Pflanzensoziologie. Veroff .. 
d. geobot. Inst. Rübel 29, 1954. 

NovÁK, F.: Quelques remarques relatives au probleme de la végétation sur les terrains 
serpentiniques. Preslia 6, 1928. 

NoVÁK, V. and SIMEK, J.: Phenological observations in Moravia and Silesia in the years 
1923 and 1924. Prague 1926. 

NüESCH, B.: Untersuchungen über physikalische Bodeneigenschaften und die Beziehungen 
zwischen Wassergehalt und Pflanzenwuchs. Schweiz. Landw. Monatsh. 32, 7, 1954. 

NUMATA, M. and AsANO, S.: Sorne considerations concerning the biological types of plants. 
l. Bot. Mag. Tokyo 69, 813, 1956.-Dies.: Ambiguous types of life-farms (sorne consi
derations concerning the biological types of plants II) . Bot. Mag. Tokyo 69, 820-821, 
1956.-Dies.: Variation in the depth of the underground part of Geophytes. Sorne con
siderations concerning the biological types of plants. III. Bot. Mag. Tokyo 72, 857-861 , 
1959. 

ÜBERDORFER, E.: Lichtverhiiltnisse und Algenbesiedlung im Bodensee. Diss. Jena 1928.
Ders.: Ein neuer Apparat zur Lichtmessung unter Wasser. Archiv. f. Hydrobiol. 20, 
1928.-Ders.: Pflanzensoziologische Exkursionsflora für Südwestdeutschland und an
grenzende Gebiete. Stuttgart 1949, 1962.-Ders.: über Unkrautgesellschaften der Balkan
halbinsel. Vegetatio 4, 6, 1954.-Ders.: Pflanzensoziologische Studien in Chile. Flora 
et Vegetatio Mundi 2, 1960. (Siehe auch Nachtrag.) 

ÜCHSNER, F.: Studien über die Epiphytenvegetation der Schweiz. J ahrb . d. St. Gall. na
turw. Ges . 1927-28.-Ders.: Verdunstungsmessungen an Epiphyten-Standorten. Ber. Geo
bot. Forschungsinst. Rübel 1933.-Ders.: Etude sur quelques associations épiphytes 
du Languedoc. Comm. S.l.G.M.A. 34, Rev. Bryol. et Lichenol. 7, 1-2, 1934. 

ÜLIVER, F. W.: Spartina Townsendii; its mode of establishment, economic uses and taxo
nomic status. Journ. of Ecol. 13, 1925. 

ÜLSEN, C.: Studier over Jordbundens Brintionkoncentration og dens Betydning far Ve
getationen, saerlig far Plantefardelingen i Naturen. Meddel. Carlsberg Laborat. 1921.
Ders.: The Ecology of Urtica dioica. Journ. of Ecol. 9, 1921. 

ÜNNO, M.: Versuch über den Einfluss der Laubstreu auf Boden und Vegetation. Centralbl. 
für das ges. Forstw. 78, 2, 1961. 

OosTING, H . J.: Plant ecology and natural areas . Repr. William L . Hutcheson Mem. Forest. 
Bull. 1, 1957. 

ÜPPENHEIMER, H. R.: Zur Kenntnis der hochsommerlichen Wasserbilanz mediterraner Ge
héilze. Ber . Dtsch. Bot. Ges. 50, 1932.-Ders.: Etudes sur le développemem des racine;; 
de quelques plantes méditerranéennes. Bull. Silva Mediten-anea, 10. 1935. Firi nze 19:l6. 

ÜRIN RAY, C.: Interceptions of rainfall by prairie grasses, weeds . and cenain rop planrs. 
Ecol. Monogr. 10, 1940. 

ÜRMOND, W. J.: Ecologie das restingas do sudeste do Braill. Comunidades Yegetai5 das 
praias arenosas l. Arquiv. Mus . Nac . 50, 1960. 

ÜRTH, R. : Zur Keimungsphysiologie der Farnsporen in Y rs hi denen pektralbezirken. 
J ahrb. Bot. 84, 1937 . 

ÜSBORN, T. G. B. : Notes on the v getation of Flinders Island . Trano. Roy. Soc . South 
Austral ia 1925. 

767 



OsvALD, H.: Die Vegetation des Hochmoores Komosse. Svenska Vaxtsociolog. Sallsk. Handl. 
1, Upsala 1923.-Ders.: Notes on the vegetation of British and Irish mosses. Acta 
phytogeogr. suecica 26, 1949. 

ÜTTESTAD, P.: A contribution to the study of sorne statistical problems in plantsociology. 
Nyt Mag. f. Nat. 74, Oslo 1933. 

ÜVINGTON, J. D.: The productivity of sorne British woodlands. Recent Advances in Bo· 
tany. Toronto 1961. 

OvINGTON, J. D. and MADGWICK, H. A. l. : The growth and composition of natural stands 
of Birch. Plant and Soil 10, 3 and 4, 1959. 

ÜYE, P. VAN: Planctonspectra. Eine quantitative Plankton-Beurteilungsmethode. Intern. Rev. 
d. ges. Hydrobiol. u. Hydrogr. 35, 1937. 

PALLMANN, H.: Die Bestimmung einiger wichtiger Bodenfaktoren bei pflanzengeographis
chen Untersuchungen. Naturw. Monatshefte 1927.-Ders.: Zusammenhang zwischen der 
aktuellen Aziditat, dem Gesamthumus und dem Gehalt an dispergierbarem Humus. 
Comm. S.l.G.M.A. 9, 1931.-Ders.: Der Boden, seine Entstehung und seine Eigen
schaften. Schweizer Bauer 1932.-Ders .: Die Bodentypen der Schweiz. Mitt. a. d. Ge
biete der Lebensmittelunters. u. Hyg. 24, 1, 2, Bern 1933.-Ders. : über Bodenbildung 
und Bodenserien in der Schweiz. Ernahrung der Pflanze 30, 13, 14, 1934.-Ders.: 
Neuere Methoden zur Bestimmung der organischen Substanz im Boden. Verhandl. der 
internat . Bodenkundl. Ges. B, 1938.-Ders.: Grundzüge der Bodenbildung. Schweiz. 
Landw. Monatsh. 6, 7, 1942.-Ders.: Die Entwicklung der Bodenkunde in Zürich. 
Festschr. z. 200-Jahr-Feier d. Naturforsch. Ges. in Zürich 1746 bis 1946, 1946.-Ders.: 
Pédologie et Phytosociologie. Conférence donnée au Congres international de Pédologie 
de Montpellier (3 mai 1947). C. R. Congres de Pédologie. Nancy 1948.-Ders.: Bo
denkunden und Pflanzensoziologie. Kultur und Staatswissenschaftliche Schriften der 
E. T. H. 60, 1948. 

PALLMANN, H. und FREI, E.: Beitrag zur Kenntnis der Lokalklimate einiger kennzeichnender 
Waldgesellschaften des Schweizerischen Nationalparks l. Ergebnisse d. wissenschaftl. 
Unters. d . Schweizer. Nationalparks 10, 1943. 

PALLMANN, H . und ZoBRIST, L.: Bestimmung des Kohlenstoffgehaltes in Bi:iden. Ber. 
Schweiz. Bot. Ges. 41, l, 1932. 

PALLMANN, H. und HAFFTER, P.: Pflanzensoziologische und bodenkundliche Untersuchungen 
im Oberengadin. Ebenda 42, 2, Comm. S. l. G. M. A. 26, 1934. 

PALLMANN, H., HASLER, A. und SCHMUZIGER, A.: Beitrag zur Kenntnis der alpinen Eisen
und Humuspodsole. Bodenkunde u. Pflanzenernahrung 9, 10, 1938. 

PALLMANN, H., E!CHENBERGER, E. und HASLER, A.: Eine neue Methode der Temperatur
messung bei i:ikologischen oder bodenkundlichen Untersuchungen. Ber. Schweiz. Bot. 
Ges. 50, 1940. 

PALLMANN, H., RrcHARD, F. und BACH, R.: über die Zusammenarbeit von Bodenkunde 
und Pflanzensoziologie. 10. Congr. d. lntern. Verb. forstl. Versuchsanst. 1949. 

PALMGREN, A.: Studier i:ifver Li:ifangsomradena pil Aland III. Acta Soc. Fauna et Flora 
Fenn. 42, 1917.-Die Entfernung als pflanzengeographischer Faktor. Acta Soc. Fauna 
et Flora Fenn. 49, 1921.-Ders.: über Artenzahl und Areal sowie über die Konstitution 
der Vegetation. Acta Forest. Fenn. 22, 1922.-Ders.: Die Artenzahl als pflanzengeo
graphischer Charakter. Fennia 46, 2, 1925. 

PALMGREN, P .: Zur Synthese pflanzen- und tieri:ikologischer Untersuchungen. Acta Zool. 
Fenn. 6, 1928. 

PAPY, H . R.: Tahiti et les iles voisines. La végétation des iles de la Société et de Makatéa 
(Océanie fran~aise). Géogr. forest. du Monde 5, 3, Toulouse 1951-1955. 

PARK, D. : Antagonism-the background to soil fungí . The Eco!. of Soil Fungi, Liverpool 
1961. 

PARK, K. J. F., RAWES, M. and ALLEN, S. E.: Grassland studies on the Moor House National 
Nature Reserve. Journ. of Ecol. 50, 1, 1962. 

PASTORI-BIRTI , M.: Ricerche sulla traspirazione e sul ritmo del movimento degli stomi. 
In: Ricerche sull'ecologia e sul popolamento delle dune del litorale di Venezia. Bol!. 
Mus. Civ. St. Nat. Venezia 12, 1959. 

PATTEN, H. E.: Heat transference in soils. U. S. Dept. Agric. Bur. Soils Bull. 59, 1909. Zit. 
nach BAVER. 

PATTON, R. T.: The factors controlling the distribution of trees in Victoria. Proc. Roy. Soc. 
Victoria 1930. 

PAUL, H .: Die Kalkfeindlichkeit der Sphagna und ihre Ursache. Mitt. d. kgl. bayr. Moorkul
turanstalt 63, 1908. 

768 



PAUL, H. und LuTZ, J.: Zur soziologisch-okologischen Charakterisierung von Zwischenmooren. 
Berichte der Bayerischen Botanischen Gesellschaft München 25, 1941. 

PAULSEN, O.: Studies on the vegetation of the Transcaspian Lowlands. The second Danish 
Pamir Exp. 1912. 

PAVILLARD, J.: Essai de nomenclature phytogéographique. Bull. Soc. Langued. Géogr. 35, 
1912.-Ders .: L'association végétale, unité phytosociologique. Montpellier 1921.- Ders.: 
Cinq ans de phytosociologie. Montpellier 1922.-Ders.: De la statistique en phytosociolo
gie. Montpellier 1923.-Ders. : Apen;;u sociologique sur le phytoplankton marin. Veroff. 
d. geobot. Inst. Rübel 3, Festschr. SCHROTER, 1925.-Ders.: Remarques sur la nomen
clature phytogéographique. Montpellier 1919.-Ders.: Especes et associations. Montpellier 
1920.-Ders.: Les Tendances actuelles de la Phytosociologie. Arch. Bot. 6, 1927.- Ders.: 
The present status of the plant association. Bot. Rev. 1935.-Ders.: Eléments de Sociologie 
végétale, Paris 1935.-Ders.: La nomenclature phytogéographique devant le Congres 
d'Amsterdam. Comm. S. I. G. M. A. 46, 1936. 

PAWLOWSKI , B.: über die Klimaxassoziation in der alpinen Stufe der Tatra. Bull. Acad. 
Polon . . Se. et Lettres 1935.-Ders.: The importance of plant sociology to rational economy 
in nature. Ochrona Przyrody 19, 1950. 

PAWLOWSKI, B., SoKOLOWSKI, M. und WALLISCH, K.: Die Pflanzenassoziationen des Tatra
Gebirges. VII. Die Pflanzenassoziationen und die Flora des Morskie Oleo-Tales. Bull. 
Acad. Polon. Se. et Lettres 1927. 

PAWLOWSKI, B. et WALAS , J.: Les associations des plantes vasculaires des Monts de 
Czywczyn. Bull. Acad. Polon. Se. et Lettres, 1949. 

PEARSALL, W. H.: The aquatic and marsh vegetation of Esthwaite water. Journ. of Ecol. 6, 
1917 /18.- Ders.: The soil complex in relation to plant communities. l. Oxydation
reduction potentials in soils. 2. Characteristic Woodland soils. 3. Moorlands and bogs. 
Journ. of Ecol. 26, 1938.- Ders .: Le métabolisme azoté dans les plantes. Endeavour 8, 
31, 1949. 

PENCK, A.: Versuch einer Klimaklassifikation auf physiographischer Grundlage. Sitz.-Ber. 
preuss. Akad. Wiss. phys.-math. Klasse 236, Berlín 1910. 

PÉNZES, A.: über die Morphologie, Dynamik und zonologische Rolle der Sprosskolonien 
bildenden Pflanzen (Polycormone) . Fragm. Flor. et Geobot. 6, 4, 1960. 

PERRIER DE LA BATHIE, H.: La végétation malgache. Ann. Musée Colonial Marseille 
1921. ' 

PERTTULA, U.: Untersuchungen über die generative und vegetative Vermehrung der Blü
tenpflanzen in der Wald-, Hainwiesen- und Hainfelsenvegetation. Ann. Acad. Se. Fenn. 
A, 58, 1, 1941. 

PESOLA, V. A.: Calcium carbonate as a factor in the distribution of plants in Finland. 
Vanamon Julkaisuja. Osa 9, 1, 1928. 

PEYRONEL, B.: Proposta di un nuovo metodo di rappresentazione grafica della composizione 
dei Consorzi Vegetali. Nuovo Giorn. Bot. Ital. n. s. 62, 1955.- Ders.: Considerazioni 
sulle micocenosi del suolo e sui metodi per studiarle. Allionia 3, 1956.-Ders.: Caracté
risation des Mycocénoses de Climats et de Milieux divers, et nouvelle méthode pour 
les représenter graphiquement. Rapp. 6• Congr. Interna!. d. la Se. du Sol, París 1956.
Ders.: Fungí isolati dal suolo di un bosco di Abete bianco in Calabria. Allionia 6, 
1960.-Ders.: Fungí del suolo di un bosco di faggio dell'Aspermonte. Allionia 7, 
1961. 

PEYRONEL, B. e DAL VEsco, G.: Richerche sulla micoflora di un terreno agrario presso 
Torino. Allionia 2, 1955. 

PFEIFFER, H.: Labile Gesellschaftsgefüge an einem stratiobotanischen Beispiel. Phyton 9, 
1 et 2, 1960.-Ders.: über die Bewertung der Geselligkeitszahlen bei pflanzensoziologi
schen Aufnahmen. Mitt. flor.-soz. Arbeitsgem. N. ·F. 9, 1962. 

PFLEIDERER, H.: Kritische Untersuchungen zur Methodik der,~'.franspirationsbestimmung an 
abgeschnittenen Sprossen. Zeitschr. f. Bot. 26, 1933. 

PHILIPPI, G. : Einige Moosgesellschaften des Südschwarzwaldes und der angrenzenden 
Rheinebene. Beitr. z . naturk. Forsch. in Südwestdeutschl. 15, 2, 1956. 

PHILIPPIS, A. DE: Classificazioni ed indici del clima in rapporto alla vegetazione forestale 
Italiana. Nuovo Giorn. Bot. Ital. 1937. 

PHILLIPS, J.: The biotic community. Journ. of Ecol. 19, 1, 1931. 
PHIPPS, J. B. and GoonrnR, R.: A preliminary account of the plant ecology of the Chimani

mani Mountains. Journ. of Eco!. 50, 2, 1962. 
PICHI-SERMOLLI, R.: Flora e vegetazione delle serpentine e delle altre ofioli ti dell'alta valle 

del Tevere (Toscana) . Webbia 6, 1948. 

769 
49 



PrnGEON, l. M.: The ecology of the central coastal area of New South Wales. l. II. Proc . 
of the Linn. Soc. of New South Wales 62, 5, 6, 1937 / 38. 

PIGNATTI, S.: Introduzione allo studio fitosociologico della pianura Veneta orientale con 
particolare riguardo alla vegetazione litoranea. Archivio Bot. 28, 29 (1953), 1954.-Ders. : 
Associazioni di Alghe marine sulla costa Veneziana. Mem. Ist. Veneto di Se., Lett. ed 
Arti 32, 3, 1962. 

PIGNATTI, S. e MENGARDA, F.: Un nuovo procedimento per l'elaborazione delle tabelle 
fitosociologiche. Lincei Rend. Se. fis. mat. e nat. 32, 2, 1962. 

PrLLICHODY, A.: Von Spiit- und Frühfri:isten und über Frostli:icher. Schweiz. Zeitschr. f. 
Forstwesen 72, 2, 1921. 

PIRK, W.: Pilze in Moosgesellschaften auf Brandfliichen. Mitt. flor .-soz. Arbeitsgem. N. F. 
2, 1950. 

PIRK, W. und TüxEN, R .: l. Das ·T-rametetum gibbosae, eine Pilzgesellschaft modernder 
Buchenstümpfe. 2. Hi:ihere Pilze in nordwestdeutschen Calhma-Heiden (Calluneto-Genis
tetum typicum). Mitt. flor.-soz. Arbeitsgem. N. F. 6/7, 1957. 

PrnsoN, A. et MoYSE, A.: La plante usine photosynthétique. L'usine Végétale, Geneve 
1961. 

PrsEK, A.: Aus dem Leben der Alpenpflanzen. Jahrb. d. Deutsch. Alpenver., 1942-1944.
Ders.: Frosthiirte und Zusammensetzung des Zellsaftes bei Rhododendron ferrugineum, 
Pinus cembra und Picea excelsa. Protoplasma 39, 2, 1950.-Ders.: Zur Kenntnis der 
Frosthiirte alpiner Pflanzen. Die Naturwissenschaften 39, 4, 1952.-Ders.: Immergrüne 
Pflanzen (einschliesslich Koniferen). En: Handbuch der Pflanzenphysiologie 5. Berlin 
1960. 

PrsEK, A. und CARTELLIERI, E.: Zur Kenntnis des Wasserhaushaltes der Pflanze. Jahrb. f. 
wiss. Bot. 75, 1931-1939.-Dies.: Der Wasserverbrauch einiger Pflanzenvereine. Ebenda 
90, 2, 1941. 

PrsEK, A. und SCHIESSL, R.: Die Temperaturbeeinflussbarkeit der Frosthiirte von Nadelhi:il
zern- und Zwergstriiuchern an der alpinen Waldgrenze. Ber. d. Naturw.-mediz. Ver. in 
Innsbruck 47, 1939/ 46. 

PrsEK, A. und . LARCHER, W.: Zusammenhang zwischen Austrocknungsresistenz und Frost
hiirte bei Immergrünen. Protoplasma 44, 1, 1954. 

PrsEK, A. und REHNER, G.: Temperaturminima der Netto-Assimilation von mediterranen 
und nordisch-alpinen Immergrünen. Ber. Dtsch. -Bot. Ges. 71, 4, 1958. 

PrwowAR, A.: . . über Maximalbi:ischungen trockner Schuttkegel und Schutthalden. Diss. 
Zürich .1903. . 

PLANCHON, J.-E.: Des limites naturels des flores et en particulier de la florules locale de 
Montpellier, Act. Congr. Sci. Fr. , 35e Sess., 1871. 

PLANTEFOL, L.: Etude biologique de l'Hypnum triquetrum» . Ann. bot. 8, 1927. 
PoELT, J.: Moosgesellschaften im Alpenvorland l. Sitzungsber. ósterr. Akad. d. Wiss. 

Math.-naturw. Kl., Abt. I, 163, 3, 1954. 
PoHL, F.: Die Pollenerzeugung der Windblütler. Beih. Bot. Centralbl. 56, A, 1937. 
PoKORNY, A.: über das Wandern der Pflanzen. 1862. 
PoLT , E.: Relazione su! Simposio internazionale di Biosociologia (Stolzenau-Weser, 20-22 

Aprile 1960). Boll. Ist . Bot. Univ. Catania, Ser. 3, 2, 1961. 
POMA, G .: L'influence de la salinité de l'eau sur la germination et la croissance des plantes 

halophytes. Bu!!. Cl. Se. Acad . Roy. Belg. 8, 1922. 
PoMPE, E.: Beitriige zm ókologie der Hiddenseer Halophyten. Beih. bot. Centralbl. 60, 

Abt. 2, 1, 2, 1940. 
PooRE, M. E. D.: The use of phytosociological methods in ecological investigations. III. Prac

tica! application. Journ. of Eco!. 43, 2, 1955.-Ders.: IV. General discussion of phytoso
ciological problems. Journ. of Eco!. 44, l, 1956. 

PoRSILD, A. E.: The vascular plants of the Western Canadian Arctic Archipelago. Nat. Mus. 
Canada Bull. 135, 1955.-Ders. : Illustrated flora of the Canadian Arctic Archipelago . 
Nat. Mus. Canada Buil. 146, 19'57: · 

PoRSILD, M. P .: · Gibt es Kni:illchenbakterien auf Disko in Gri:inland? Dansk Bot. Arkiv, 
7, 6, 1930.-Ders.: Alíen plants and apophytes of Greenland. Medd. o. Gr!. 92, 1, 
1932. 

Posr , L. voN: The prospect for pollen analysis in the study of the earth's climatic .history. 
New Phytologist 45, 2, 1946. 

PRÁT, S.: Das Aeoroplankton neu gei:iffneter Hohlen. Zentralbl. f. Bakteriol., Parasitenk. u . 
Infektionskrankh., Abt. II, 64, 1925. 

PRENANT, M.: Adaptation, Ecologie et Biocoenotique, Actualités se. et industr. París 
1934. 

770 



PRINGSHEIM, E. G.: Phi!. Trans. Roy. Soc. London B 232, 311-342, 1946.-Ders.: !ron 
bacteria. Biol. Rev. 24, 1949. 

PRIOTON, J.: Les incendies de foréts et garrigues méditerranéennes. Montpellier 1945. 
PROHASKA, F.: Das Kugelpyranometer Bellani, ein einfaches Strahlungsmessgerat für biologi

sche und okologische Untersuchungen. Ber. d. Schweiz. Bot. Ges. 57, 1947. 

QUANTIN, A.: L'évolution de la Végétation a l'étage de la Chénaie dans le Jura méridionar. 
These Paris, Comm. S.I .G.M.A. 37, 1935. 

QuASTEL, J. H. and ScHOLEFIELD, P. G. : Biochemistry of nitrification in soil. Bacteria!. Rev. 
15, 1951. 

QuERVAIN, A. DE: Die Hebung der atmospharischen Isothermen in den Schweizer Alpen und 
ihre Beziehungen zu den Hohengrenzen. Gerlands Beitr. z. Geophys. 6, 4, 1903. 

QuÉZEL, P.: Mission botanique au Tibesti. Inst. Rech. Sah. Mem. 4, 1958.-Ders.: Con
tributions a la flore de l'Afrique du Nord, VI. Contribution a la Flore du Sahara. Bull. 
Soc. d'hist. Nat. d'Afrique du Nord 52, 1961.-Ders.: De l'application de techniques 
palynologiques a un territoire désertique. Paléoclimatologie du quaternaire récent au 
Sahara. Arid Zone Research 20. Les changements de climat. U.N.E.S.C.O., Colloque de 
Rome 1963. · 

QuÉZEL, P. et MARTINEZ, CL.: Premiers résultats de l'analyse palynologique de sédiments 
recueillis au· Sahara méridional a l'occasion de la mission Berliet-Tchad. Doc. Scientif. 
Paris 1962. 

QuÉzEL, P. et Rroux, J. A.: L'étage subalpin dans le Cantal (Massif Central de France). 
Vegetatio 4, 1953/54. 

QuÉZEL, P. et VERDIER, P.: Les méthodes de la phytosociologie sont-elles applicables a 
l'étude des groupements animaux? Vegetatio 4, 1953/54. 

RAABE, E. W.: über den «Affinitatswert» in der Pflanzensoziologie. Vegetatio 4, 1953/54.
Ders.: Biozonetik auf Grundlage der Pflanzengesellschaften. Mitt. flor.-soz. Arbeitsgem. 
N. F. 8, 1960.-Ders.: Vegetationskundliche Untersuchungen zum Windschutzpróblem 
in der Umgebung der Jagersburger Heide bei Meldorf. Schrift. d. Naturw. Ver. Schleswig
Holstein 28, 2, 1957. 

RABELER, W.: Die TiergesellscQ.aft der trockenen Callunaheiden in Nordwestdeutschland. 
Jahrb. d. naturhist. Ges. Hannover 94-98, 1947.-Ders.: Zur ókologie und Systematik 
von Heuschreckenbestanden nordwestdeutscher Pflanzengesellschaften. Mitt. flor .-soz. 
Arbeitsgem. N. F. 5, 1955.-Ders.: Die Tiergesellschaften von Laubwaldern (Querco
Fagetea) im oberen und mittleren Wesergebiet. Mitt. flor.-soz. Arbeitsgem. N. F. 9, 
1962. 

RABELER, W. und TüxEN, R.: Tiersoziologische Kritik am pflanzensoziologischen System. 
Mitt. flor .-soz. Arbeitsgem. N. F. 5, 1955. · 

RAGONESE, A. E. y CASTIGLIONI, J. A.: Los pinares de Araucaria angustifolia en la República 
Argentina. Bolet. Soc. Arg. Bot. 1, 2, 1946. 

RAGONESE, A. E. y CovAs, G .: La flora halófila del sur de la provincia de Santa Fe (Repú
blica Argentina). Revista Darwiniana 7, 3, 1947. 

RAMANN, E.: Bodenkunde. Berlin 1911.-Ders.: Bodenbildung und Bodeneinteilung (System 
der Boden). Berlín 1918. 

RAMENSKIJ , L. G., CACENKIN, l. A., CrZIKOV, o. N. und ANTIPIN, N. A.: Die okologische 
Schatzung der Weiden nach der Pflanzendecke. Moskau 1956 (en ruso). 

RAUH, W.: Die Wuchsformen der Polsterpflanzen. Bot. Archiv 40, 1940. 
RAUNKIAER, C. : Types biologiques pour la geographie botanique. Bull. Acad. Se. Dane

mark 1905.-Ders.: Planterigets Livsformer og deres Betydning for Geografien, Kjó
benhavn 1907.-Ders.: Sur la végétation des alluvions méditerranéennes frarn;aises . 
Mindeskr. f. Japetus Steenstrup. 1914.-Ders.: Om Bladstorrelsens Anvendelse i den 
biologiske Plantegeografi. Bot. Tidskr. 34, 1916.-Ders.: Formationsstai. Unders. paa 
Skagens Odde. Ebenda 33, 1913.-Ders.: Recherches statistiques sur les formarions 
végétales . Kgl. Danske Vidensk. Selsk. Biol. Medd. 1, 1918.- Ders.: 'itratinholdet hos 
Anemone nemorosa paa forskellige Standpladser. Ebenda 5, 1926. 

RAWLINGS, G. B.: The mycorrhizas of trees in ew Zealand fores ts . N. Z . Foresi Research 
Notes 1, 3, 1951. 

REGEL, K.: Die Lebensformen der Holzgewachse an der polaren Baumgrenze. Sitzungsber . 
d. nat. Ges. d. Univ. Dorpat 28, 1921 .-Ders.: Staiistiscbe und physiognomische Stu
dien an Wiesen. Dorpat 1921.- Ders .: Klimaanderung und Vegetationsentwicklung im 
eurasiatischen 1 -orden . ó sterr. Bot . Zeitschr. 96, 1949. 

771 



REHDER, H.: Saugkraftmessungen an mediterranen Immergrünen mít der Schardakow-Me
thode. Ber. Dtsch. Bot. Ges. 74, 2, Comm. S.I.G.M.A. 153, 1961. 

REID, CL. and E.: The pliocene Flora of the Dutch-Prussian border Med. v. d. Rijksopsp . 
Delft 6, 1915. 

RErN, U.: Die pollenstratigraphische Gliederung des Pleistozans in Nordwestdeutschland. 
I. Die Pollenstratigraphie im alteren Pleistozan. Eiszeitalter und Gegenwart 6, Oehrin
gen 1955. 

REITZ, P. R. : Vegetai;ao da zona marítima de Santa Catarina. Sellowia 13, 1961. 
REMPE, H.: Untersuchungen über die Verbreitung des Blütenstaubs durch die Luftstri:i

mungen. Planta 27, 1937. 
REMY, P.: Sur la faune des feuilles martes et de !'humus. C. R. Congr. Ass. Fr. Av. Se., 

Nancy 1931. ' 
RENAUD, P.: Apiculture et phytosociologie dans les garrigues languedociennes . Ann. Agro

nom., 1946. 
REPP, G.: ókologische Untersuchungen im Halophytengebiet am Neusiedler See. Jahrb. f . 

wiss . Bot. 88, 4, 1939.-Dies.: Die Kupferresistenz des Protoplasmas hi:iherer Pflanzen 
auf Kupfererzbi:iden. Protoplasma 57, 1-4, 1963. 

REVERDATTO, W. W.: über einige Begriffe in der Phytosoziologie. Ber. russ. bot. Ges. Abt. 
v. Tomsk 2, 1927. 

RrcEMAN, D. S.: Effect of Zinc, Copper, and Phosphate on subterranean Clover and Lu
cerne grown on laffer sand near Keith. Council f. Se. and Ind. Research, Melbourne 
1948. 

RICHARD, F.: Der biologische Abbau van Zellulose- und Eiweiss-Testschnüren im Boden 
von Wald- und Rasengesellschaften. Mitt. d. Schweiz. Anst. f. forstl. Versuchsw. 24, B, 
Diss . E. T. H. Zürich 1945.-Ders.: über Fragen des Wasserhaushaltes im Boden. 
Schweiz. Zeitschr. f. Forstw. 106, 1955. 

RICHARD, J.-L.: Les foréts acidophiles du Jura. Matér. levé géobot. Suisse 38, 1961. 
RrcHARDS , L. A. and WADLEIGH, C. H .: Soil water and plant growth. In SHAW 1952, S. 

74-253. 
RrcHARDS, P. W.: Ecological observations on the rain forest of mount Dulit, Sarawak, I-II. 

Journ. of Ecol. 24, 1, 2, 1936.-Ders.: The Bryophyte communities of a Killarnev Oak
wood. Ann. Bryol. 11, 1938.-Ders.: Ecological studies on the rain forest of southern 
Nigeria. I. The structure and floristic composition of the primary forest. J ourn. of Ecol. 
27, 1, 1939.-Ders.: The tropical rain forest. An ecological study. Cambridge 1952. 

RrcHARDS, S. A.: Soil temperature. In SHAW 1952, S. 304-366, 463-467. 
RrGG, G. B.: Evergreenness in Puget Sound Region. Ecology 2, 1921. 
Rroux, J. A.: De quelques concepts en biocénotique. Bull. Serv. Carte Phyt., B, 3, 2, 1958. 
Rroux, J. et QUÉZEL, P. : Contribution a l'étude des groupements rupicoles endémiques des 

Alpe&-Maritimes. Vegetatio 2, 1, 1949. 
RrTCHIE, J. C.: A geobotanical survey of Northern Manitoba. Arctic Inst. of North Ame

rica Tech. Pap. 9, 1962. 
RIVALS , P.: Effets des cyclones sur les arbres a la Réunion. Trav. Labor. forest de Tou

louse 5, 1, 1950.-Ders.: Etudes sur la végétation naturelle de l'ile de la Réunion. Trav. 
Lab. forest. de Toulouse V, 4, 2, 1952. 

RrvAs GODAY, S.: La geografía botánica en España, durante los años 1939-1946. Vegeta
tio 1, 1949. 

RrvAs GoDAY, S. y CAitBONELL, J. B.: Estudio de Vegetación y Flora del Macizo de Gúdar 
y Jabalambre. Ann. Inst. Bot. A. J. Cavanilles 19, 1961. 

RrvAs GoDAY, S. y R1vAs MARTÍNEZ, S.: Estudio y clasificación de los pastizales españoles. 
Madrid 1963. 

RoBINSON, G. W.: Soils, 3rd ed. London 1949. 
RoBINSON, G. W. and JoNEs, J. O.: A method far determining the degree of humification 

of soil organic matter. Journ. Agr. Se. 15, 1921. 
RoBOCKER, W. C. and MILLER, B. J.: Effects of clipping, burning and competition on es

tablishment and survival of sorne native grasses in Wisconsin. J. Range Manag. 8, 3, 
1955. 

RoBYNS , W.: La Colonisation végétale des laves récentes du volean Rumoka (Laves de 
Kateruzi). Mem. Inst. Roy. Col. Belge, Sect. Se. nat. méd. 1, 1, 1932.-Ders.: Over 
platengroei en flora der kopervelden van Opper Katanga. Nat. Tijdschr. 14, 1932.
Ders.: Considérations sur les aspects biologiques du probleme des feux de brousse au 
Congo belge et au Ruanda-Urundi. Bull. Inst. Roy. Colon. Belge 9, 2, 1938. 

Ror, J.: Les especes eurasiatiques continentales et les especes boréo-alpines dans la région 
méditerranéenne occidentale. These Montpellier. Comm. S.l.G.M.A. 55, 1937. 

772 



ROMELL, L. G.: Sur la regle de distribution des fréquences. Svensk. Bot. Tidskr. 14, 1, 
1920.-Ders.: Parallelvorkommen gewisser Boleten und Nadelbaume. Svensk Bot. Tidskr. 
1921.-Ders.: Luftvaxlingen i marken som ekologisk faktor. Meddel. fr. Stat. Skogsfür
soksanst. 19, 1922. Con resumen en alemán. Die Bodenventilation als okologischer 
Faktor.-Ders.: Bemerkungen zum Homogenitatsproblem. Svensk Bot. Tidskr. 20, 4, 
1926. 

RoMELL, L. G. and HEIBERG, S.: Types of humus layer in the forests of north-eastern 
United States. Ecology 12, 1931. 

RoTHMALER, W. : Artentstehung in historischer Zeit, am Beispiel der Unkrauter des Kul
turleins (Linum usitatissimum). Der Züchter 17-18, 3, 1946.-Ders.: Allgemeine Taxo
nomie und Chorologie der Pflanzen. Kompendium der Biologie 1, Jena 1950. 

RoTHSTEIN, A.: The transport of bivalent cations into the yeast cell in relation to potassium 
and phosphate uptake. Radioisotopes in Scientific Res. 4, 1, 1958. 

RouscHAL, E.: Zur ókologie der Macchien. l. Der sommerliche Wasserhaushalt der Mac
chienpflanzen. Jahrb. f. wiss . Bot. 87, 2, 3, 1938. 

RoussIN, N.: L'évolution des théories phytosociologiques en Russie. Vegetatio 1, 2-3, 1948. 
RüBEL, E. : Beitrage zur Kenntnis des photochemischen Klimas von Algerien. Viertel

jahrsschr. Nat.-Ges. Zürich 55, 1910.-Ders.: Pflanzengeographische Monographie des 
Berninagebietes. Englerst bot. Jahrb. 47, 1912.-Ders.: Vorschlage zur geobotanischen 
Kartographie. Beitr. z. geobot. Landesaufn. 1, 1916.-Ders.: über die Entwicklung der 
Gesellschaftsmorphologie. Journ. of Ecol. 1920.-Ders.: Geobotanische Untersuchungs
methoden. Berlin 1922.-Ders.: Alpenmatten-überwinterungsstadien. Veroff. d. geobot. 
lnst. Rübel 3 (Festschr. Schrüter), 1925.-Ders.: Lichtklima und Lichtgenuss. Handb. d. 
biolog. 'Arbeitsmeth. 11, 4, 1928.-Ders.: Pflanzengesellschaften der Erde. Bern und 
Berlin 1930.-Ders.: Geographie der Pflanzen (Soziologie). Handwürterb. d. Naturwiss., 
Jena, 1933. 

RuEHLE, G. F.: über den Einfluss des Bodens auf die Verteilung der Alpenpflanzen. Diss. 
Tübingen 1838. 

RUFFIER-LANCHE, M. R.: Les froids de février-mars 1956 et leurs effets sur la végétation 
spontanée. 83º Congres des Sociétés savantes, 1958. 

RuNGE, F.: Windgeformte Baume an der italienischen Riviera. Met. Rundsch. 10, 2, 1957. 
Ders.: Windgeformte Baume in den Talern der Zillertaler Alpen. Met. Rundsch. 11 , 1, 
1958.-Ders.: Windgeformte Baume in den Tiilern der Allgauer Alpen. Met. Rundsch. 
12, 3, 1959. 

RussEL, E. J.: Soil conditions and plant growth, 5th ed. New York and London 1927. 
RussEL, E. J. and APPLEYARD, A.: The atmosphere of the soil: its composition and the 

causes of the variation. Journ. Agr. Se. 7, 1915. 
RussEL, L.: To hold this soil. Miscell. Publ. U.S.A. Dept. of Agric. 321, 1938. 
RusSELL, M. B.: Soil aeration and plant growth. In SHAW 1952, S. 254-302. 

SALISBURY, E. J. : Stratification and hydrogen-ion concentration of the soil in relation to 
leaching and plant succession with special reference to woodlands. Journ. of Ecol. 9, 
1922.-Ders.: The soils of Blankeney Point: a study of soil reaction and succession 
in relation to the plant covering. Ann. Bot. 36, 1922.-Ders.: The influence of earth
worms on soil reaction and the stratification of undisturbed soils. Linnean Soc. Journ. 
46, 1924.-Ders. : Note on the edaphic successions in sorne dune soils with special 
reference to the time factor. Journ. of Ecol. 13, 1925.-Ders.: The structure of wood
lands . Veroff. d. geobot. Inst. Rübel 3, Festschr. Schroter, 1925.-Ders.: The geogra
phical distribution of plants in relation to climatic factors. Geograph. Journ. 1926.
Ders.: The biological equipment of species in relation to competition. Journ. of Ecol. 
17, 2, 1929.-Ders.: Causal plant ecology. Vistas in Botany 2, Exford-London- ew 
York-París, 1959. 

SALYT, M. S.: Metodika izucenija morfologii i ekologii podzemnoj casti otdel'nych rast nij 
i rastitel'nych soobscestv (Methods of studying the morphology and ecology of the rub
terranean part of individual plants and of entire plant communiti s) . Polevaja g obo
tanika 2, 1960.-Ders. : Der unterirdische Teil-einiger Wiesen-, Steppen- und Wüsten
pflanzen und Phytozonosen l. Kraut- und H albstrauchleinpílanzen und Phywzi:inos n 
der Wald-, Wiesen- und Steppenzone. Trudy Bot. Insr. A.kad. l:\auk SR, r. Ill: 
Geobotanika 6, 1950 (en ruso). 

S.uCHELL, J. E.: Earthworms and soil fertility. Th ::\ew Scienrist, 1 . January, 1960. 
SAUER, F. : Die Makrophytenvegetation ostholsteinis her Seen und Tei he . Arch . f. Hydro

biol. 6, 1937. 
SAURAMO, M.: Die Geschi hte der Oscsee . . -Um . _.\ ad . S ient. Fenn. A 3, 51, 1958. 

773 



ScAETTA, H.: Résultats pédo-agronomiques de la Mission .Scaetta en Afrique Occidentale 
frarn;:aise (1937-1939). Rev. Bot. appliquée et agric. trop. 221, 1940. 

ScHACHTSCHABEL, P.: Die Bestimmung des Manganversorgungsgrades von Boden und seine 
Beziehung zuro Auftreten der Dorrfleckenkrankheit bei Hafer. Zeitschr. Pflanzenernahr., 
Düng., Bodenkde. 78, 1957. 

ScHADE, A.: über den mittleren jahrlichen Warmegenuss von Webera nutans (ScHREB.) 
HEDW. und Leptoscyphus taylori (HooK.) Mrrr. im Elbsandsteingebirge. Ber. Dtsch. Bot. 
Ges. 35, 1917.- Ders.: Die kryptogamischen Pflanzengesellschaften an den Felswanden 
der sachsischen Schweiz. Ebenda 41, 1924. 

ScHANDERL, H .: ókologische und physiologische Untersuchungen an der Wellen- und Mus
chelkalkflora des Maintales zwischen Würzburg und Gambach. Diss. Berlin, 1930. 

nCHANTZ, F.: Einfluss des Lichtes aüf die Gestaltung der Vegetation. Ber. Dtsch. Bot. Ges. 
36, 1, 1918.-Ders.: Wirkungen des Lichtes verschiedener Wellen!ange auf die Pflanzen. 
Ebenda 37, 1919. 

ScHARFETTER, R.: über die Artenarmut der ostalpinen Aus!aufer der Zentralalpen. ósterr. 
Bot. Zeitschr. 1909.-Ders.: Klimarhythmik, Vegetationsrhythmik und Formationsrhyth
mik. ósterr. Bot. Zeitschr. 7-9, 1922.- Ders.: Biographie von Pflanzensippen. Wien 1953. 

ScHAUFELBERGER, P.: Zur Systematik der Tropenboden. Vierteljahrsschr. d. Naturf. Ges. 
Zürich 100, 1955.-Ders.: Grundlagen der Bodenlehre. Ebenda 104, 2, 1959. 

ScHEERPELTZ, O. und H6FLER, K.: Kafer und Pilze. Wien 1948. 
SCHEFFER, F. und ULRICH, B.: Humus und Humusdüngung l. Stuttgart 1959. 
SCHIEMANN, E.: Entstehung der Kulturpflanzen. Ergebn. der Biol. Berlin 1943. 
ScHIMPER, A. F. W.: Pflanzengeographie auf physiologischer Grundlage. Jena 1898. 
ScHLÜTER, H.: Waldgesellschaften und Wuchsbezirksgliederung im Grenzbereich der Eichen-

Buchen- zur Buchenstufe aro Nordwestabfall des Thüringer Waldes. Arch. f. Forstwe
sen 8, 5, 1959. 

SCHMID, E.: Was ist eine Pflanzengesellschaft? Ber. Schweiz. Bot. Ges. 46, Festband Rübel, 
1936.- Ders .: über einige Grundbegriffe der Biocoenologie. Ber. Geobot. Forschungs

. inst. Rübel, 1942.-Ders.: Kausale Vegetationsforschung. Ebenda 1944.-Ders.: Ein 
Vergleich der Wuchsformen im illyrischen Buchen- und Laubmischwald. Ebenda 1957. 
Ders.: Vegetationskarte der Schweiz 1:200000, 14, Bern 1949-1950. 

ScHMITHÜSEN, J.: Die Wirkungen des trockenen Sommers 1947 als Forschungsaufgabe. Ber. 
z. deutschen Landeskunde 5, 1948.-Ders.: Waldgesellschaften des n6rdlichen Mittel
chile. Vegetatio 5-6, 1954.-Ders.: Die NadelhOlzer in den Waldgesellschaften der süd
lichen Anden. Vegetatio 9, 1959-1960. (Véase también addenda.) 

ScHMITZ, W. und VoLKERT, E.: Die Messung von Mitteltemperaturen auf reaktionskine
tischer Grundlage mit dem Kreispolarimeter und ihre Anwendung in Klimatologie und 
Biookologie, speziell in Forst- und Gewasserkunde. Zeiss-Mitt. über Fortschritte der 
technischen Optik. 1, 8 und 9, 1959. 

SCHMUZIGER, A.: über die Verteilung und den Chemismus der Humusstoffe in den Profilen 
einiger schweizerischer Bodentypen. Diss. E. T. H. Zürich 1935. 

SCHNELL, R.: Remarques préliminaires sur les groupements végétaux de la foret dense 
ouest-africaine. Bull. lnst. fran9. Afrique Noire, 12, 2, 1950.- Ders.: Contribution a 
une étude phytosociologique et phytogéographique de l'Afrique occidentale: les groupe
ments et les unités géobotaniques de la Région Guinéenne. Mém. Inst. Fran9. Afrique 
Noire. Mélanges botaniques 18, 1952.-Ders.: Végétation et Flore de la Région Mon
tagneuse du Nimba. Mém. Fran9. d'Afrique Noire. 22, 1952. 

ScHOFIELD, R. K. : The pF of water in soils. Trans . 3rd lntern. Congr. Soil Sci. 2, 1935. 
ScHouw, J. F.: Grundzüge einer allgemeinen Pflanzengeographie. Berlín 1823. 
SCHRATZ, E.: Beitrage zur Biologie der Halophyten III. Jahrb. f. wiss . Bot. 83, 1, 1936.

Ders.: Beitrage zur Biologie der Halophyten IV. Zeitschr. f. Bot. 31, 12, 1937. 
ScHROTER, C.: über pflanzengeographische Karten. Actes du lime Congres Intern . de Bot. 

Bruxelles 1910.- Ders.: Das Pflanzenleben der Alpen. Eine Schilderung der Hochge
birgsflora. 2. Aufl. Zürich 1923-1926. 

ScHROTER, C. und KIRCHNER, O.: Die Vegetatio des Bodensees. 2 Teile. Lindau 1896 und 
1902. 

ScHUBERT, J.: Verdunstungsmessungen an der Küste, im Flach- und Berglande, in Nade!· 
und Buchenwaldern. Verhandl. d. klimatol. Tagung in Davos . Basel 1925. 

ScHUBERT, R. und KLEMENT, O.: Die Flechtenvegetation des Brocken-Blockmeeres. Arch. f. 
Natursch. u . Landwirtschaftsforsch. 1, 1, 1961. 

ScttuURMANS SrEKHOVEN, J. M. : Das Frühlingsbild des Diplotaxidetum erucoidis Br.-Bl. 
1931. Acta Bot. Neerl. 10, 1961. 

774 



SCHWANITZ, F.: Die Entstehung der Kulturpflanzen. Verstiindliche Wissenschaft 63, Ber
lín 1957. 

ScHWICKERATH, M.: Das Violetum calaminariae der Zinkboden in der Umgebund Aachens. 
Beitr. z. Naturdenkmalpfl. 14, 1931.-Ders.: Die Vegetation des Landkreises Aachen 
und ihre Stellung im nürdlichen Westdeutschland. Eckert, Aachener Beitr. z . Heimat
kunde 13, 1933.-Ders. : Neue Beitrage zur Kenntnis der Gruppenmachtigkeit der Asso
ziation. Englers bot. Jahrb. 68, 5, 1938.-Ders. : Die Artmachtigkeit. Repert . spec. nov. 
121, 1940.-Ders.: Ausgleich- und Richtungsprinzip als Grundlage der Pflanzengesell
schaftslehre. Ebenda 121, 1940.-Ders.: Die Gruppenabundanz, ein Beitrag zur Be
griffsbildung der Pflanzensoziologie. Englers bot. Jahrb. 64, 1, 1931.-Ders.: Die Land
schaft und ihre Wandlung im Bereich des Messtischblattes Stolberg. Aachen 1954. 

SEIFRIZ, W. : The plant life of Cuba. Ecolog. Monogr. 13, 1943. 
SELLECK, G. W.: The Clímax concept. Bot. Rev. 26, 4, 1960. 
SENDTNER, O. : Die Vegetationsverhaltnisse Südbayerns. München 1854. 
SEREBRJAKOW, l. G.: ókologische Morphologie der Pflanzen. Moskau 1962 (en ruso). 
SERNANDER, R.: Studier over lavarnas biologi. l. Nitrofila lavar. Svensk Bot. Tidskr. 6, 

1912.-Ders.: De nordeuropeiska hafvens vaxtregioner. Svensk Bot. Tidskr. 11, 1917.
Ders.: Zur Morphologie und Biologie der Diasporen. Nova Acta Reg. Soc. Upsal. 1927. 

SHANBHAG, G. Y.: Sorne notes on evapo-transpiration, evaporation from soil and transpira
tion. Ind. Journ. of Met.-Geoph. 8, 2, 1957. 

SHANTZ, H . L. and PIEMEISEL, R. L.: Fungus fairy rings in eastern Colorado and their 
effect on vegetation. Journ. of Afric. Res. 11, 5, 1917.-Dies.: Indicator. significance 
of the natural vegetation of the southwestern desert region. Journ. of Agr. Res 28, 1925. 

SHAW, B. T.: Soil physical conditions and plant growth. New York 1952. 
SHOW, S. B. and KoTOK, E. J.: The role of the fire in the California Pine forests . U.S. Dept. 

of Agríe. Bull. 1924. 
SHREVE, F.: The vegetation of a desert mountain range as conditioned by climatic factors. 

Carnegie Inst. 217, Washington 1915. 
SHULL, A.: Correlation of wind flow and temperature with evaporation. Pl. World 22, 1919: 
SrnoRov, L. F.: Development of the vegetational cover in the Pamirs during the postglacial 

time. Bot. Journ. U.S.S.R. 48, 5, 1963. 
SIEGRIST, R. : Die Auenwalder der Aare mit besonderer Berücksichtigung ihres genetischen 

Zusammenhanges mit anderen flussbegleitenden Pflanzengesellschaften. Diss. E. T. H. 
Zürich. Mitt. d. Aarg. naturf. Ges . 1913.-Ders.: Zur Praxis der physikalischen Boden
analyse. Vierteljahrsschr. d. Naturf. Ges. Zürich 76, 1931. 

S1LLINGER, P. und PETRU, F.: Untersuchungen über die Mikrobiologie und Biochemie des 
Bodens einiger Waldgesellschaften im Slowakischen Erzgebirge (Slovenské Rudohorie) 
mit besonderer Berücksichtigung des Fichtenwaldes. Bot. Centralbl. 57, 1937. 

SIMEON, U. : Samenbildung und Samenverbreitung bei den in der Schweiz unterhalb der 
Waldgrenze wachsenden Pflanzen. Diss. Luzern 1928. 

SIMON, T.: Contributions a la connaisance de la végétation du Delta du Danube. Ann. 
Univ. Se. Budapest, Sect. Biol. 3, 1960. . 

SIMONIS, W. : Der Einfluss verschiedenfarbigen Anzuchtlichtes auf die C02-Assimilation 
und den Farbstoffgehalt von Helodea canadensis. Planta 21, 1, 1938.-Ders.: Beobach
tungen zur ókologie einiger Therophyten in zwei mediterranen Pflanzengesellschaften. 
Vegetatio 5-6, 1954. 

SIMONNEAU, P.: Note préliminaire sur la végétation des sols salés d'Oranie. Ann. de 
l'I.N.R.A. 3, 1953. 

SIMPSON, M. J. A. and MoORE, L. B.: Seedling studies in Fescue-tussock grassland. 1. Sorne 
effects of shading, cultivation, and frost. New Zeal. Journ. of Sci. Techn. A, 37, 2, 1955. 

S1ss1NGH, G.: Het exotenvraagstuk en de Plantensociologie, speciaal met het oog op Ne
derlandsche boschgezelschappen en hun vicarieerende associaties in Amerika. ederl. 
Boschb.-Tijdschr. 4, 1939.-Ders.: Onkruid-Associaties in Nederland. Gravenhage. Comm. 
S.I.G.M.A. 106, 1950.-Ders.: Ethologische Synoecologie van enkele Onkmidassociaties 
in Nederland. Medd. Landbouwhogeschool Wageningen 52, 6, 1952. 

SJOGREN, E.: Epiphytische Moosvegetation in Laubwaldern der Insel ó land (Schweden). 
Acta Phytogeogr. Suecica 44, 1961. 

SJORS , H .: Myrvegetation i Bergslagen. Diss . Uppsala, Acta Phyiogeogr. Sue ica 1948. 
SKELLAM, J. G.: Studies in statistical ecology l. Spatial pattem. Biometrika 39, 3-4, 1952. 
SKOTTSBERG, C. : The Vegetation in South Georgia. Wissensch. Ergebn. d . schwed. Süd-

polar-Exped. 1901-1903. Stockholm 191 2.- Ders.: A boianical survey of the Falkland 
Islands. Bot. Ergbn. d. schwed. Exped. nach Patagonien 191 3.- Ders .: Die Vegeta
tionsverhaltnisse Iangs der Cordillera de los Andes S. von 4º, s. Br. Bot. Ergebn. d. 

775 



schwed. Expedition nach Patagonien 1907-1909. V. Kungl. Svenska Vetenska. Handl. 56, 
1916.-Ders.: Plan communities of the Juan Fernández Islands. Proceed. Intern. Con
gress of Plant Sciences 1, 1929.-Ders.: Plant succession on recent lava flows in the 
island of Hawaii. Gi:iteb. Kungl. Vet. och Vitterhets-Samhalles Handl., Sjatte Fi:iljden, 
Ser. B 1, 8, 1941. 

SMARDA, J.: The Moss and Lichen communities in Czechoslovakia. Zvlastni otisk 31 , Brünn 
1947. 

SMITH, C. M.: Changed and changing-vegetation. Se. in New Zealand. Wellington 1957. 
SOCHAVA, V., LIPATOVA, v. and GORSHKOVA, A.: A tentative study of the complete pro

ductivity of the supperterranean part of the Herbage Cover. Bot. Journ. U.S.S .R. 47, 
4, 1962. 

Soil Survey Manual : Agríe. Handbook No. 18, U.S. Dept. Agríe., Washington, D.C. 1951. 
Soil Survey Staff: Soil Conservation Service, U.S. Dept. Agric., Washington, D.C. 1960. 

Soil Classification. A comprehensive system. 7th approximation. 
Soó, R. VON: Revue systématique des associations végétales des environs de Kolozsvaar. 

Acta Geobot. Hung. 6, l, 1947.-Ders.: Conspectus des groupements végétaux dans 
les Bassins Carpathiques. I. Les associations halophiles. Bull. Inst. Bot. Univ. de De
brecen, 1947.-Ders.: Angewandte Pflanzenzi:inologie und Kartographie in Ungarn. An
gew. Pflanzensoziologie, Festschrift Aichinger 1, 1954.- Ders.: Systematische übersicht 
der Pannonischen Pflanzengesellschaften. I/11. u . III. Acta Bot. Hung. 1957-1961. 

SéiRENSEN, S. P. L.: Enzymstudien. II. Biochem. Zeitschr. 21, 1909. 
SéiRENSEN, T.: A method of establishing groups of equal amplitude in plant sociology based 

on similarity of species content and its application to analysis of the vegetation on 
danish commons. Kong. dansk. vidensk. Selskab biolog. Skr. 5, 4, Kobenhavn, 1948. 

SORIANO, A.: El efecto del viento en las plantas. Rev. investig. agríe. 7, 3, 1953. 
SOROCEANU, E.: Recherches phytosociologiques sur les pelouses mesoxérophiles de la plaine 

languedocienne (Brochypodietum phoenicoidis). These Montpellier, Comm. S.I.G.M.A. 
41, 1936. 

SéiYRINKI, N.: Studien über die generative und vegetative Vermehrung der Samenplanzen 
in der alpinen Vegetatio Petsamo-Lapplands. Ann. Bot. Soc. Zoo!.- Bot. Fennicae Va
namo 11 u. 14, 1938-39.-Ders.: Vermehrungsi:ikologische Studien ºin der Pflanzenwelt 
der Bayrischen Alpen. I. Spezieller Teil. Die Pflanzengesellschaften und Samenpflanzen 
der alpinen Stufe des Schachen-Gebietes und ihre Vermehrungsverhaltnisse. Ann. Bot. 
Soc. Zool.-Bot. Fennicae Vanamo 27, 1, 1954. 

SPRYGIN, G.: Aus dem Gebiete der Pensaer Waldsteppe. I. Die Grassteppen des Gouver
nements Pensa. Moskau 1926. 

STAGER, R.: Die Bedeutung der Ameise in der Pflanzengeographie. Mitt. d. nat. Ges. 
Bern 5, 1924. 

STAMP, D. L.: The areal. survey of the Irawaddy Delta forests (Burma). Journ. of Eco!. 13, 
1925. 

STARKEY, R. L.: Relations of microorganisms to transformations of sulfur in soils. Soil 
Sci. 70, 1950. 

STEBLER, F. G. und ScHROTER, C.: Versuch einer übersicht über die Wiesentypen der 
Schweiz. Lándw. Jahrb. d. Schweiz 6, 1892. 

STEBLER, F. G. i,md VoLKART, A.: Der Einfluss der Beschattung auf den Rasen. Landw. 
Jahrb. d. Schweiz 1904. 

STEBUTT, A.: Lehrbuch der allgemeinen Bodenkunde. Berlin 1930. 
STEFUREAC, T .: Recherches ~ynécologiques et sociologiques sur les Bryophytes de la foret 

vierge de Slatioara (Bucovine) . Ann. Acad. romane Mem. sect. Stiinte 3, 16, Bucarest 
1941. 

STEINER, M.: Untersuchungen über die chemische Natur der osmotischen Regulationen bei 
Salzmarschpflanzungen. Ber. Dtsch. Bot. Ges. 52, 1, 1934.-Ders.: Zur ókologie der 
Safzmarschen der nordostlichen Vereinigten Staaten von Nord-Amerika. Jahrb. f. wiss. 
Bot. 81, 1, 1934.-Ders.: Die Pflanzengesellschaften der Salzmarschen in den nordostli
chen Vereinigten Staaten von Nord-Amerika. Rep. spec. nov. 81, C, 1935. 

STEPHENs, C. G.: A mapping system for the compilation of a soil map of Australia. A 
system based on the taxonomy of the great soil groups. Journ. of Aust. Inst. Agríe. Ss . 
16, 1950. 

STEPHENSON, T. A. and ANNE: The universal features of zonation between tidemarks on 
rocky coasts. Journ. of Eco!. 37, 2, 1949. 

STILES, W.: Permeability. New Phytologist 20-22, 1921-1923. 
STOCKER, O.: Klimamessungen auf kleinstem Raum an Wiesen-, Wald- und Heidepflanzen. 

Ber. Dtsch. Bot. Ges. 41, 1923.-Ders .: Der Wesserhaushalt agyptischer Wüsten- und 

776 



Salzpflanzen. Jena 1928.-Ders.: Das Halophytenproblem. Ergebnisse der Biologie 3, 
1928:-Ders.: Ungarische Steppenprobleme. Die Naturwissenschaften 17, 12, 1929.
Ders.: über die Messung von Bodensaugkraften und ihrem Verhaltnis zu den Wurzel
saugkriiften. Zeitschr. f. Bot. 23, 1930.-Ders.: Transpiration und Wasserhaushalt in 
verschiedenen Klimazonen. l. Jahrb. f. wiss. Bot. 75, 3, 1931, 78, 5, 1933, 81 , 3, 1935.
Ders.: Kalte- und dürrefeste Pflanzen. Die Umschau in Wissensch. und Technik 22-20, 
1951.-Ders.: Der Wasser- und Assimilationshaushalt südalgerischer Wüstenpflanzen. 
Ber. Dtsch. Bot. Ges. 67, 8, 1954.-Ders.: Die Trockenresistenz des Pflanzen. Rapports 
et Comm. Sect. 11 et 12, 8'm' Congres · Intern. de Bot. Paris 1954.-Ders.: Die Dürre
resfstenz und die Abhangigkeit der Transpiration von den Umweltsfaktoren in: Hand
buch der Pflanzenphysiologie 3. Berlin, Géittingen, Heidelberg 1956.-Ders. Grundla
gen, Methoden und Probleme der ókologie. Ber. Dtsch. Bot. Ges. 70, 9, 1957.-Ders.: 
Morphologische und physiologische Bedingungen der Dürreresistenz. Kalium-Sympo
sium 1958.-Ders.: Die photosynthetischen Leistungen der Steppen- und Wüstenpflan
zen. En: Handbuch der Pflanzenphysiologie 5, Berlin, Gtittingen, Heidelberg 1960. 

STOCKER, O. und KAUSCH, W.: Bodenfeuchte und Tensionsmetermessung. Ber. Dtsch. Wetterd . 
i. d. U.S.-Zone, 32, 1952. 

STOCKER, O. und VIEWEG, G. H.: Die Darmstadter Apparatur zur Momentanihesung der 
Photosynthese unter éikologischen Bedingungen. Ber. Dtsch. Bot. Ges. 73, 5, 1960. 

STtiCKLI, A.: Der Boden als Lebensraum. Vierteljahrsschr. d. Naturf. Ges. in Zürich 91, 
1946. 

STOJANOFF, N. und STEFANOFF, B.: Fossile Pflanzenreste aus den Ablagerungen bei Kurilo. 
Beitrag zur Kenntnis der Pliozanflora der Ebene von Sofia. Rev. Soc. Géol. bulgare 1, 
3, 1929. 

STOKLASA, J.: über die Resorption der Ionen durch das Wurzelsystem der Pflanzen aus 
dem Boden. Dtsch. Bot. Zeitschr. 42, 1924. 

STRAUSS, A.: Beitrage zur Pliozan-Flora von Willershausen. Abh. Dtsch. Akad. d. Wiss. 
Berlin 5, 1956. 

SUCHLANDT, O. und SCHMASSMANN, W.: Limnologische Beobachtungen an acht Hochge
birgsseen der Landschaft Davos. Zeitschr. f. Hydrologie 7, 1, 2, 1935. 

SUKACHEV, V. N.: The correlation between the concept «forest eccisystem» and «forest 
biogeocoenose» and their importance for the classification of forests. Silva Fennica 
105, 1960. 

SUKATSCHEW, W.: über die Methoden der Phytosoziologie. Englers Bot. Jahrb. Beibl. 135, 
1925.-Ders.: Principles of classification of the spruce communities of european Russia. 
Journal of Ecol. 16, 1, 1928.-Ders.: über einige Grundbegriffe der Phytocoenologie. 
Bull. Acad . Se. U.S.S.R. 1934. 

SUKOPP, H .: Neophyten in natürlichen Pflanzengesellschaften Mitteleuropas. Ber. Dtsch. 
Bot. Ges. 75, 6, 1962. 

SusPLUGAS, J. , PELINARD, J. et CAZOTTES, P.: Pression osmotique; obtention du suc·· apres 
action de la chaleur et du chloroforme. Bull. Soc. Pharm. Montpellier 1949. 

SuzuKr, T.: Die Ergebnisse der palynologischen Untersuchungen in Japan und deren pflan· 
zensoziologische Betrachtung. Jap. Journ. of Eco!. 13, 2, 1963. (Véase también addenda.) 

SuzuKr, T. and HATIYA, K.: The forest vegetation of Izu península. Bull. Tal<. Univ. Fo
rests 39, 1951. 

SvESHNIKOVA, V. M.: The character of the water-balance in the plants of desert-Steppe 
communities. Bot. Journ. U.S.S.R. 48, 3, 1963. 

SzAFER, W.: On the statistics of flowers in plant associations. Bull. Acad . Polon. Se. et 
Lettres, 1927.-Ders.: The Forest and the Steppe in West Podolia. Rozprawy Wydz. 
matem.-przyr. 71, 2, 1935.-Ders.: Eine pliozane Flora in Krocienko am Dunajec. Bull . 
Acad. Polon. Se. et Lettres, 1938.-Ders. : The Pliocene flora of Kroscienko in Poland. 
I-II. ' Krakow 1947. 

SzAFER, W., PAWLOWSKI, B. und KULCZYNSKI, S.: Die Pflanzenassoziationen des Tatragebir
ges. l. Teil: Die Pflanzenassoziationen des Checholowska-Tales . Bull. Acad. Polon. Se. 
et Lettres. 1923. 

SZAFER, w., KULCZYNSKI, S., PAWLOWSKI , B., STECKI, K. und SOKOLOWSKI , M.: Die Pflan
zenassoziationen des Tatragebirges. III, IV und V. Bu!!. Acad . Polon. Se. et Letires, B, 
Nr. Suppl. 2, 1927. 

SZAFER, W. und MrTARBEITER: Szata roslinna Polski. Warszawa 1959. 
SzYMKIEwrcz, D.: Etudes climatologiques. I-XIII. Acta soc. bot. Po!. I-IV, 1923-1927; 

XXV-XXVI. Ebenda, 12, 1936; XXVII-XXX. Ebenda 1938. 

777 



1 i 
1 ! 

TADROS , T. M.: The osmotic pressure of Egyptian desert plants in relation to water supply. 
Bu!!. Fac. of Se. Alexandria 7, 1936.-Ders.: The ecological amplitude of Zygophyllum 
coccineum as indicated by its photosynthetic activity under different conditions of light 
and temperature. Bu!!. Inst. d'Egypte 27, 1944-45. 

TAGAWA, H .: The evaporation as an environmental factor for the epiphytic mosses in the 
beech forests. Jap. J. Eco!. 9, 5, 1959. 

TAKAHASHI , K.: Windschaden durch den Taifun am 21. September 1934 in Kyoto (Japan). 
Ber. Schweiz. Bot. Ges. 46, 1936. 

T ALLON, G .: La flore des rizieres de la région d' Arles et ses repercussions sur la culture 
du riz. Vegetatio 8, 1958-1959. 

TAMM, O.: Om skogsjordsanalyser. Medd. fr. stat. Skogsf6rsoksanst. 13-14, Stockholm 
1917.-Ders.: Bodenstudien zu der Nordschwedischen Nadelwaldregion. Medd. fr. stat. 
Skogsf6rsoksanst. 17, 1920, zit. nach JENNY 1941.-Ders.: Beitrag zur Diskussion über 
das Ziel und die Arbeitsmethoden der Pflanzensoziologie. Svensk Bot. Tidskr. 15, 1921. 
Ders.: Studier over jordmanstyper och <leras fürhallande till markens hydrologi i nord
Svenska skogsterranger. Meddel. fr. stat. Skogsf6rsoksanst. 26, 1932.-Ders.: Observa
tions on reproduction and survival of sorne perennial herbs. Bot. Not. 1948. 

TAMM, C. O.: Growth and plant nutrient concentration in Hylocomium proliferum (L.) 
Lindb. in relation to tree canopy. Oikos 2, 1, 1950.-Ders.: Removal of plant nutrients 
from tree crowns by rain. Physiol. Plant. 4, 1951. 

TAMM, C. O. and TROEDSSON, T.: An example of the amounts of plant nutrients supplied 
to the ground in road dust. Oikos 6, 1, 1955. 

TANSLEY, A. G.: The classification of vegetation and the concept of development. Journ. 
of Eco!. 8, 2, 1920.-Ders.: Studies of the vegetation of the english chalk. Ebenda 10, 
1922.-Ders.: The use and abuse of vegetational concepts and terms. Ecology 16, 1935. 
Ders.: Introduction to plant ecology. London 1946. 

TANSLEY, A. G. and CHIPP, T . F.: Aims and methods in the study of the vegetation. Lon
don 1926. 

TATEWAKI, M., Tsuru, T. and UMEZAWA, A.: Tatekawi's iconography of vegetation of the 
natural forest in Ja pan. V. The Southern Shikoku District. Res. Bull . Col!. Exp. Forests; 
Hokkaido Univ. 20, 2, i959. 

TANTON, A.: La colonisation des roches granitiques de la région de Nioka (Haut-Ituri
Congo belge). Vegetatio 1, 1949. 

TAYLOR, W. R.: Phycology in retrospect and anticipation. Vistas in Botany 2, Oxford-Lon
don-New York-Paris 1959. 

TcHAN, Y. T. and WHITEHOUSE, A.: Study of soil algae. II. The variation of the algal po
pulation in sandy soils . Proc. Linn. Soc. of New South Wales 1953 . 

TcHou, Y. T.: Etudes écologiques et phytosociologiques sur les foréts riveraines du Bas
Languedoc. Vegetatio 1-2, 1948-1949. 

TEODOREsco, E.: Observations sur la croissance des plantes aux lumieres de diverses lon
gueurs d'onde. Ann. Se. Nat. 11, 211, Bucarest 1929. 

TERAO, S.: An ecological note on the calcicolous plants in Japan. Journ. Sci. Hiroshima 
Univ. Ser. B., Div. 2, 9, 1961. 

THELLUNG, A.: Pflanzenwanderungen unter dem Einfluss des Menschen . Englers bot. Jahrb. , 
Beibl. 116, 1915.-Ders. : Die Entstehung der Kulturpflanzen. Naturwiss. und Land
wirtsch. 16, 1930. 

THIENEMANN, A.: «Limnologie». Eine Einführung in die biologischen Probleme der Süss
wasserforschung. Breslau 1926. 

THOMAS, A. S. : Changes in vegetation since the advent of Myxomatosis. Journ. of Eco!. 
48, 1960. 

THONE, F.: Ecological factors in the region of Starved Rock, Illinois . Bot. Gaz. 14, 4, 1922. 
Ders .: Evaporation rates on lock Canyon walls. Bot . Gaz. 4, 1923.-Ders.: Rainproofing 
valves for atmometers . Ecology 5, 1924. 

THORNE, D. W. and PETERSON, H. B.: Irrigated soils. Philadelphia and Toronto 1949. 
THORi'ITHWAITE, C. W.: An approach toward a rational classification. Geogr. Rev. 1948. 
THURMANN, J.: Essai de Phytostatique. Berne 1849. 
TILL, O.: über die Frostharte von Pflanzen sommergrüner Laubwalder. Flora 143, 1956. 
ToBLER, F.: Die Flechten. Jena 1934. 
ToMASELLI, R.: Notes sur la végétation des grottes de l'Hérault. Bull. Inst. Bot. Univ. Pa

vía, 1948.-Ders.: La pelouse a Aphyllanthes (Aphyllanthion) de la garigue montpellié
raine. These Montpellier, Comm. S.I.G.M.A. 99, Atti Ist. Bot. Pavia ser. 5, 7, 2, 1948. 

ToUMEY, J. Wi and STICKEL, P. W.: A new device for taking maximum and mínimum soil 
temperatures in forest investigations. Ecology 6, 1925. 

778 



TRAHMS, O. K. und STOLL, K.: Hydrobiologische und hydrochemische Untersuchungen in 
den Rügenschen Bodengewassern wahrend der J ahre 1936 und 1937. Kieler Meeres
forschungen 3, 1, 1938. 

TRALAU, H. and ZAGWI JN, W. H. : Fossil Salix polaris Wahlb . in the Netherlands. Acta Bot. 
Neerlandica 11, 4, 1962. 

TRANQUILLINI, W.: Die Frostharte der Zirbe unter besonderer Berücksichtigung autochtho
ner und aus Forstgarten stammender Jungpflanzen. Forstw. Cbl. 77, 3-4, 1958.-Ders.: 
Die Stoffproduktion der Zirbe (Pinus cembra L.) an der Waldgrenze wahrend eines 
Jahres. I. Standortsklima und C02-Assimilation. Planta 54, 1959.-Ders. : Zur Bestim
mung der Stoffproduktion aus COz-Gaswechselanalysen . In LIETH, H. : Die Stoffproduk
tion der Pflanzendecke. Stuttgart 1962. 

TRAPPE, J. M.: Sorne probable mycorrhizal associations in the Pacific Northwest. I-III. 
Northwest Sci. 31, 4, 1957, 34, 4, 1960 und 35, 3, 1961.-Ders.: Fungus associates of 
ectotrophic mycorrhyzae. Bot. Rev. 28, 1962. 

TRAUTMANN, W.: Natürliche Waldgesellschaften und warmezeitliche Waldgeschichte am 
Nordwestrand der Eifel. Veriiff. d. geobot. Inst. Rübel 37, 1962. 

TREGUBOV, S.: Les forets vierges montagnardes des Alpes Dinariques, Massif de Kleko
vatch-Guermetch. Etude botanique et forestiere, These Montpellier, Comm. S.I.G.M.A. 
78, 1941. 

TREGUBOV, V.: Evolution des forets résineuses des Pré-Alpes de Savoie. Ann. Ecole Nat. 
Eaux et Forets 16, 2, 1959. 

TREITZ, P.: Die Alkalibiiden des ungarischen Grossen Alfold. Fiildtam Kiizliiny 38, 1908.
La Géographie des sois. ·Bull. Soc. hongroise de Géogr. 41, 1914.-Ders. : Preliminary 
report on the Alkali land investigations in the Hungarian Great-Plain. Pub!. Roy. Hung. 
Geol. Survey, Budapest 1927. 

TREPP, W.: Ein Beitrag zu Bonitierungsmethoden von Alpweiden. Schweiz. Landwirtsch . 
Monatsh . 11, 1950. 

TRESNER, H. D., BACKUS, M. P. and CuRTIS, J. T.: Soil microfungi in relatio to the hard-
wood forest continuum in southern Wisconsin. Mycologia 46, 3, 1954. 

TREUB, M.: Notice sur la nouvelle flore de Krakatau. Ann. J ard. bot. Buitenzorg 7, 1888. 
TROCHAIN, J.: Contribution a l'étude de la végétation du Sénégal. These, Paris 1940. 
TROELS-SMITH, J.: Karakterisering af lose jordarter (Characterization of Unconsolidated Se-

diments). Geol. Survey of Denmark 3, 10, 1955. 
TROLL, C. : Termiten-Savannen. Studien zur Vegetations- und Landschaftskunde der Tro

pen II . Landerkundl. Forsch. Festschr. N. Krebs 1936.-Ders.: Das Pflanzenkleid 
des Nanga Parbat. Veriiff. Deutsch. Mus. f. Viilkerkunde, Leipzig 1939.-Ders.: Studien 
zur vergleichenden Geographie der Hochgebirge der Erde. Ber. d. Ges. v. Freunden u. 
Fiird. Univ. Bonn 1941.-Ders.: Fortschritte der wisenschaftlichen Luftbildforschung. 
Zeitschr. Ges. f. Erdkunde 7, 10, Berlin 1943.-Ders.: Strukturbiiden, Solifluktion und 
Frostklimate der Erde. Geol. Rundschau 34, 7-8, 1944.-Ders. Die Formen der Solifluk
tiond und die periglaziale Bodenabtragung. Erdkunde 1, 4, 6, 1947.-Ders.: Der Verg
leich der Tropenvegetation der Alten und Neuen Welt. Proceed. sev. Int. Bot. Congr. 
Stockholm 1950. 

TRUOG, E., GoATES, R. J., GELOFF, G. C. and BERGER, K. C.: Magnesiumphosphorus rela
tionships in plant nutrition. Soil. Sci. 63, 19, 1947. 

TURESSON, G.: The plant species in relation to habitat and climate. · Contr. to the know
ledge of genecological units. Hereditas 1925. 

TURMEL, J.-M. : Au sujet de Spartina towsendii. Bull. Lab. Mar. Dinard 26, 1944. 
TuRNAGE, W. V.: Nocturnal surface-soil temperatures, air temperatures and ground inver

sion in southern Arizona. Monthly Weath. Rev. 65, 1937. 
TURNER, H .: Maximaltemperaturen oberflachennaher Bodenschichten an der alpinen Wald

grenze. Wetter und Leben 10, 1-2, 1957.-Ders.: über das Licht- und Strahlungsklima 
einer Hanglage der btztaler Alpen bei Obergurgl und seine Auswirkung auf das Mi
kroklima und auf die Vegetation. Arch. Met. Geoph. und Biokl. B 8, 3-4, 1958. 

TURNER, J. S. and WATT, A. S.: The oakwoods (Quercetum sessi liflorae) of Killarney, 
Ireland. Journ. of Eco!. 27, 1, 1939. 

TURRILL, W. B.: Plant geography. Vistas in Botany 2, Oxford-London- ·ewYork-Paris 1959. 
TunN, T . G. : The hydrosere and current concepts of the climax. Journ. of Eco!. 29, 1941. 
T üxEN, J.: Stufen, Standorte und Entwicklung von Hackfrucht- und Garten-Unkrautgesell-

schaften und deren Bedeutung für Ur- und Siedlungsgeschichte. Angew. Pflanzensoz. 16, 
Stolzena/ Weser 1958. 

TÜXEN, R.: Die Grundlagen der Urlandschaftsforschung . Nachr. aus Niedersachsens Urgesch. 
5, 1931.-Ders.: Wald- und Bodenent\vicklung in Nord\vestdeutschland. Hannover 1932. 

779 



Ders. : Klimaxprobleme des NW-Europiiischen Festlandes . Ned. Kruidk. Arch. 43, 1933. 
Ders.: Die Pflanzengesellschaften Nordwestdeutschlands. Mitt. d. flor.-soz. Arbeitsgem. 
Niedersachsen 3, 1937.-Ders.: Die Pflanzendecke Nordwestdeutschlands in ihren Be
ziehungen zu Klima, Gesteinen, Boden und Mensch. Deutsche Geogr. Bliitter 42, 1939.
Ders.: Aus der Arbeitsstelle für theoretische und angewandte Pflanzensoziologie der 
Tieriirztlichen Hochschule Hannover. Jahrb. der Naturhist. Ges. zu Hannover 92-93, 
1942.-Ders.: Grundriss .einer Systematik der nitrophilen Unkrautgesellschaften in der 
Eurosibirischen Region Europas . Mitt. flor.-soz. Arbeitsgem. N. F. 2, 1950.-Ders. : Zur 
Systematik und ókologie der Hackfruchtunkraut-Gesellschaften. Mitt. flor.-soz. Arbeits
gem. N. F. 4, 1953.-Ders. : Bibliographie der Vegetationskarten Deutschlands . Mitt. 
flor.-soz. Arbeitsgem. N. F. 5, 1954.-Ders.: Das System der nordwestdeutschen Pflan
zengesellschaften. Mitt. flor.-soz. Arbeitsgem. N. F. 5, Comm. S.I.G.M.A. 129, 1955.
Ders.: Experimentelle Pflanzensoziologie. Arch. Soc. «Vanamo» 9, Suppl. 1955.-Ders.: 
Bibliographie zum Problem Pflanzensoziologie und Bodenkunde. Mitt. flor.-soz. Arbeits
gem. N. F. 5, 1955.-Ders .: Die heutige potentielle natürliche Vegetation als Gegenstand 
der Vegetationskartierung. Angew. Pflanzensoz. 13, Stolzenau/Weser 1956.-Ders .: Die 
Schrift des Bodens. Angew. Pflanzensoz. 14, Stolzenau/Weser 1957.-Ders. : über Bil
dung und Vergehen von Pflanzengesellschaften. Mitt. flor.-soz. Arbeitsgem. N. F. 8, 1960. 
Ders. : Gedanken zur Zerstbrung der mitteleuropiiischen Ackerbiozoenosen. Mitt. flor.-soz. 
Arbeitsgem. N. F. 9, 1962. 

TüxEN, R. und DIEMONT, H.: Weitere Beitriige zum Klimaxproblem des westeuropiiischen 
Festlandes. Mitt. Nat. Ver. Osnabrück 23, 1936.-Dies.: Klimaxgruppe und Klimax
schwarm. 88-89. Jahresber . d. Naturhist. Ges. zu Hannover 1937. 

TÜXEN, R. und ELLENBERG, H. : Der systematische und der okologische Gruppenwert. Ein 
Beitrag zur Begriffsbildung und Methodik der Pflanzensoziologie. Mitt. flor .-soz. Arbeits
gem. Niedersachsen 3, 1937. 

TüxEN, R. und PREISING, E.: Grundbegriffe und Methoden zum Studium der Wasser- und 
Sumpfpflanzen-Gesellschaften. Deutsche Wasserwirtschaft 37, 1, 2, 1942.-Dies.: Erfah
rungsgrundlagen für die pf!anzensoziologische Kartierung des westdeutschen Grünlan
des. Angew. Pflanzensoz. 4, Stolzenau/Weser 1951. 

TüxEN, R. · und Mitarbeiter: Pflanzensoziologie als Brücke zwischen Land- und Wasser
wirtschaft. Angew. Pflanzensoz. 8, Stolzenau/Weser 1954. 

ÜGGLA, E.: Skogsbrandfiilt i Muddus Nationalpark. Acta Phytogeogr. Suecica 41 , 1958. 
ULEHA, W .: über C02- und pH-Regulation des Wassers durch einige Süsswasseralgen. Ber. 

Dtsch. Bot. Ges. 1923. 
ULMER, W. : über den Jahresgang der Frosthiirte einiger immergrüner Arten der alpinen 

Stufe sowie der Zirbe und Fichte . Diss. Innsbruck 1937. 
UNGER, F.: über den Einfluss des Bodens auf die Verteilung der Gewiichse. Wien 1836. 
UNGERSON, J. und ScHERDIN, G .: Untersuchungen über den Tagesverlauf der Photosynthese 

und der Atmung unter natürlichen Bedingungen in der Subarktis (Finnisch-Lappland)_ 
Ann. Bot. Soc. Vanamo 32, 7, 1962. 

URSPRUNG, A. und BLUM, G.: Zwei neue Saugkraftmessmethoden. Jahrb. f. wiss . Bot. 772, 
1930. 

VAN DEN BERGHEN, C. : La Carte des Groupements végétaux de Belgique. Les Naturalistes 
Belges 30, 1949 . 

VAN DER MAREL, H. W.: Tropical soils in relation to plant nutrition. Soil Sci. 64, 1947.
Ders.: Mineralogical composition of a heath podsol profile. Soil Sci. 67, 1949. 

VAN DIEREN, J. W.: Organogene Dünenbildung. Haag. 1934. 
VARESCHI, V.: Pollenanalysen aus Gletschereis. Ber . Geobot. Forschungsinst. Rübel 1935.

Ders.: Die Epiphytenvegetation von Zürich (Epixylenstudien ll). Ber. Schweiz. Bot. 
Ges., Festband Rübel 46, 1936.-Ders .: Zur Frage der Oberfliichenentwicklung von 
Pflanzengesellschaften der Alpen und Subtropen. Planta 40, 1951. 

VARMA, S. C.: On the nature of competition between plants in~ early phases of their 
development. Ann. Bot. 2, 5, 1931. 

VELOSO, H. P.: A vegetac;:ao no municipio de Ilhéus, Estado da Bahía. l. Estudo sinecolo
gico das areas de pesquisas sóbre a febre amarela silvestre realizado pelo S.E.P .F.A. 
Mem. Inst. Oswaldo Cruz 44, 1, 1946.-Ders.: Os grandes climaces do Brasil. 1.-Con
sidera<;,oes sóbre os tipos vegetativos de regiílo su!. Mem. Inst. Osw. Cruz 60, 2, 1962. 

VELOSO, H . P. e KLEIN, R. M.: As comunidades e associac;:óes vegetais da mata pluvial 
do su! do Brasil. 111. As associac;:oes das Planícies costeiras do quaternário, situadas 

780 



entre o Rio Itapocu (Estado de S. Catarina) e a Baía de Paranagul (Estado do Paraná). 
Sellowia 13, 13, 1961. 

VENEMA, H. J.: Recherches sur le pH de la litiere de quelques plantes sclérophylles et de 
quelques profils du sol rouge méditerranéen. Med. van de Landbouwhoogeschool 37, 2, 
Wageningen 1933 . 

VERDIER, P. et QuÉZEL, P.: Les populations de Carabiques dans la région littorale langue
docienne. Leurs rapports avec le sol et sa couverture végétale. Vie et Milieu 2, 1, 1951. 

VIENNOT-BOURGIN, G.: Rapport du sol et de la végétation. Premier colloque de la Soc. bot. 
de France, Paris 1959. 

VIERHAPPER, F. : Eine neue Einteilung der Pflanzengesellschaften. Naturwiss. Wochenschr. 
20, 18-19, 1921.-Ders .:. Die Kalkschieferflora in den Ostalpen. ósterr. Bot. Zeitschr. 
1922. 

VILENSKY, D.: Les sols salés, leur origine, leur composition et les méthodes d'amélioration. 
Moscou 1924.-Ders.: L'école russe de cartographie des Sols. Ac. Se. Moscou et Lé
ningrad 1945. 

VIROT, R.: La végétation canaque. These Fac. Se. Univ. París. Lons-le-Saunier 1956. 
VoGLER, P.: über die Verbreitungsmittel der schweizerischen Alpenpflanzen . Diss. E. T. H. 

Zi.irich, 1901. 
VoLK, O. H.: Beitrage zur ókologie der Sandvegetation der oberrheinischen Tiefebene. 

Zeitschr. f. Bot. 24, 1931.-Ders.: Kalk- und Gipspflanzen, ein Beitrag zu dem Kapitel 
Boden und Pflanzen. Ber. Dtsch. Bot. Ges. 53, 9, 1935 .-Ders. : über einige Trocken
rasengesellschaften des Wi.irzburger Wellenkalkgebietes. Beih. Centralbl. 57, B, 3, 1937.
Ders.: Untersuchungen über das Verhalten der osmotischen Werte von Pflanzen aus 
steppenartigen Gesellschaften und lichten Wa!dern des mainfrankischen Trockengebie
tes. Zeitschr. f. Bot. 32, 1937.-Ders.: Trockenrasen aus der Umgebung von Pavia; in: 
Relazione sulla terza escursione fitosociologica internazionale (Pavia, 21-26 luglio 1957). 
Arch. Bot. e Biogeogr. Ital. 34, 1-2, 1958.-Ders.: Aus der ókologie des Lebensraumes 
im Mittleren Osten. In: R. PARET, Die Welt des Islam und die Gegenwart. Stuttgart 
1961. 

VoLK, O. M. und BRAuN-BLANQUET, J.: Soziologische und éikologische Untersuchungen an 
der Auenvegetation im Churer Rheintal und Domleschg. Jahresber. Nat. Ges. Graub. 
76, Comm. S.I.G.M.A. 72, 1940. 

VOLKENS , G.: Die Flora der Ágyptisch-Arabischen Wüste auf Grundlage anatomisch-phy
siologischer Forschungen. Berlín 1887. 

VoRHIES, C:. and TAYLOR, W. P.: The life histories and ecology of jack rabbits, Lepus 
alleni and Lepus ca/ifornicus ssp., in relation to grazing in Arizona. Techn. Bull. 49, 
Ariz. Agr. Exp. Stat. 1953. 

VouK, V.: Zur Biologie der Charophyten. Verh. Intern. Ver. f. theoret. u. angew. Limno
logie 4, 1929. 

VRIES, D. M. DE : Zusammenarbeit der néirdlichen und si.idlichen Schule ist zum Heil der 
gesamten Pflanzensoziologie unbedingt erforderlich. Rec. Trav. bot. néerland. 36, 1939. 
Ders.: Method and survey of the characterization of Dutch graslands. Vegetatio 1, 1949. 
Ders.: Botanical composition and ecological factors. Fifth Intern. Grassland Congress 
1949.-Ders.: Objective combinations of species. Acta Bot. Neerl. 1, 4, 1953.-Ders.: 
Trockenmassenertrag und Bewertung von Dominanzgesellschaften. En LIETH, H.: Die 
Stoffproduktion der Pflanzendecke. Stuttgart 1962. 

VRIES, D. M. DE, BoER, A. DE en DIRVEN, J. G . P.: Waardering van Grasland en becor
deling van bodemeigenschappen op grond van de botanische samenstellin. Landbouwk. 
Tijdschr. 61, 5-6, 1949. 

VRIES, D. M. DE, with collaboration of BARETTA, J. P. an HAMMING, G.: Constellation of 
frequent herbage plants, based on their correlation in occurrence. Vegetatio 5-6, 1954. 

WAGNER, H.: Influence de la lumiere sur la répartition locale des es peces de quelques 
associations méditerranéennes. Comm. S.I.G.M.A. 62, 1938.-Ders.: Das Molinietum 
coeruleae (Pfeifengraswiese) im Wiener Becken. Vegetatio 2, 1950. 

WAHLEN, F. T. und GISIGER, L.: über den Einfluss des Obstbaumbestandes auf Hohe und 
Qualitat des Ertrages von Wiesland und den Nahrstoffzustand der Wiesenbéiden . Landw. 
Jahrb. d. Schweiz 51 , 1937. 

WAKSMAN, S. A.: Humus. Origin, chemical composition, and importance in nature. Bal
timore 1936. 

WALTER, H.: Verdunstungsmessungen auf kleinstem Raume in verschiedenen Pflanzen
gesellschaften. Jahrb. f. wiss. Bot. 68, 2, 1928.-Ders. : Neue Gesichtspunkte zur Beur
teilung der Wasseréikologie der Pflanzen. Ber. Dtsch. Bot. Ges . 47, 4, 1929.-Ders .: 

781 



Die Hydratur der Pflanze und ihre physiologisch-i:ikologische Bedeutung. (Untersuchun
gen über den osmotischen Wert) Jena 1931.-Ders.: ókologische Pflanzengeographie. 
Fortschr. d. Bot. 1933-1938.-Ders.: Die i:ikologischen Verhaltnisse in der Namib-Nebel· 
wüste (Südwestafrika) unter Auswertung der Aufzeichnungen des Dr. Boss (Swakop
mund). Jahrb . f. wiss . 84, 1936.-Ders.: Pflanzensoziologie und Sukzessionslehre. Zeitschr. 
f. Bot. 31, 1937.-Ders.: Die Vegetation Osteuropas, 2. Aufl. Berlin 1943.-Ders.: 
Grundlagen der Pflanzenverbreitung. Einführung in die Pflanzengeographie für Stu
dierende der Hochschulen. 1-III. Stuttgart 1949 bis 1950.-Ders.: Der osmotische Wert 
(die Hydratur) als Indikator der Wasserbilanz von i:ikologischen Typen in verschiedenen 
Klimazonen . Proceed. sev. Int. Bot. Congr. Stockholm 1950.-Ders.: Die Klimadiagram
me der Waldsteppen und Steppengebiete in Osteuropa. Stuttg. Geogr. Stud. 69 (Lau
tensach Festschr.) 1957 .-Ders.: Hi:ihenstufen und alpine Vegetation in Australien, auf 
Tasmanien und auf Neuseeland. Ber. Geobot. Inst. der E. T. H. Stift. Rübel 31 
(1959) 1960.-Ders.: über die Bedeutung des Grosswilds für die Ausbildung der Pflan
zendecke. Stuttgarter Beitr. z. Naturk. 69, Okt. 1961.-Ders.: Neue Gesichtsp unkte zur 
Beurteilung des Wasserhaushalts von Wüstenpflanien. H . von Wissman-Festschrift, Tü
bingen 1962.-Ders.: Die Vegetation der Erde in i:ikologischer Betrachtung. Band l. 
Die tropischen und subtropischen Zonen. Jena 1962. 

WALTER, H. und STEINER, M.: Die ókologie der ostafrikanischen Mangroven. Zeitschr. f. 
Bot. 30, 1936. 

WALTER, H. und VOLK, O. H.: Grundlagen der Weidewirtschaft in Südwestafrika. Stuttgart/ 
Ludwigsburg 1954. 

WALTERS, S. M.: Generic and specific concepts and the European flora . Preslia 34, 1962. 
WALTHER, K.: Ernteertrage und Unkrautgesellschaften. Mitt. Flor. soz. Arbeitsgem. N. F. 4, 

1953 .-Ders.: Kurzer Bericht über das internationale Symposium Pflanzensoziologie
Bodenkunde in Stolzenau/Weser 1956. Vegetatio 8, 5-6, 1959 .. 

WARDLE, P.: Subalpine Forest and Scrub in the Tararua Range. Trans. Roy. Soc. New 
Zealand 88, 4, 1962. 

WARMING, E.: Om nogle ved Danemarks kyster levende Bakterier. Vid. Medd. Naturh. 
for Kji:ibenhavn 1875.-Ders.: Om Planterigets Livsformer. Festkr. udg. af Univ. Kji:i
benhavn 1908.-Ders.: Die Windfrage. Beibl. Bot. Jahrb. 32, 1903. 

WARMING, E. und GRAEBNER, P.: Eug. Warmings Lehrbuch der i:ikologischen Pflanzengeo
graphie. 4. Aufl. Berlín 1933. 

W ARREN, H.: Untersuchungen über sphagnumreiche Pflanzngesellschaften der Moore Finn
lands unter Berücksichtigung der soziologischen Bedeutung der einzelnen Arten. Acta 
Soc. Fauna et Fl. Fenn. 55, 1926. 

WATT, A. S.: The effect of exclusing rabbits from grassland A (Xerobrometum) in Breck
land, 1936-1960. Journ. of Eco!. 50, 1962.-Ders.: The integrity of the water factor . 
Vegetatio 5-6, 1954. 

WATT, A. S. and FRASER, G. K.: Tree roots and the field layer. Journ. of Eco!. 21, 2, 1933 . 
WAUTIER, J.: Biocoenotique. Bu!!. Soc. Linn. de Lyon 18, 4, 1949. 
WEAVER, J. E.: The quadrat method in teaching ecology. A correlation of the root systems 

of native vegetation and crop plants. Carnegie Inst. of Washington 1920.-Ders.: Plant 
production as a measure of environment. Journ. of Eco!. 12, 1925.-Ders.: Underground 
plant development in its relation to grazing. Ecology 21 , 3, 1930.-Ders.: Replacement 
of true prairie by mixed prairie in eastern Nebraska and Kansas. Ecology 24, 4, 1943. 

WEAVER, J. E. and CLEMENTS, F. E.: Plant Ecology. 2. Aufl. New York u. London 1938. 
WEAVER, J. E. and THIEL, A. F.: Ecological studies in the tension zone between prairie 

and woodland. Bot. Survey Nebraska, Bot. Sem. 1, 1917. 
WEAVER, J. E., HANSON, H. C. and AIKMAN, J. M.: Transect method of studying woodland 

vegetation along streams. Bot. Gaz. 80, 1925. 
WEAVER, J. E. and HIMMEL, W. J.: Relation of increased water content and decreased 

aeration to root development in H ydrophytes. Plant Physiology 5, 1930. 
WEAVER, J. E. and ALBERTSON, F. W .: Effects of the great drought on the prairies of 

Iowa, Nebraska, and Kansas. Ecology 17, 4, 1936. 
WEBB, D. A. and HART, A. V.: Contributions towards an understanding of the calcicole 

and calcifuge habit in sorne irish plants. Se. Proc. Royal Dublin Soc. 24 (N. S.), 3, 1945 . 
WEBER, H.: Einführung in die Theorie der Luftfeuchtigkeitsmessung. Schweiz. Techn. 

Zeitschr. 26-27, 1953. 
WEINMANN, H.: Effects of grazing intensity and fertilizer treatment on Transvaal highveld. 

Emp. J. exp. Agric. 16, 1948. 
WE1s, F. : Undersogelser over Jordbundens Reaktion og Nitrifikationsevene. l. Medd. fr. 

Dansk Skogsfors. Gdn. 4, 1925. 

782 



WELTEN, M.: Pollenanalytische, stratigraphische und geochronologische Untersuchungen aus 
dem Faulenseemoos bei Spiez. Ber. Geobot. Forschungsinst. Rübel, 21, 1944.-Ders.: 
Die spatglaziale und postglaziale Vegetationsentwicklung der Berner-Alpen und Voralpen 
und des Walliser-Haupttales. Veroff. Geobot. Inst. Rübel 34, 1958. 

WENDELBERGER, G. : Die Pflanzenwelt des Neusiedler Sees. Umwelt 6, 1947.-Ders.: Zur 
Soziologie der kontinentalen Halophytenvegetation Mitteleuropas. Denkschr. ósterr. Akad. 
d. Wiss., math.-naturwiss. Kl. 108, 5, 1950.-Ders.: Steppen, Trockenrasen und Walder 
des pannonischen Raumes. Angew. Pflanzensoz. Festschr. Aichinger 1, 1954. 

WENT, F. W.: Soziologie der Epiphyten eines tropischen Urwaldes. Ann. Jard. Bot. de 
Bujtenzorg 50, 1940.-Ders.: Correlation between various physiological processes and 
growth in the tomato plant. Amer. Journ. of Bot. 31, 10, 1944.-Ders. : Ecology of de
sert plants, I-III, Ecology 29, 3, 1948, 30, 1, 1949. 

WENZL, H.: Bodenbakteriologische Untersuchungen auf Pflanzensoziologischer Grundlage. 
l. Beih. Bot. Centralbl. 52, A, 1, 1934. 

WESTHOFF, V.: The vegetation of <lunes and salt marshes on the dutch islands of Ter
schelling, Vlieland and Texel. Diss. Haag 1947.-Ders.: Die Vegetationskartierung in 
den Niederlanden. Angew. Pflanzensoz., Festschr. Aichinger 2, 1954.-Ders.: Biotische 
Factoren. En: «Het milieu van onze gewassen» 1958.-Ders.: The vegetation of Scottish 
Pine Woodlands and dutch artificial Coastal Pine forests; with sorne remarks on the 
ecology of Listera cordata. Acta Bot. Neerlandica 8, 1959. 

WESTHOFF, V. en MoRZER BRUYNS, M. F.: Biosociologie . Jaarb. v. d. Algem. Bond. v. Oud
leerlingen v. Inricht v. Middelbaar Landbouwonderwijs, 1944. 

WESTHOFF, v., VAN LEEUWEN, C. G., ADRIANI, M. J. en VAN DER Voo, E. E.: Enkele aspecten 
van vegetatie en bodem der duinen van Goeree, in het bijzonder de contactgordels tus
sen zout en zoet milieu. Jaarb . Wetensch. Genootschap voor Goeree-Overflakkee. 1961. 

WHERRY, E. T.: Soil acidity and a field method for its measurement. Ecology 1, 1920.
Ders.: Note on specific acidity. Ebenda 3, 1922.-Ders.: Soil acidity preferences of 
Earthworms. Ebenda 5, 1924. 

WHITESIDE, E. P.: A proposed system of genetic soil-horizon designations. Soils and Fer
tilizers 22, 1-8, 1959. 

WHITTAKER, R. H.: The vegetational response to serpentine soils. Eco!. 35, 1954.-Ders. : 
Clasification of natural communities. Bot. Rev. 28, 1, 1962. · 

WHTTLES, L. C.: The determination of the number of bacteria in Soil. Journ. Agr. Science 
19, 1923. 

WIEGNER, G.: Boden und Bodenbildung in kolloidchemischer Betrachtung. 4. Aufl. Leipzig 
1926. 

WIERNER, G. und PALLMANN, H.: Anleitung zum quantitativen agrikulturchemischen Prakti
kum. 2. Aufl. Berlin 1938. 

WrnsNER, G .: Die Bedeutung der Lichtintensitat für die Bildung von Moosgesellschaften 
im Gebiet ven Lunz. Sitzungsber. ósterr. Akad. d. Wiss., math.-nat. Kl., l. 161, 8, 
1952. 

WIESNER, J.: Der Lichtgenuss der Pflanze. Leipzig 1907. 
WILLDENOW, C. L.: Grundriss der Krauterkunde, zu Vorlesungen entworfen. Berlin 1798. 
W1LLIAMS, C. B.: The logarithmic series and its application to biological problems. Journ. 

of Eco!. 34, 194 7. 
WILMANNS, O.: Zur standürtlichen Parallelisierung van Epiphyten- und Waldgesellschaften. 

Beitr. naturk. Forsch. SW-Deutschl. 17, 1, 1958.-Dies.: Rindenbewohnende Epiphyten
gemeinschaften in Südwestdeutschland. Beitr. naturk. Forsch. SW-Deutschl. 21, 2, 1962. 

WISNIEWSKI, T.: Les associations des Muscinées épiphytes de la Pologne, en particulier 
celles de la foret vierge de Bialowieza. Bu!!. Acad. Polen. Se. et Lettres, 1929. 

WaEIKOF, A.: Der Einfluss einer Schneedecke auf Boden, Klima und Wetter . Geogr. 
Abhandl. 3, 3, 1889. 

WaHLENBERG, E.: Biologische Kulturmassnahmen mit dem Queller (Salicornia herbacea L.) 
zur Landgewinnung im Wattenmeer. Westküte 1, 2, 1938. 

WaLDSTEDT, P.: Das Eiszeitalter, 1 und 2, Stuttgart 1954 und 1958.-Ders.: über die 
Gliederung des Quartars und Pleistozans. Eiszeitalter und Gegenwart 13, Oehringen 
1962. 

WOLFE, J. N., WAREHAM, R. T. and ScoF!ELD, H. T.: Microclimates and macroclimates of 
Neotoma, a small valley in central Ohio. Ohio biology Survey, BulL 41 , 8, 1, 1949. 

WOLLNY, E.: Die Zersetzung der organischen Stoffe und die Humusbildungen . Heidelberg 
1897. 

Wooo, J. G.: The relations between distribution, structure and transpiration of arid South 
Australian plants. Trans. Roy. Soc. South Australia 1924.-Ders.: The selective ab-

783 



sorptio of chlorine ions and the absorption of water by the leaves in the genus Atriplex. 
Austral. Journ. of Exp. Biol. a. Med. Se. 11, 1925. 

WooDHEAD, T. W.: Ecology of woodland plants. Linn. Soc. Journ. 37, 1906. 
WooDWELL, G. M.: Factors controlling growth of Pond Pineseedlings in Organic soils of 

the Carolinas. Eco!. Monogr. 28, 1958. 
WRABER, M.: Kalteschaden an Mediterrangewachsen des slowenischen Küstenlandes. Schweiz. 

Zeitschr. f. Forstw. 1957, 4-5.-Ders.: Die Waldgesellschaft der Fichte und der Wald
hainsimse in den slovenischen Ostalpen (Luzulo silvaticae-Piceetum Wraber 1953). 
Slovenska Akad. Razpr. 7, 1963. 

YANO, N .: The subteranean organ of sand dune plants in Japan. Journ. of Sci., Hiroshima 
Univ. Ser. B, Div. 2, 9, 3, 1962. 

YAPP, R. H.: On stratification in the vegetation of a Marsh, and its relation to evaporation 
and temperature. Ann. of Bot. 23, 1909.-Ders.: Spiraea ulmaria and its bearing on the 
problem of Xeroromorphy in marsh plants. Ann. of Bot. 26, 1912.-Ders.: The Dovey 
Salt Marshes in 1921. Journ. of Ecol. 10, 1922.-Ders.: The inter-relations of plants in 
vegetation, and the concept of association. Veriiff. d. geobot. Inst. Rübel 3, Festschr. 
SCHROTER, 1925 . 

YLI-VAKKURI, P.: Tutkimuksia ojitettujen turvenmaiden kulotuksesta. (Untersuchungen über 
das Absengen als waldbauliche Massnahme auf entwasserten Torfboden.) Acta Forest. 
Fenn. 67, 1958. 

YosHn, Y.: Revegation of Volcano Komagatake after the Eruption in 1929. Bot. Mag. 
Tokyo 46, 544, 1932. 

ZACHAROWA, T. M.: über den Einfluss niedriger Temperaturen auf die Pflanzen. Jahrb. f . 
wiss. Bot . 1925. 

ZAFFANELLA, M. y URIONA, N.: Contribución al conocimiento de la fertilidad de algunos 
suelos de la región de Concordia, por medio de técnicas analíticas rápidas. l. S. A. Bue
nos Aires 10, Minist. Agr. y Gass. Buenos Aires 1950. 

ZAGWIJN, W. H .: Aspects of the pliocene and pleistocene vegetation in the Netherlands . 
Medd. van de geol. Stichting C, 3, 1, 1928. 

ZAKARYAN, S. F.: Life struggle amidst the sprouts of Salsolas (The report of the work in 
the year 1929), 1930. 

ZARZYCKI, K.: Etude sur la végétation des dunes anciennes en Petite Camargue. Acta Soc. 
Bot. Pol. 30, 3-4; Comm. S.I.G.M.A. 158, 1961. 

ZIEMBA, M.: Blütenbiologische Beobachtungen aus den polnischen Ostkarpaten mit Be
rücksichtigung einiger Pflanzenassoziationen. Bull. Acad. Polon. Se. et Lettres, 1, 1931. 

ZIMMERMANN, W.: über Algenbestande aus der Tiefenzone des Bodensees. Zur Okologie 
und Soziologie der Tiefseepflanzen. Zeitschr. f. Bot. 20, 1927.-Ders.: über die Algen 
des Federseegebietes. En «Der Federsee» . 1960. 

ZITTI, R.: Recherches sociologiques sur le Molinietum mediterraneum de la plaine lan
guedocienne. Comm. S.I.G.M.A. 66, 1938. 

ZLATNÍK, A.: Les associations végétales et les sois du terrain serpentineux pres de Mohelno 
dans la Moravie du Sud-Ouest (Tchécoslovaquie). Bu!!. intern. Acad. Se. de Boheme, 
1928. 

ZoBRIST, L.: Pflanzensoziologische und bodenkundliche Untersuchung des Schoenetum mi
grantis im nordostschweiz. Mittellande. Beitr. z. geobot. Landesaufn. d. Schweiz 18, 1935. 

ZoGG, H.: Probleme der biologischen Bodenentseuchung. Schweiz. Landwirtsch . Monatsh. 
9-10, 1953. 

ZoHARY, M.: A vegetation map of western Palestine. Journ. of Eco!. 34, 1, 1947.-Ders.: 
Die verbreitungsiikologischen Verhaltnisse der Pflanzen Palastinas . l. Die antitelechor
ischen Erscheinungen. Beih. Bot. Centralbl. 56, A, 1, 1937.-Ders.: The segetal plant 
communities of Palestine. Vegetatio 2, 1950.-Ders.: Plant life of Palestine, Israel and 
Jordan. Chronica Bot. 33, New York 1962.- Ders .: On the geobotanical structure of 
Iran. Bu!!. Research Council of Israel, Sect. D. Bot. 11 D, 1963. 

ZoHARY, M. and ÜRSHAN, G.: Ecological Studies in the vegetation of the Near Eastern 
deserts. V. The Zygophylletum dumosi and its hydroecology in the Negev of Israel. 
Vegetatio 5-6, 1954. 

ZoLLER, H .: Pollenanalytische Untersuchungen zur Vegetationsgeschichte der insubrischen 
Schweiz. Denkschr. Schweiz. Naturf. Ges. 83, 2, 1960 . .....:Ders.: Die kulturbedingte Ent
wicklung der insubrischen Kastanienregion mit den Anfüngen des Ackerbaues im Neo
lithikum. Ber. Geobot. Inst. der E. T. H. Stift. Rübel 32, Festschr. E. Schmid (1960) 

784 



1961.-Ders.: Die Vegetation der Schweiz in der Steinzeit. Verh. Naturf. Ges. Basel 73, 
1, 1962. 

ZOLLITSCH, L.: Zur Frage der Bodenstetigkeit alpiner Pflanzen unter besonderer Berück
sichtigung des Aziditats- und Konkurrenzfaktors. Flora oder Allg. Bot. Zeitschr. N. F. 
22, 1927. 

ZóLYOMI , B., JAKUCS, P., BARÁTH, Z. und HoRÁNSZKY, A.: Forstwirtschaftliche Ergebnisse 
der geobotanischen Kartierung im Bükkgebirge. Acta Bot. Hung. 1, 1955. 

ZoNNEVELD, I. S.: Bodenbildung und Vegetation im alluvialen Gebiet. Angew. Pflanzensoz. 
15, Stolzenau/Weser 1958. 

ZóTTL, H .: Untersuchungen über das Mikroklima subalpiner Pflanzengesellschaften. Ber. d . 
Geobot. Inst. Rübel (1952), 1953. 

ZoTz, L. T.: Der Aufbau bronzezeitlicher Grabhügel, ein Kriterium zur Altersbestimmung 
des Ortsteins und zur Rekonstruktion vorgeschichtlicher Vegetation in NW-Deutschland. 
Mitt. flor.-soz. Arbeitsgem. Niedersachsen 2, 1930. 

Addenda 

BARKMAN, J. J.: On the ecology of cryptogamic epiphytes with special reference to the 
Netherlands. Belmontia II. Ecology 2, 1958. 

BHARUCHA, F. R. and SATYANARAYAN, Y.: Calcicolous associations of the Bombay State. Ve
getatio 5-6, 1954. 

DANSEREAU, P.: Biogeography, an ecological perspective . New York 1957. 
EGGLER, J.: Ein Beitrag zur Serpentinvegetation in der Guisen bei Kraubath in Obersteier

mark. Mitt. Naturw. Ver. f. Steiermark 85, Graz 1955. 
FALÍNSKI, J. B.: Variabilité saisonniere des frontieres des phytocénoses. Acta Soc. Bot. Po

lonia 31, 2, 1962. 
Gu1NOCHET, M.: Colloque sur la Caryosystématique et la Taxonomie expérimentale. Rev. 

de Cytol. et de Biologie végétales 25, 3-4, 1962. 
HULTÉN, E.: The amphi-atlantic plants and their phytogeographical connections. K. Sv. Vet. 

Akad. Handl. 7, 1, Stockholm 1958.-Ders.: The Circumpolar Plants l. K. Sv. Vet. Akad. 
Handl. 8, 5, Stockholm 1962. 

ÜBERDORFER, E. : Süddeutsche Pflanzengesellschaften. Jena 1957. 
ScHMITHÜSEN, J.: Allgemeine Vegetationsgeographie. Lehrbuch der Allgemeinen Geogra

phie 4, 2. Aufl. 1961. 
SuzuKI-TOKIO: L'Alliance du Shiion sieboldi. Vegetatio 5-6, 1954. 

785 
50 



INDICE DE MATERIAS 

(El número de la página en cursiva indica que se trata de un apartado; un * detrás del número 
de la página indica una figura) 

abonado, 466. 
abrasión, 285, 286". 
abrasión por la nieve, 286, 287". 
absorción de nutrientes por la planta, 322. 
abundancia (número de individuos y densi
dad), 22, 31, 39, 90. 
abundancia de grupos, 50. 
acción de la luz, ecofisiológica, 236 sig. 
acción de la luz, influencia sobre el creci-

miento, 237. 
acción de la helada, 204. 
acción de los aguaceros, 262. 
acción del calor, 204, 581. 
acción del viento y comunidades vegetales, 

295. 
acción desfavorable del viento, 283 sig. 
acc10n del fuego sobre la vegetación de hon-

gos, 461. 
acción del viento en la alta montaña, 290. 
acción ecológica del fuego, 459. 
acción fisiológica del viento, 288. 
acción mecánica del viento, 284, 285. 
acc1on tóxica de secreciones de las raíces, 

568 sig. 
acidez, importancia para las plantas y las 

comunidades vegetales, 328. 
acidez del suelo, 326 sig. 
acidez del suelo y vegetación , 326. 
acidez del suelo , valores, 327. 
acidificación del suelo, 409, 615 sig. 
ácidos en el suelo, 326. 
actividad biológica del suelo, 405. 
adaptación al viento, 295. 
aeroplancton, 181 sig. 
aeroplancton, método de recolección, 182. 
afinidad, 78 . 
afinidad florística, 711. 
agrupaciones de especies (asociaciones), 19 

siguiente-S. 
agrupaciones de formas vitales, 163. 
agrupaciones de geobiontes, 183. 
agrupación ecológica, 103. 
agua, 257 sig. 
agua capilar, 372. 

agua de hidratación, 372. 
agua de lluvia (composición química), 263. 
agua del suelo y vegetación, 378 sig. 
agua gravitacional, 373. 
agua remanente, 372. 
aireación, importancia para el suelo, 383. 
aireación del suelo, 382. 
aislamiento de áreas y genética, 707, 708. 
albedo, curvas diarias, 246. 
alelopatía, 13, 568 sig. 
algas del suelo, 400. 
alianza, 122. 
alianzas climácicas, 614, 709, 711. 
alianzas vicarias, 711. 
altitud media, 219. 
amonio, 403. 
amortiguación, 328, 329". 
amortiguación del suelo, 334 sig. 
amplitud respecto al pH, 330 sig. 
análisis florístico estructural, 16. 
análisis polínico, 678 sig. 
análisis polínico y evolución de las comuni-

dades, 681. 
anemómetro, 300. 
animales del suelo y vegetación, 397. 
antropocoro, 512. 
aporte de calor (suelo), 390. 
arcilla, 315. 
área de las alianzas, 705, 709, 710 sig. 
área de las clases, 705, 715, 716. 
área de los órdenes, 705, 713 sig. 
área de las asociaciones, 709. 
área de las comunidades, 703, 704, 708. 
áreas bicéntricas, 703. 
área mínima, 80. 
áreas policéntricas, 703, 704'''. 
áreas unicéntricas y policéntricas, 703 sig. 
arranque y pisoteo, 477. 
ártico, 585. 
asimilación, 239 sig., 515 sig., 534 sig. 
asimilación, curva diaria, 537*. 
asimilación, períodos anuales, 536, 537. 
asimilación de anhídrido carbónico, 237, 238, 

534. 
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asociación (término), 19, 116. 
asociaciones de animales, 5. 
asociaciones de dunas, 292. 
asociaciones de líquenes, 343. 
asociaciones de micorrizas, 185, 197. 
asociaciones de neófitos, 481. 
asociaciones de seres en suspensión, 174. 
asociaciones del plocon, 175'''. 
asociaciones epifíticas en la pluviisilva sud-

americana, 188. 
aspecto de geófitos bulbosos, 552. 
aspecto de caméfitos, 552. 
aspecto de caméfitos, asociación( es), 144'''. 
aspecto de hemicriptófitos, 552. 
aspecto primaveral (distribución de geófitos) 

en el hayedo, 490* . 
aspecto de terófitos, 552. 
aspectos de floración, 157. 
aspectos fúngicos, 169. 
atlas climático mundial, 300. 
atmógrafo de Piche, 278. 
atmómetro, 274. 
atmómetro de LIVINGSTONE-THONE, 274. 
atmómetro de Piche, 276, 277 sig. 
atmómetro de Piche, experimentos, 276 sig. 
atmómetro de Piche, posibilidades de utili-

zación, 279. 
auxina, 569. 
aves y comunidades vegetales, 483, 484. 
azufre, 354, 404. 
azufre, transformación, 404. 

bacterias del suelo, 400. 
balanza para medir la transpiración, 519'''. 
barocoro, 512. 
bases de la vida comunitaria vegetal, 7. 
biocenología, 2. 
biocenosis, 1, 3, 104. 
biocenosis, delimitación, 5. 
biocenosis de MARGALEF, 180. 
biología de la diseminación, 512. 
biología de la germinación, 505 sig. 
biomatemática, 97. 
biosecuencias, 438. 
biosociología, 1, 2. 
bosque climácico, 651, 652. 
bosque climácico , países subtropicales, 651 

siguientes. 
bosque climácico tropical, 656. 
bosques planifolios mixtos ilíricos, 484. 
bosque y precipitación, 263. 

calcio, 335. 
calcio, efectos indirectos, 336. 
calidad forestal, 64. 
calor, 200. 
calor solar, 20 l. 
cambio brusco en especies, 609. 
cantidad de las especies, estima global, 37. 
cantidad de lluvias, 262. 
capacidad aerífera, 379, 384. 
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capacidad de campo, 373. 
capacidad de germinación, 507, 540. 
capacidad de intercambio iónico, 313. 
capacidad de producción de los prados, 497. 
capacidad de sordón, 313. 
capacidad hídrica, 313, 373, 377, 379. 
capas y horizontes (suelo), 421. 
captación de la lluvia por la vegetación, 264. 
cationes, 324 sig. 
causas de incendios, 456. 
causas de la fidelidad a la comunidad, 83. 
caracteres florísticos, 22. 
caracterización de los círculos de comuni-

dades, 722. 
carrizales, 725 . 
cartografía aérea, 731. 
cartografía de la vegetación, 724 sig. 
cartografía de la vegetación potencial, 727. 
cartografía de las áreas de las especies, 724. 
cartografía de las comunidades, 724 sig. 
cartografía de las especies, 724. 
cartografía fisionómica de la vegetación, 725. 
cartografía forestal, 731. 
cartografía paleo botánica, 727. 
cartografía vegetal, Alemania, 726; Alema

nia media, 27; Argentina (NW), 725; 
Bélgica, 725; Canadá, 726; Cáucaso, 726; 
Congo Belga, 727.; curso alto del Rhin, 
726; curso bajo del Ródano, 725; Euro
pa (SE), 725; Francia, 726, 727; Lauter
brunnen, 726; macizo de Monts Dores , 
726; montaña de la Sainte-Baume, 726; 
Montpellier, 726; Polonia, 726; Ruma
nia, 725; St. Antéinien, 726; Suiza, 725; 
Unión Soviética, 725; EE. UU., 726; Ve
nezuela, 725. 

cartografía vegetal, trabajo de campo, 730. 
centros de áreas, 703, 
centros de aridez en el interior de los Al-

pes, 259*. 
ciencia de la sucesión, 582. 
cifras de cobertura, 3 5. 
cinc, 346. 
cinturas contiguas, 221. 
círculos africanos de comunidades, 722*. 
círculo asiático de comunidades, 719. 
círculo australiano de comunidades, 720. 
círculo(s) de comunidades, 229, 714 sig. 
círculo de comunidades, alpino-hiperbóreo, 

124, 719, 722. 
círculo de comunidades aralo-cáspico (irano

turánico), 719. 
círculo de comunidades de Europa, 718. 
círculo de comunidades de Sur y Norte

américa, 720. 
círculo de comunidades eurosibírico boreo

americano, 128, 714, 719. 
círculo de comunidades sáharo-síndico, 719 

sigui en tes. 
círculo de comunidades sudano-decánico, 720. 
círculo de comunidades sudano-zambésico, 

440. 
círculo de vegetación, 710, 717 sig. 



círculo del Cabo, 722. 
clase, 125 sig. 
clase de frecuencias, 49. 
clases de calidad, 64. 
clases de cobertura, 35. 
clases de comunidad, mediterráneas, 129. 
clases de correlación, 79". 
clases de formación, 103, 163. 
clases de formas vitales, 155. 
clases de vegetación, europeas, cuadro, 128 

siguientes, 715. 
clasificación de diásporas, 512 sig. 
clima lluvioso, 258. 
clima térmico en comunidades pluristratifi-

cadas, 214. 
climatosecuencias, 428, 431 ". 
clímax, 246, 277, 600 sig., 611 sig., 651. 
clímax alterada ( deflected), 615. 
clímax de la vegetación, 483. 
climas lumínicos, 243, 244. 
clímax potencial, 617. 
clímax y comunidad óptima, 622 sig. 
climogramas, 300. 
cobertura, 39. 
cobertura por la nieve, 572, 573, 574. 
coeficiente de comunidad, 77, 78. 
coeficiente de marchitez, 377 sig. 
coeficiente de plántulas, 307. 
coeficientes de humedad en Gran Bretaña, 

303*. 
colectores de lluvia, 264. 
colmatación, 591. 
colonización de islas, 584. 
colonización de las altas cumbres, 585 sig. 
colonización de las morrenas, 586. 
colonización de lava, 587 sig. 
colonización de tierras nuevas en la des-

embocadura de los ríos, 590 sig. 
color del suelo, 396. 
color del suelo, determinación, 397. 
combinación característica de especies, 117. 
combinación de especies, 78 sig., 99, 724. 
combinación de precipitación y temperatu-

ra, 300. 
comensalismo, 15. 
comparación de hábitats, 667. 
competencia, 15, 538. 
competencia de las especies, 493, 548, 562. 
competencia en comunidades alteradas, 555. 
competencia en comunidades naturales, 545. 
competencia entre especies, 543. 
competencia entre especies, investigaciones 

en Norteamérica, 544. 
competencia entre especies en poblaciones 

de cultivo y de malas hierbas, 543. 
competencia entre individuos de la misma 

especie, 540. 
competencia entre las especies en prados 

artificiales, 543. 
competencia entre las raíces, 565, 567. 
competencia entre líquenes, 561. 
competencia entre vástagos, 565. 
competencia por el agua, 14*. 

competencia por el espacio, 15", 492. 
competencia por la luz, 566. 
competenc~a y sucesión, 602. 
competencia y microorganismos, 407. 
complejo climácico, 97, 635. 
complejos de asociaciones (turbera baja y 

alta), 701 sig. 
complejo de comunidades, 700, 701 sig. 
comportamiento dinamogenético de las es

pecies, 597. 
composición específica y ordenación florís

tica de las comunidades de plantas supe
riores, 16. 

composición química del agua de lluvia, 263. 
compuestos de nitrógeno, 347 sig. 
comunidad de formas vitales, 4. 
comunidad vegetal, 19. 
comunidad vegetal y biocenosis, 1. 
comunidades adnatas submarinas, 172. 
comunidades animales y vegetales, 2 sig. 
comunidades calcícolas, 338. 
comunidades climácicas, 505, 525, 614, 625, 

690, 717, 724. 
comunidades de algas adnatas, 171 sig. 
comunidades de algas de aguas dulces, 175. 
comunidades de algas en el lago de Cons-

tanza, 256. 
comunidades de caméfitos, 285, 656. 
comunidades de criptógamas, 135, 165, 185, 

493. 
comunidades de epifilos, 10, 197, 266. 
comunidades de epífitos, método de inven-

tario, 189. 
comunidades de geófitos, 513. 
comunidades de halófitos, 87, 362, 363, 656. 
comunidades de hidrófitos, 513. 
comunidades de hongos, 166. 
comunidades de hongos, relaciones de depen

dencia, 167. 
comunidades de hongos, formación de aso-

ciaciones, 168. 
comunidades de líquenes, 165, 352. 
comunidades de lugares salobres, 177. 
comunidades de los cultivos, 478. 
comunidades de los hongos del suelo, 183. 
comunidades de los pequeños espacios, 165. 
comunidades de los sulfatos, 371. 
comunidades de malas hierbas, 478 sig. 
comunidades de malas hierbas, valor indi-

cador, 480. 
comunidades de mull, 416. 
comunidades de musgos, 165. 
comunidades de organismos (biocenosis), 1. 
comunidades de pastizales, 714. 
comunidades de seres en suspensión en el 

agua, 173. 
comunidades de terófitos, 351 , 394, 493 , 654. 
comunidades de turbera alta , 701. 
comunidades de seres en suspensión, 5. 
comunidades de ventisqueros, 572, 573. 
comunidades dependientes, 185. 
comunidades duraderas (permanentes), 610, 

621. 
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comunidades epifíticas, 185, 186, 189*, 190*, 
191 *' 194, 353. 

comunidades epifíticas, capacidad de pro
ducción, 195. 

comunidades epifíticas, criptógamas, 188, 
234. 

comunidades epifíticas, ecología, 191. 
comunidades epifíticas, inventario en la 

pluviisilva, 188. 
comunidades epifíticas, nomenclatura, 195. 
comunidades epifíticas, sucesión, 191. 
comunidades epifíticas dependientes, 186*. 
comunidades finales, 631. 
comunidades forestales (Norteamérica y Eu

ropa), 706. 
comunidades forestales e innivación, 578. 
comunidades forestales que se corresponden 

en la Norteamérica oriental y Europa, 706. 
comunidades fúngicas, método de inventa

rio, 171. 
comunidades halófilas esteparias, 719. 
comunidades halofíticas del interior de Ana-

tolia, 696. 
comunidades iniciales, 678. 
comunidades nitrófilas de líquenes , 353*. 
comunidades óptimas, 622. 
comunidades vegetales, métodos empíricos de 

clasificación, 103. 
comunidades pisoteadas, 478 . 
comunidades relictuales, 229. 
«comunidades sometidas al viento», 291. 
comunidades subterráneas, 182. 
comunidades sustituyentes, 505, 725 . 
comunidades vegetales de mor, 416. 
comunidades vegetales y suelos, 427 sig. 
comunidades vicarias, 194. 
comunidades vicinantes, 696. 
concentración de sal, 358. 
concentración de iones, 263. 
concentración del jugo celular, 526, 529, 533. 
concentración del jugo celular, elevada, 527. 
concepto de clímax, 340, 590, 610, 616, 617, 

639. 
condiciones del hábitat, 562. 
condiciones forestales durante el período di-

luvial superior, 676. 
condiciones térmicas, 208, 210, 214, 217. 
condiciones térmicas y periodicidad, 208. 
condiciones térmicas y relieve, 217. 
conejos, 476. 
conejos, daños en la vegetación, 476 sig. 
conformación, 238. 
congreso de botánica de Amsterdam, 20. 

de Bruselas, 20. 
- - de Estocolmo, 21 . 
- - de París, 21. 
conocimiento de las especies, 19. 
consistencia del suelo, 395. 
consistencia del suelo y vegetación, 395. 
consumo de agua por las comunidades ve-

getales, 522. 
consumo de oxígeno , 406. 
contenido de aire, determinación, 382 .. 
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contenido en agua del suelo, 372, 385 sig. 
contenido en aire del suelo, 382, 385*, 386*, 

387*. 
contenido en anhídrido carbónico del aire, 

181, 534. 
contenido en carbonato cálcico (suelo), 418. 
contenido en cloruro del suelo y valor os

mótico, 529*. 
contenido en cloruro sódico (agua de mar), 

361. 
contenido en humus, 414. 
contenido en materia seca, 206*, 207, 551. 
contenido en nitrógeno (suelo), 348. 
contenido en oxígeno (suelos), 387. 
contenido en sal, 359. 
contrastes de vegetación y precipitaciones, 

258. 
corología de la vegetación, 688. 
corología de los táxones, 688, 689. 
correcciones de aludes, 672. 
correcciones de torrentes, 672. 
correlaciones entre las especies, 80. 
corriente del Golfo, influencia, 211 *. 
corientes de aire frío, 233, 235, 692. 
corrientes marinas, 210 sig. 
corrientes marinas y vientos, 210. 
corros de brujas, 167. 
corte transversal a través de los Alpes y pi

sos altitudinales, 219*. 
crecimiento (C), 547. 
crecimiento y formación de hojas (Fagus), 

501. 
criterios para la agrupación de especies, 21. 
cronosecuencia, 643. 
cuadrado permanente, 505, 558*, 562, 568, 

588*' 664*. 
cuadrado permanente, Polytrichetum sexan

gularis, 660'", 661. 
cuadrados pequeños, 665. 
cuadrados permanentes para contaje de plán-

tulas, 566. 
cuadrado reticulado, 665. 
cultivo por el fuego, 459 . 
curso anual de los procesos vitales fisioló

gico-ecológicos, 515. 
curso de la temperatura, 277''. 
curso de la temperatura en el límite del bos-

que (ótztal), 203. 
curva de asimilación, 240'''. 
curva de deshidratación, 375*, 374. 
curva de constancias, 76. 
curva de especies y área, 80*, 81. 
curva de la intensidad luminosa, 256''. 
curva de número de especies y área (Cari-

cion curvulae) , 81 *. 
curva de variación del pH, 332*, 334*, 335''. 
curvas anuales del valor osmótico, 527*, 530, 

530'', 53F. 
curvas ecológicas de asimilación, 240*. 
curvas de evaporación, 276*. 
curvas higrotérmicas (Palestina), 718. 
curvas de luz, 248, 249, 250, 252. 
curvas de luz anuales, 248. 



curvas de luz diarias, 250*, 251", 252*. 
curvas de temperatura, 213'·'. 
curvas de transpiración, 519 sig. 
curvas de sucesión, 669, 670. 
curvas diarias de medida · de la luz, 194. 
curvas diarias de temperatura, 213, 215*. 
curvas diarias en el bosque de Quercus ilex, 

215* . 

chaparral, 458, 631. 
chernosiom, 447. 
chinok (viento), 299. 

datación de los espectros de polen, 683. 
daños por el calor, 204. 
daños por el frío (1956), 570. 
daños por la helada, 570. 
daños por la nieve, 267. 
daños provocados por el incendio en el bos-

que, 462. 
déficit de agua, 523. 
déficit de saturación, 271 *, 271, 272, 280 sig. 
déficit de saturación, curvas diarias, 524. 
déficit de saturación, oscilación diaria, 271 *. 
delimitación de las comunidades, 26. 
delimitación del área, 707. 
denominación de clases, 125. 
denominación de las series, 634. 
densidad, 35, 38, 40. 
desarrollo de la serie, 633. 
desarrollo de la vegetación, 364, 610, 6Í4' sig. 
- - en el piso alpino, 637 sig. 
- - en el piso subalpino, 640. 
- - en la Europa atlántica, 648. 
- - en las regiones áridas, 652 sig. 
- - en las regiones ecuatoriales, 656 sig. 
- - en los Pirineos, 638. 
- - en los países subtropicales, 651. 
- - en los trópicos subáridos, 654 sig. 
- - en las regiones no europeas, 657. 
- - y edafogénesis, 636. 
- - y modificación del clima, 657 sig. 
- - y del suelo sobre pedregal calizo en 

la baja Engadina, 640. 
desarrollo de los bosques en la Europa cen

tral, 686. 
desarrollo histórico de la Fitosociología, 16. 
desarrollo paralelo sobre suelos análogos, 

648 sig. 
desarrollo progresivo, 631. 
desarrollo progresivo, sucesiones, 623 sig. 
descenso térmico (altas montañas), 217. 
desechos prehistóricos, 678. 
desencadenamiento de la sucesión por el 

fuego, 460. 
descomposición de la celulosa y la proteí-

na, 409. 
descomposición de la hojarasca, 408. 
descomposición de la materia orgánica, 401 . 
desnitrificaciones, 403. 

desplazamientos de la vegetación en el Piz 
Linard, 659. 

destrucción de una duna, fase final, 293*. 
determinación de la abundancia, 31. 
determinaciones de la capacidad de germi-

nación (Caricetum curvulae), 5·10. 
determinación de la constancia, 74, 755. 
determinación de la densidad, 33, 38. 
determinación de la fidelidad, 89, 90 sig. 
determinación de la frecuencia, 4 7*, 48. 
determinación de la presencia, 74. 
determinación del peso seco, 499. 
determinación del valor dinamogenético de 

las especies, 600. 
determinación del volumen, 500. 
determinación del valor edificador, 6ÓO. 
destrucción de comunidades, 596 sig. 
días de nevada en Suiza, 218*. 
diagrama de constancia, 76, 77. 
- - del Elynetum, 76*. 
- - del Polytrichetum, 77*. 
diagrama de frecuencias, 48*, 49, 77*. 
diagramas polínicos, 679, 681, 682, 684 sig. 
diásporas, diseminación, 511. 
diferencias de temperatura y exposición, 222. 
diferencias en la insolación, 221. 
diferencias en la radiación, 221. 
dificultades de nomenclatura, 116. 
difusión del calor, 390. 
disco de Piche, 276. 
diseminación de diásporas, ornitocora, 483 . 
diseminación de las diásporas, 511. 
diseminación de semillas, 511. 
diseminación por el viento, 298, 586. 
diseminadores ·de semillas, 485. 
disminución del crecimiento, 566. 
dispersión, 44. 
dispersión del polen, 680. 
disposición de los vástagos respecto a la 

luz, 238. 
dispositivo de diseminación, 511 sig. 
distribución de especies en la cumbre del 

Linard, 586*. 
distribución de hongos (superficie muestra 

forestal), 169. 
distribución de individuos, 33. 
distribución de la humedad y relieve, 282. 
distribución de las comunidades, 688. 
distribución de las formas vitales, tabla 159. 
distribución de las lluvias y comunidades 

vegetales, 260. 
distribución de las precipitaciones y la tem

peratura, 261"' . 
distribución de los bosques en el valle del 

Dniester, 229* . 
distribución de los grupos de hongos (en un 

hayedo), 184* . 
distribución de los poros en un perfil de 

suelo, 3 O. 
distribución según ahirudes del aeroplanc

ton , 182. 
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distrito, 716 sig. 
distrito de vegetación (Wuchsdistrikt), 717. 
división florística y fitosociológica (zona de 

vegetación), 716 sig. 
dolinas cársticas, 692. 
dolomita, -343. 
dominancia, 22, 73, 90. 
dominio, 717. 
dominios climácicos de Cataluña, 613* . 
dominios climácicos de los Cevennes meri-

dionales, 691 ''. 
duración de las lluvias, 262. 
dunas de Mogador, 671" . 
dunas móviles, 293. 
dunas interiores, 294. 
dy, 413. 

economía hídrica, 265 , 376, 515. 
economía hídrica, importancia para el sue

lo, 377. 
economía hídrica, métodos de determinación, 

377. 
economía de la comunidad (Sinecología), 3. 
economía hídrica del suelo, 372. 
economía hídrica (del suelo), 321. 
economía térmica del suelo, 389. 
ecotipo, 240; ecotipos, 257. 
edafogénesis, influencia de los organismos, 

438. 
edafogénesis, 636. 
edafogénesis, influencia del relieve, 438 sig. 
edafogénesis y clima, 428. 
edafogénesis y desarrollo de la vegetación, 

636. . 
edafogénesis y roca madre, 425. 
edafófitos, 140. 
efectos de la helada, 203, 570. 
efecto de la sequía, 580. 
ejecución de la cartografía, 729. 
ejemplo de un inventario, 28. 
ejemplos de series, 631 sig., 633. 
elección de colores (cartografía vegetal) , 728 

siguientes. 
elección de signos (cartografía vegetal), 729. 
elección de superficies de inventario, 22. 
elevación de la temperatura, 203. 
embriones de dunas, 294''. 
empeoramiento del clima, postglacial, 686. 
endemismos paleógenas, 717. 
endemismos relictuales terciarios, 343, 677. 
endófitos, 140. 
enjambre climácico, 228. 
epifilos, to. 
epífitos, 9, 152. 
epífitos y humedad, 282. 
epífitos y contaminación atmosférica, 195. 
época de Alleri::id, 676. 
época de Bi::illing, 677. 
época de lluvias, 258. 
erosión del suelo, 420*. 
era terciaria, 673 . 
especialistas en serpentinas, 341. 
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especies y comunidades precipitadoras de 
cal, 339. 

erosión del suelo, 262, 288. 
erosión eólica, 290, 291". 
erosión por la lluvia, 262. 
escala (mapas), 728, 732. 
escala de cobertura, 36, 38. 
escala de H ULT-SERNANDER, 35. 
esciófitos, 244. 
escuela de Zürich-Montpellier, 172, 729. 
especialistas del yeso, 355 . 
especies calcícolas, 337. 
especies características, 27, 87, 88, 120. 
especies características como indicadores de 

las asociaciones, 92. 
especialistas del hierro, 345. 
especialistas dolomitícolas, 343. 
especie y unidades de comunidad, 19. 
especies características de clase, 125. 
especies características de orden, 122. 
especies diferenciales, 88, 120. 
especies dominantes, 73. 
especies endémicas, 717. 
especies hemitrópicas, 502. 
espectro corológico, 723 sig. 
espectro de áreas, 723, 724. 
espectro de diásporas, 512, 513''. 
espectro de formas vitales, 156, 156", 492*. 
espectro osmótico, 532 sig. 
espectro osmótico de la comunidad, 532, 533. 
espectro solar, 200*. 
esqueleto del suelo, 313. 
esquema de bloques (sucesión), 670. 
esquema de flechas (representación de la su-

cesión), 669. 
esquema de periodicidad, 515. 
esquema de sucesión, 608. 
estepa de atocha, 654*. 
estepa de terófitos, 58. 
estepas de acacias y arbustos, 134. 
estepas frías, 676. 
estepas herbáceas de Kenya, 656. 
estepicursor (Salso/a kali), 299. 
estima combinada, 38 sig. 
estima de la capacidad de crecimiento, 494. 
estima de la fuerza de competencia, 548 sig. 
estima de la sociabilidad, 41. 
estima de la vitalidad, 63. 
estima del grado de cobertura, 35 sig. 
estima por líneas, 703. 
estímulo de la germinación, 237. 
estratificación, 51. 
estratificación de la vegetación, 34'", 51, 

54 '", 55. 
estratificación del plancton, 173*. 
estratificación en las raíces, 56, 57, 59 '''. 
estroncio y radiactividad, 570. 
estructura de la comunidad, 18. 
estructura del plancton, 173. 
estructura del plancton, métodos de inves

tigación, 179. 
estructura del sistema de comunidades, 121. 



estructura del suelo, 317, 318. 
- -, investigación, 320. 
- -, importancia, 320. 
- - y vegetación, 321. 
estructura específica, 18. 
estudio de la sucesión, 600 sig., 663. 
estudio de las biocenosis, 180. 
etapa, 629 sig. 
etapa climácica, 645. 
etapa de Daun, 645. 
etapa final (edafogénesis) , 633, 640. 
etapa final del desarrollo de la vegetación, 

638, 645, 653, 655 . 
etapa óptima (Populetum albae), 623'''. 
etapas de la sucesión, 629, 643. 
etapas de regresión, 624*. 
etapa de transición, 629, 633. 
etapas del pedregal, 583. 
etapas inicial y final, 633. 
euforbias arborescentes, 150*. 
eurosibírico boreoamericano, círculo de co

munidades, 714, 719, 721. 
evaporación, 272, 275, 523. 
evaporación medida con el evaporímetro (ga-

rriga en Montpellier), 277*. 
exceso de plántulas, 510. 
excreciones de las raíces, 568. 
expansión de las comunidades, 2. 
experimentos de siembra, 535, 604. 
experimentos de sucesión, 601, 672. 
experimentos fitosociológicos , 545. 
explotación excesiva, 480. 
exposición, 219, 226, 227. 
extracto de raíces, 569. 

facies, 119. 
factor de competencia, 543, 564 sig. 
factores de la edafogénesis, 424. 
factor lumínico, importancia fitosociológica, 

244. 
factor lumínico y crecimiento, 245. 
factor sal, 696. 
factores climáticos, 199. 
factores del hábitat, 17, 104, 198, 199, 257. 
factores edáficos, 304. 
fanerófito escaposo, 151". 
fanerófitos, 155. 
fanerófitos, macro-, 149. 
fanerófitos, nano-, 148. 
fase, 630. 
fase final, 630. 
fase inicial, 630. 
fase inicial del Oxyrietum digynae, 583*. 
ferrobacterios, 405. 
fertilidad, 60. 
fichas de fidelidad, 89, 90. 
fidelidad al hábitat, 83. 
fidelidad a la comunidad, 83, 84, 87, 94, 96. 
fijación de nitrógeno, 403. 
fijación de las dunas, 292, 671 *. 
fijación del pedregal, 598. 

fire clímax, 457. 
fisionomía y sistemática de las formas vi

tales, 160. 
fitoédafon, 140, 182. 
fitoédafon y comunidades vegetales superio-

res, 184. 
fitoplancton, 139, 173. 
fitosociología, 1, 2. 
fitosociología, principales problemas, 2. 
flora cuminal, 660. 
flora del oligoceno, 673 sig. 
flora fúngica y asociaciones, 168. 
flora glacial, 676. 
flora miocénica de Mascall, 674. 
flores alotrópicas, 502. 
Foehn (vientos cálidos), 297 sig. 
forma de caméfitos, 145, 155, 491, 604. 
forma de Cedrus atlantica, provocada por 

el viento, 284*. 
forma de crecimiento, 135. 
forma del área e historia de la flora, 705 . 
forma vital, 135. 
formación, 103, 104, 163. 
formación de dunas, 292. 
formación de facies, causas , 119. 
formación de las comunidades, 505, 667. 
formación de loes, 299. 
formación de nuevas comunidades antropó-

genas, 481. 
formación de semillas, 502. 
formación del suelo, 409, 424 sig. 
formación del vástago, 488, 492. 
formas de agregados , 319*. 
formas de dunas, 293. 
formas de humus, 413. 
formas de la vida comunitaria vegetal, 7. 
formas vitales, modificabilidad, 154, 155. 
formas vitales y Geobotánica, 155. 
formas vitales y unidades superiores de ve-

getación, 159. 
fosfato, 354. 
fosfato y vegetación, 354. 
fósforo, 353 sig. 
fósiles de la turba, 678. 
fotografías aéreas, 730 sig., 731. 
fotoperiodismo, 257, 489. 
fotosíntesis, 238 sig., 515. 
fragmento de asociación, 117. 
frecuencia, 47, 22. 
fronteras entre áreas, 707. 
fuerza de competencia, 544, 546. 
fuerza de competencia , determinación, 34 . 
fuerza de competencia, estima, 548. 
fuerza de competencia de las planras extra-

ñas procedentes de otras tierras , 55:J. 
fuerza de crecimiento v de competencia. 556. 
fuerz a de erosión (v ie~ro) , 2 9.- , 
fuerza de evaporación del aire, 2 6. 
fuerza de succión, 526. 
fuerza de su ción del suelo, 526. 
fuerza del viento, 283, 288. 
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geófitos, 141. 
geófitos bulbosos, 142. 
geófitos rizomatosos, 142, 585. 
germinación de las semillas, 507 sig. 
germinación de las semillas en Europa meri-

dional, 509. 
germinación de las semillas en las altas mon

tañas, 510. 
germinación de las semillas en Europa sep-

tentrional, 508. -
germinación de las semillas en la tierra baja 

de la Europa media, 507. 
giberelina, 569 sig. 
gleificación, 387. 
glicófitos, 493. 
grado de cobertura 34, 35*, 38 sigs., 50. 
grado de cobertura, volumen y peso, 34. 
grado de saturación, intercambio iónico, 325. 
grado de sociabilidad, 40, 43. 
grados de fidelidad, 88. 
grados de halofilia, 359. 
grados de presencia, 74. 
granulación del suelo, determinación, 311. 
granulación del suelo, importancia, 311. 
grandes zonas climáticas de las tierras bajas 

tropicales, 695. 
granulación de distintos horizontes, 315*, 

316*. 
granulación del suelo, 310. 
grupo climático, 615. 
grupo de clases, 134. 
grupo de especies características, 94. 
grupos de formación, 103. 
grupos de formación en las tierars bajas tro

picales, 695. 
grupos de sinecosistemas, 700. 
gytja, 413. 

hábitat y comunidad vegetal, 17. 
halófitos, 86, 358 sigs., 524. 
hayedo siciliano, 689. 
helada, 570. 
heliófitos, 221, 244. 
«helotismo», 9. 
hemicriptófitos, 142, 155, 491, 604. 
hidrófitos, 141, 155, 516. 
hierro, 344, 405. 
higrófitos, 86, 96, 515 sig. 
higrómetro de cabello, 270. 
historia de la vegetación, 582, 673. 
historia de las comunidades, 673 sig. 
historia forestal (tiempos tardigracial y post-

gracial), 685. 
hondonadas frías, 692. 
hondonadas heladas, 233. 
hondonadas salobres, 696. 
homogeneidad y problema de la homogenei-

dad, 45. 
hongos del suelo, 400 
horizonte del suelo, empalidecimiento, 396. 
horizonte empalidecido, 534. 
horizonte gley, 386. 
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horizontes, 421 sig. 
horizontes biógenas y petrógenas, 423. 
hormigas cortadoras de hojas, 486. 
hormigas, diseminación de semillas, 485. 
humedad atmosférica, 269, 270 sig., 280. 
humedad atmosférica, medida, 270. 
humedad atmosférica, relativa, 270. 
humedad del suelo, 225. 
humedad y epífitos, 282. 
humus bruto, 413. 
humus total, 309. 
humificación, 412 sig. 
humificación y vegetación, 414. 
huminas, 412. 
huracanes, 283, 284, 300. 

idiobiología, 2. 
iluminación y producción de hierba, 501. 
importancia de la fitosociología experimen-

tal, 601 sig. 
impurezas atmosféricas, 181 . 
importancia ecológica de las especies carac

terísticas, 93. 
incendio, 456 sig. 
incendio de la pradera, influencia sobre el 

crecimiento de la hierba, 462. 
incendio del matorral, 457 sig., 656. 
inclinación e intensidad de la radiación, 

231 *. 
indicadores de nitratos, 348. 
indicadores singenéticos, 95. 
índice de epífitos, 187. 
índice de producción, 497. 
individuos de suelo, 424. 
influencia de la hierba, 469. 
influencia de la luz sobre el crecimiento de 

picea, 245* . 
influencia de los incendios, 458. 
influencia del prado, 471 sig. 
influencia del pastoreo, 471. 
influencia sobre el crecimiento por acción 

de la luz, 237. 
influencia sobre la competividad, 542. 
influencias del macroclima sobre la vida en 

común, 570. 
innivación y comunidades forestales, 578, 

579. 
innivación y comunidades vegetales, 572. 
insectos y vegetación 484. 
integral lumínica, 241, 254. 
intensidad de la luz, relativa, 255*. 
intensidad de la luz, curso diario en la selva 

lluviosa tropical, 248. 
intensidad luminosa, medida, 241. 
intentos de repoblación forestal (Aigoual), 

295*. 
intercambio catiónico, 429. 
intercambio iónico, 324. 
intercambio iónico, capacidad de intercam

bio, 315. 
intercambio iónico, material intercambiador, 

reglas de intercambio, 315. 



intercambio iónico, significado, 366. 
interstadio, 676. 
inventario del perfil (suelo) , 451. 
inventario de comunidad, florístico, 22. 
inventario de comunidades radicantes y ad-

herentes, 28. 
inventario en la selva virgen tropical, 29. 
inventario o superficie de inventario, 22. 
inversión de pisos, 234*, 692. 
inversión de temperaturas, 234 . 
investigación de la competencia (almohadi

llas Jiquénicas), 640, 665. 
investigación de frecuencias, 49. 
investigación de la competencia entre espe-

cies en Norteamérica, 544. 
investigaciones de la transpiración, 521. 
investigaciones permanentes, 278 . 
iones sulfato, 354. 
irradiación calórica, 200 sig. 
isohietas, 260. 
isotermas, 220*. 
isotermas de julio y límite del bosque, 220*. 
isotermas y límite de vegetación, 209. 

laboreo, plantación, 478. 
ladera lluviosa, 259. 
ladera opuesta a la lluviosa, 259 . 
las unidades básicas de vegetación su estruc-

tura e interpretación, 16. 
lavado del suelo, 262. 
ley de la relatividad, 362. 
límite de clase, 125. 
límite de los árboles, 221, 288. 
límite del bosque determinado por el vien-

to, 288, 296'''. 
límite del bosque y exposición, 228'' . 
límite polar de los bosques, 676. 
límites de especies como indicadores climá-

ticos, 724. 
litosecuencias, 425. 
lombrices, 398. 
lombri z de tierra, 398. 
lugar de reposo de animales, 474. 
lugares opuestos al viento, 290 sig. 
luminosidad relativa, 241 . 
luz, 236. 
luz difusa, 254. 
luz di recta, 254. 
luz reflejada, 246. 
luz reflejada, efecto, 246. 
luz total, 242, 244. 
luz y vegetación de ventisqueros, 247. 

lluvia de polen, 679 sig. 
lluvias invernales, 258. 
lluvias persistentes, 262. 

macrofanerófitos , 149 sig. 
maduración de la semilla, 503. 
magnesio, 340. 

manganeso, 405. 
mapa de Cassini, 725. 
mapa de regiones climáticas, 613. 
mapas a pequeña escala de países, 725. 
mapas de clímax, 727. 
mapas de comunidades submarinas, 727. 
mapas de la vegetación, países tropicales, 

729. 
mapas de vegetación, eleción de signos, 729. 
mapas edafológicos, 726. 
mapas fitosociológicos, 726 sig. 
mapas fitosociológicos y edafogénesis, 726. 
margas eocénicas, 262. 
masa de las raíces, 59*, 568*. 
materiales húmicos, 412. 
matorral de euforbias cactiformes, 271. 
máxima y mínima (temperatura) 203. 
máximo de evaporación, 275 . 
máximo de luz, 241. 
máximo de transpiración (curvas anuales) 

520*. 
medida de la fuerza de succión (método de 

Schardakow) 526. 
medida de la luz, 241, 242, 252. 
medida de la luz en el interior del bosque, 

253. 
medida de la luz total, 253 sig., 254. 
medida de la lluvia, 264 . 
medida de la transpiración, 518. 
medida del crecimiento, 493, 494. 
medida del déficit de agua, 525. 
medida del viento, 300. 
medidas atmométricas en comunidades, 275 . 
medidas con el atmómetro, 273. 
medidas de la evaporación, 275 , 276. 
medidas de la evapotranspiración, 279, 280. 
mesófitos, 516, 556. 
meteorización, 410 sig. 
meteorización física, 410. 
meteorización química, 313, 410. 
métodos de clasificación de las comunidades 

vegetales, 103. 
- - , agrupación ecológica, 103. 

, ordenación corológica, 104. 
- -, ordenación dinamogenética, 103. 
- - , ordenación fisionómica, 103. 
método de la inversión (azúcar) 216, 21 7. 
método de las superficies circulares, 33. 
método plasmolítico (valor osmótico), 533. 
método puntual, 33. 
micocenosis, 183. 
micorrizas, 9, 400. 
micorrizas, ecto, 9. 
micorrizas, ecto, 9. 
micorrizas, endo, 9. 
microasociación sobre rocon · 17 _. 
microclima y comunidades Y geral ::., _lJ, 

572 . . 
microflora del suelo, 399. 
microorganismos, fun ione>, 401 , 402 sig., 

405 sig. 
mi roorganis rn s, relaciones, 406. 

795 



microorganismos y comunidades vegetales, 
407. 

microterófitos, 491. 
minerales, alteración, 403. 
minerales de la arcilla, 306, 411. 
mínimo de luz, 241 , 245. 
mínimo de precipitaciones, 258 . 
mistral , 299. 
mixed rain fo rests (selvas lluviosas mix

tas), 30. 
mixomatosis, 477. 
modificación de las frecuencias (sucesión), 

670 . 
modificación(es) en Ja vegetación, 560, 561 , 

593 , 657, 678. 
modificaciones climáticas, 657 . 
modificaciones de especies, 557, 594. 
modificaciones en el hábitat y en Ja vegeta-

ción, 562. 
modificaciones en la vegetación , 562. 
monoclímax, concepto, 614 . 
mosaico de comunidades, 699, 70 l"'. 
movimientos del agua en el suelo, 374. 
muerte de plántulas, 510. 
multiplicación generativa y vegetativa, 502. 
multiplicación vegetativa, 513. 

nanofanerófitos, 148, 419, 604. 
neoendemismos, 342. 
niebla, 266. 
niebla , precipitación, 266. 
nieve, 266. 
nieve, duración , 266. 
nieve, rotura por, 266. 
nitrificación, 348 sig., 403. 
nitrito, 418. 
nitrobacterios, 418. 
nitrógeno, 347. 
nitrosobacterios, 403. 
nivel de organización , estima, 111. 
nombre de asociación, 116. 
nomenclatura de las comunidades, 115, 116. 
nomenclatura de las comunidades, historia, 

114. 
, reglas de nomenclatura y propuestas, 115. 

- , sinopsis de las unidades sistemáticas de 
comunidad, 114. 

número de individuos (abundancia) y den-
sidad de las especies, 31. 

número de plántulas elevado, 508. 
nutrientes de las plantas, 321. 
- - , presencia en el suelo, 322. 
nutrientes del suelo, determinación, 323. 
- - , efecto tóxico, 323. 
- - , interacciones, 322. 
- - y vegetación, 335. 
nutrientes en el suelo, 321. 

observaciones a corto término (sucesión) , 
607. 

observaciones aisladas (sucesión), 607. 
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observación continua de la temperatura se
gún PALLMANN, 216. 

observaciones de larga duración en comuni-
dades naturales , 557 . 

observaciones duraderas, 604 sig. 
Olea europaea recortada por el viento, 285 .. 
ontogenia de las comunidades vegetales, 60 1.. 
óptimo ecológico, 550. 
óptimo fisiológico, 550, 555 sig. 
óptimo sociológico, 556. 
orden, 122. 
ordenación altitudinal de la vegetación , 674 .. 
ordenación altitudinal, Andes tropicales, 689 .. 
ordenación de las especies en la tabla, 70. 
ordenación en pisos altitudinales , Andes de 

Chile, 690. 
- - , altas montañas del Congo , 689 . 
- -, Cevennes. 
ordenación espacial de las comunidades ve-

getales, 689 sig. 
organismos del suelo y vegetación, 397. 
orien tación y temperatura, 223 . 
oscilación anual de la resistencia a la hela-

da, 204*. 
oscilación media de las temperaturas , 210'' .. 
oscilación térmica anual, 224. 
oscilaciones climáticas en las montañas, 658: 

siguientes . 
oscilaciones de la clímax, 622. 
oscilaciones del pH , 333. 
oscilaciones térmicas, 214. 
oxidación del hierro , 405. 

paraclímax, 619, 620 sig. 
paraclímax tropicales, 620. 
parasitismo, 7 sig. 
parasitismo mutuo , 7. 
pastizal en gradería, 233*. 
pastoreo, 468, 469 sig. 
pastoreo de herbívoros salvajes, 474, 475 sig. 
pastoreo en cercados, 467 , 468*. 
pastoreo excesivo, efectos, 471. 
paleoendemismos, 83. 
Parque Nacional Suizo, sucesión y clímax,. 

616. 
pendiente y humedad del suelo, 226'''. 
penetraciones, 709. 
pequeñas comunidades dependientes, 185. 
pequeñas especies, vicarias eecológica y so-

ciológicamente, 87. 
pérdidas diarias de agua en comunidadeS; 

alpinas y prealpinas, 523. 
perfil altitudinal (Andes), 690. 
perfil de gley ni val , 575*. 
perfil de la tierra roja , 315. 
perfil de las raíces, 59, 60*. 
perfil de suelos salinos, 360*. 
perfil de un podsol, 445 ''', 446. 
perfil del pH, 333. 
perfil del suelo, 420, 451. 

, capa , 421. 
- -, clasificación sistemática, 455 , 



- -, desarrollo, 424. 
- - , horizonte, 421 sig. 
- -, profundidad, 421. 
perfil transversal microclimático, 225*. 
perfiles de suelos, símbolos, 453*. 
periodicidad, 22, 487. 
periodicidad de la luz, 256. 
periodicidad de la luz diaria, 256. 
periodicidad de la vegetación, 258. 
periodicidad de las funciones vitales, 487. 
periodicidad del aeroplancton, 182. 
periodicidad del plancton, 174. 
período cálido final, 686. 
período cálido postglacial, 683, 686. 
período de Betula, 683. 
período de los robledales mixtos, 687. 
período del abedul y del pino albar, 686. 
período del avellano, 687. 
período cálido inicial, 686. 
período del haya, 687. 
período de La Tene, 686. 
período inicial del robledal mixto, 686. 
período reciente de la tundra, 676 . 
períodos anuales de la asimilación , 536'' . 
períodos de bosque postglaciales, 686. 
períodos glaciares, 676. 
períodos interglaciares, 676. 
pH del agua, 333 sig. 
pH óptimo, 331. 
pH y precipitaciones, 333"'. 
piranómetro de esfera, 201 , 202* . 
piso de hidrohalófitos, 698 . 
piso de higrohalófitos, 698. 
pisos altitudinales, 689 sig. 
pisos altitudinales, ordenación, Australia , 690. 
plancton, 14, 173. 
planctófitos, 139. 
plantar especies extrañas a la comunidad, 

505, 544, 602. 
plantas cuprícolas, 346. 
plantas de la sal, 358. 
plantas del cinc, 346. 
plantas que requieren la helada para germi-

nar, 204. 
plantas silicícolas, 343. 
plantas trepadoras, 10* , 3''', 11. 
plantas y comunidades nitrófilas, 347. 
pleistoceno, 675. 
plioceno, 674. 
pluviisilva, Brasil meridional, 30, 657. 
pluviisilva, estructura, 110*. 
pluviisilva climácica, 722. 
poblaciones de ficomicetes , 184. 
población homogénea, 31. 
podsol, 446, 651. 
podsol férrico, 644, 645, 652. 
podsolización, 446 sig. 
podsolización bajo un Quercion robori-pe-

traeae, 446'''. 
policormia, 41 , 43, 513 sig., 547. 
polinización, 501. 
polinización anemófila, 501. 
polinizadores, 485. 

porcentaje(s) de cobertura, 38, 50 sig. 
porcentaje de cobertura, medio, 51. 
porcentaje de frecuencias, 49*. 
posibilidades de ordenación de las unidades 

de vegetación, 17, 72. 
precipitaciones atmosféricas, 257. 
precipitaciones y aireación de los suelos, 

385* . 
precipitación y temperatura, 300. 
presencia, 73. 
presencia de sulfato, 354. 
presión atmosférica, 280. 
presión de succión, 373. 
primera colonización, 583. 
principales problemas de la fitosociología, 2. 
principales tipos de clima de la Tierra, 303. 
problema de los halófitos, 358. 
proceso para realizar un inventario, 27. 
producción, 498 sig., 500. 
producción, simposio, 498. 
producción de bosques británicos de pino 

albar, 497. 
producción de frutos y semillas, 502. 
producción de hierba (Brachypodietum phoe-

nicoidis), 469 , 495 . 
producción de las especies , 499. 
producción de los hongos, 498. 
producción de macromicetes, 498. 
producción de madera, 497. 
producción de materia seca e intensidad de 

la luz, 499, 500. 
producción de materia y cantidad de lluvia, 

258. 
producción de semillas, 502. 
producción de semillas y número de plán-

tulas en Laponia, 508. 
productividad, 495, 556. 
profundidad de las raíces, 58. 
progresión sociológica, 109. 
procesos de transporte y vegetación, 419. 
protección de frutales , 213. 
protección frente a la luz, 11. 
protección frente a la evaporación, 264. 
protección frente a la sequedad, 12. 
protección frente a la transpiración, 208. 
protección frente al frío, 12. 
protección frente al viento, 12, 296. 
protección por la nieve, 267. 
provincia (dominio) , 717. 
psicrómetro de Assmann, 270. 
psicrómetro de aspiración, 201 , 270. 
punto de marchitez permanente, 377. 

quionofobia, 573 . 

radiación calórica. 200. 
radiación directa . 24 2. 
radiación solar. 200. 
radiación solar; variación diaria , 21 7 '' . 
radiación ultravioleta, 237 , 243. 
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radiactividad, 569. 
radioatmómetro, 275 sig. 
rayos, 456. 
razas geográficas, 706. 
recomendaciones para la cartografía, 727. 
recuento de plántulas, 506, 507 sig. 
regadío, 466 sig. 
regeneración, 504. 
región, 717 sig. 
reg10n eurosibírica boreoamericana, 128. 
región irano-turánica, 717 . 
región mediterránea, 720. 
regiones áridas, 652 . 
regiones climácicas, 613 , 617. 
regiones climáticas, 300, 303. 
regiones climáticas de Suecia, 302 sig. 
reglas de nomenclatura y propuestas , 115. 
regresión antropozoógena, 634. 
reino de comunidades, 134. 
reino de vegetación, 718. 
rejuvenecimiento en asociaciones forestales, 

503. 
relaciones de afinidad (asociaciones), 100'''. 
relaciones de comensalismo, 14. 
relaciones de dependencia, 7, 9. 
relaciones de dependencia parasitaria, 197. 
relaciones de dependencia y de comensalis-

mo, 7. 
relaciones entre estratos, 55, 56*. 
relaciones simbióticas entre plantas, 578. 
reliquia de la época glacial, 213. 
reliquia de un período cálido, 209*. 
rendzina, 441. 
rendzina mediterránea, 449. 
rendzina-terra rossa, 449. 
renovación de la comunidad , 504. 
representación de la zonación, 697. 
representación del desarrollo evolutivo, 668, 

669. 
representación gráfica de los es tratos, 54, 55*. 
representación mediante curvas (sucesión), 

669. 
requerimientos de agua de la vegetación, 378. 
reserva forestal de Tjibodas, 29. 
resistencia a la helada, 205, 205 . 
resistencia a la sequedad, 206 sig. 
resistencia a la sequía, 207. 
resistencia al calor, 207. 
resistencia al frío , 204. 
resistencia al frío , causas, 205. 
resistencia al viento, 290. 
resultados de la germinación, 507, 511. 

en el Arrhenathereturn, 507. 
- - en el Mesobrornion, 507. 
- - en el Querceturn ilicis, 509. 
ritmos de vegetación, 208. 
rizosfera del perfil de suelo, 452. 
rocío, 265. 
rocío, colector, 265 . 
rocío, formación, 265. 
rocío, medidor, 265. 
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saprófitos, 10. 
sapropel, 413. 
saturación de agua, 523. 
Schneetalchen (pequeños ventisqueros) (aso· 

ciaciones), 576 sig. 
sedimentos lacustres, 678, 679. 
sedimentos turbosos y lacustres, 678. 
sector, 716 sig. 
sector de vegetación, 717. 
selección de los pastos, 473. 
selva virgen tropical , inventarios, 29. 
semejanza florística y ecológica, 109. 
sequía estival , 258, 262. 
seres vivos del aire, 182. 
serie, 630, 633. 
serie de colmatación (Suiza septentrional), 

669. 
serie de dunas, 634. 
serie del pedregal calcáreo, 633 sig. 
series arbustivas, 631. 
series completas, series parciales, 631 sig. 
series de caméfitos, 631. 
series de pastizales, 631. 
series liquénicas, 631. 
series muscinales , 631. 
series parciales, 631 sig. 
series planctónicas, 631. 
series principales, 631. 
series terofíticas, 631. 
setos en duna, 12*. 
sibljak, 631. 
siega, abonado y regadío, 466 sig. 
significado de la especie para el estudio de 

las unidades fitosociológicas , 19. 
simbiosis, 7, 400. 
simposio acerca de la producción, 498. 
simposicio de Biosociología , 3. 
simposio de Ecología de los hongos del sue-

lo, 400. 
sincianosis, 9. 
sincorología, 688 sig. 
sincronología, 673 sig. 
sindinámica, 2, 565, 582 sig. 
sindinámica (aplicación práctica), 670 sig. 
sinecología, 198, 197. 
sinecología etológica, 487 sig. 
sinecología mesológica, 198. 
sinecosistema, 5, 96, 478, 635. 
sinfisionomía, 135. 
sinusia, 160, 187, 196. 
sintaxonomía florística, 97. 
sistemática de comunidades, 17, 97 sig. 
sistemática de comunidades, florística, 17. 
sistemática de la vegetación, 97. 
sistemática de las formas vitales, 135, 136. 
sistemática de los suelos, 438 sig. 
sistemática florística de las comunidades, 17. 
sistema de formación, 103. 
sistemas de formas de crecimiento . 
sistemas de formas vitales de Du RIETZ e 

!VERSEN, 137. 
de RAUNKIAER, 139. 

- - de WARMING, 136. 



sistema radical, 5 7*. 
sobrecalentamiento, 207. 
sociabilidad, 22 , 25 , 39, 40 sig., 90 . 
sociabilidad y distribución, 39. 
sociación, 46, 120 sig. 
sociología de los hongos, 170. 
solifluxión, 231 sig. 
solonchak, 366 sig., 601 *, 719 . 
solonchak, asociaciones, 368. 
solonchak, suelos, 368. 
solonetz, 366. 
sonda de termistores, 202*. 
subasociación, 118 sig. 
sucesión, 191, 331, 583, 600 sig. 
sucesión de aspectos, 489. 
sucesión de la colmatación (Hérault) , 667* . 
sucesión de la vegetación, 483. 
suces10n de las comunidades vegetales sobre 

terrazas del Rhin, 608. 
sucesión en las dunas, 632. 
sucesión en los pastizales, 593. 
sucesión forestal , 633, 634. 
sucesión primaria, 623 sig. 
sucesión y clímax, 600 sig. 
suces10n y pH, 331. 
sucesiones antropógenas, 625. 
sucesiones progresivas y regresivas, primarias 

y secundarias, 623. 
sucesiones regresivas, 624. 
sucesiones secundarias, antropógenas, 623. 
suelo, 305 sig. 
suelo climácico (piso subalpino), 640. 
suelo, componentes minerales, 305. 
suelo, granulación, 310. 
suelo, granulación y vegetación, 313. 
suelo silíceo bruto , 644. 
suelos de bacterios y de hongos, 183. 
suelos de sosa , 366. 
suelos de serpentinas, 340 sig. 
suelos de sulfato sódico, 366. 
suelos de cinc , 346. 
suelos, clasific ación según P ALLMANN, ·439 , 
suelos con cloruro sódico , 360. 
suelos con sulfato magnésico, 366. 
suelos dolomíticos brutos, 343. 
suelos es tructurados, 236. 
suelos fósiles, relictuales y policíclicos, 432. 
suelos gipsáceos, 356. 
suelos gley, 450. 
suelos helados, 235. 
suelos húmicos carbonatados, 440, 441, 44 l"' , 

638, 642, 643 *. 
suelos húmicos silicatados, 443. 
suelos lateríticos, 656. 
suelos poligonales, 235. 
suelos pseudogley, 450. 
suelos salinos, 357 sig. 
suelos series de suelos y comunidades vege

tales determinadas por el clima, 432. 
suelos, series de suelos y comunidades vege

tales determinadas por el relieve, 435, 454. 
suelos, sistemática, 438. 
suelos y comunidades climácicas, 433. 

oulfhidric . )70. 
511lÍ bacieri s, ) 70. ) 1 1 * . 
superficie d im·enrario. __ sig. 
superficie estudiada, extensión, 26. 
superficies permanentes, 663 sig. 
sustitución de facto res, 109. 

tabla de orden, 124, 126, 127 . 
tabla de la alianza (ejemplo), 123. 
tablas de asociación, 70 . 
tablas de comunidad, 65. 
tablas de sociación, 65. 
tabulación de las comunidades, 65. 
tala (bosque), 463. 
tabla a mata rasa, 463. 
tardiglacial y postglacial, 686. 
temperatura, 278 . 
temperatura, observación continua, 216. 
temperatura atmosférica, 222, 269*, 280. 
temperatu ra atmosférica por encima de la 

nieve, 269 . 
temperatura del aire, 212. 
temperatura del suelo, 221, 390, 391, 580. 
temperatura del suelo, diferencias, 224. 
temperatura del suelo y vegetación, 392. 
temperatura mínima, 203, 570, 571 *. 
temperaturas en las asociaciones, 214. 
temperaturas extremas, 204, 217, 222, 223 , 

570. 
temperaturas máximas, 234. 
tendencia a la clímax, 3. 
tendencia de evolución, 593. 
tensión de vapor, 270 sig. 
teoría de la clímax, 612 . 
teoría de las toxinas, 569. 
termitas, 486. 
terófitos, 140, 155, 339, 385 sig., 49 1 sig ., 

604. 
terra rossa, 449. 
territorios de vegetación, 716 sig. 
territorios florísticos de Europa, 71 ?" . 
territorios natural es de vegetación, 716 sig. 
tierra parda (Braunerde), 443. 
tierra parda, suelo climácico, 444*. 
tipo relictual boreoártico-alpino, 725 . 
tipo relictual mediterráneo-terciario, 725. 
tipos de áreas, 705. 
tipos de áreas, boreoártico-alpino, 705. 
tipos de áreas, medioeuropeo-boreoamerica-

no, 705 . 
tipos de áreas, mediterráneo-terciario, 705 . 
t ipos de áreas de las comunidades, 705. 
tipos de bosque, 107. 
tipos de bosque y de pradera, 107. 
tipos de clima, 303. 
tipos de clima, principales tipos de clima de 

la Tierra, 303. 
tipos de dominancia, 106. 
tipos de formas vitales , 143'' . 
tipos de pradera, 107. 
tipos de raíces, 567*. 
tomillares, 4 73"'. 
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toposecuencias, 433 , 436* , 436, 437", 574'''. 
torbellinos, 284. 
totalizadores, 264. 
trabajo de campo (cartografía), 730. 
transección, 27, 37*, 703. 
transpiración, 269, 272, 518, 519 sig. 
transpiración en plantas de desierto, 518. 
transpiración y contenido en sal, 359. 
transpiración y fuerza del viento, 518. 
transpiración y raíces, 518. 
transporte, suelos, 416. 
transporte de las dunas, 293. 
transporte mecánico, 416. 
transporte por el viento, 299. 
transporte por el viento y límite del bos-

que, 288. 
transporte por filtración, 418. 
trópicos subáridos, 654, 655. 
tropófitos, 517. 
tundra de musgos y líquenes, 46*. 
turba, 413, 678 . 
turba de turbera alta, 414. 
turba de turbera baja, 413. 
turba de turbera intermedia, 414. 
turbera, Carex, 416. 
turbera, carrizos, 416. 
turbera, ericáceas, 416. 
turbera, Eriophorum, 416. 
turbera, Hypnum, 416. 
turbera, Sphagnum, 416. 

unidades de comunidad, denominación, 114. 
unidades de comunidad, hiperbóreo-euralpi

no, 130 sig. 
unidades de comunidad, superiores, ordena-

ción según la progresión sociológica, 112. 
unidades de los complejos de vegetación, 717. 
unidades de sucesión, 628. 
unidades de vegetación, aspectos históri-

cos, 19. 
unidades de vegetación, abstractas, 65. 
unidades de vegetación, taxonómicas, 116. 
unidades fisionómicas de vegetación, 726. 
unidades superiores de vegetación, 121. 
utilidad del incendio, 462. 

valor de cobertura, 36, 39, 51, 53. 
valor de evapotranspiración, 523. 
valor de grupo, 50, 71, 99, 100. 
valor de sociabilidad, 41. 
valor dinamogenético de las especies, 593, 

595, 596 sig. 
valor edificador de los líquenes foliosos, 600. 
valor edificador de los musgos, 599. 
valor indicador, ecológico, de las especies, 19. 
valor indicador de las especies, 70. 
valor indicador de los táxones, 109. 
valor osmótico, 203, 205, 206, 358, 526, 533. 
valor osmótico, curvas anuales, 527 sig., 530. 
valor osmótico, determinación, 533 sig. 
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valor osmótico, determinación, método plas
molítico, 533. 

valor osmótico y contenido en cloruros del 
suelo, 529". 

valoración de las tablas, 73. 
valoración de los mapas de vegetación, 73. 
valores de afinidad, 99. 
valores de saturación, pluviisilva, 524. 
variación de especies en el cuadrado perma-

nente, 558. 
valoración de la dominancia en el Trisete-

tum, 107'', 108''. 
variaciones en la vitalidad, 62, 63 sig. 
variaciones en las arcillas, 411. 
variantes de la clímax, 616. 
variantes de series, 631. 
vegetación, desarrollo paralelo sobre suelos 

análogos, 648. 
vegetación cuprícola, 346. 
vegetación de algas de los charcos, 174. 
vegetación de cuevas, 247. 
vegetación de epífitos, 152, 245. 
velocidad de germinación, 238. 
vegetación de haló fitos, 369. 
vegetación de nitratos, 348 sig. 
vegetación de ventisqueros, 247. 
vegetación de la turbera, desarrollo, 678 . 
vegetación de la tundra, 135. 
vegetación de las fumarolas, 372. 
vegetación de las sulfataras y fumarolas, 372. 
vegetación de los claros provocados por la 

corta, 463, 464 sig . 
vegetación de los derrames de savia, 172. 
vegetación de los hongos del suelo, 183. 
vegetación de los suelos con cloruro sódico, 

360. 
vegetación del cuaternario, 675. 
vegetación del suelo, microbiana, 401. 
vegetación del cinc, 346. 
vegetación dolomitícola, 343. 
vegetación epifítica, 187. 
vegetación epifítica, investigaciones de Went, 

187. 
vegetación gipsícola, 355, 356*. 
vegetación natural potencial, 615. 
vegetación pionera sobre suelos de glacia-

res, 587. 
vegetación serpentinícola, 341, 342. 
vegetación siderícola, 345. 
vegetación sobre morrenas silíceas, 644. 
vegetación y edafogénesis sobre un sustrato 

carbonatado, 640. 
vegetación y temperatura del aire, 212. 
vegetales protegidos, 11. 
velocidad de crecimiento (bacterias), 564. 
velocidad del viento, 284, 300. 
vernalización, 256, 488. 
vicarias, 711. 
visión cronológica de conjunto de los perío-

dos forestales postglaciales, 686. 
viento, 283. 
viento, acción mecánica, 284, 285. 
vientos descendentes, 297. 



vientos lluviosos, 259. 
vientos lluviosos y vientos descendentes, 297. 
vitalidad, 60, 62, 63 sig. 
vitalidad y fertilidad, 22, 60. 
volumen de los poros en un perfil de suelo, 

383 sig. 

xerófitos, 86, 96, 516 sig. 
xeromorfia, 516. 
xeroseries, 632. 

yeso, 355. 

zona de algas (Suecia oriental), 698. 
zona de algas pardas, 698. 
zona de líquenes, 698. 
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zona de nieblas, 266. 
zona de sucesión forestal, 705. 
zonación, 693. 
zonación de algas de agua dulce en el lago 

de Constanza, 699. 
zonación de la vegetación, 692, 693 sig. 
zonación de la vegetación, Rusia , 692. 
zonación de la vegetación, Norteamérica, 694. 
zonación de las algas, 698. 
zonación de las comunidades, 693, 698*. 
zonación de las formaciones, 693, 694. 
zonación local de comunidades, 693 sig. 
zonación lumínica de las algas marinas, 699. 
zonas altitudinales, 689. 
zonas climáticas, térmicas, 692. 
zonas de algas y líquenes, 698. 
zonas de vegetación, 380", 689 . 
zonas de vegetación sumergidas, 255. 
zonas térmicas, 210. 
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INDICE DE NOMBRES 

DE ESPECIES (VEGETALES Y ANIMALES) 
Y DE COMUNIDADES VEGETALES 

(Los nombres de plantas y animales, así como los de comunidades vegetales, en cursiva; 
un * después del número de la página indica una figura) 

Abies alba, 387. 
- balsarnea, bosque, 190, 246. 
- firma, 194. 

Agropyretum, 365, 696. 
- boreoatlanticum, 632, 708*. 
Agropyretum juncei, 657. 

- sibirica-Picea-Pinus, bosque, 693. - - -Crucianelletum, serie parcial, 635. 
Abieti-Fagetum, 455, 552. 
Acacia detinens, estepa fruticosa climácica. 
- /lava, 654. 
- heterophylla, 461. 
- laeta, 654. 
- raddiana, 654. 
- senegal, 654. 
- seyal, 654. 
Acacieturn nefasiae, 476*. 
Acarospora fuscata, 352. 
- nodulosa, 355. 
Acer bolanderi, 674. 
- macrophyllum, 674. 
- platcmoides, 243. 
- pseudoplatanus, 299, 408, 674. 
- saccharum, bosque, 400. 
Aceretalia saccharophori, 706. 
Aceretum saccharophori, 706. 
Aceri-Fagetum, 455. 
Aceri-Fraxinetum, 214, 416. 
Achillea asplenifolia, 367. 
- atrata, 565, 598. 
- collina, 341. 
- moschata, 565. 
Aciphylla aurea, 458. 
Actinomyces chromogenus, 328. 
Adenostyles alliaria, 578. 
Adenostylion, 574. 
Adiantetea, 130. 
Acliantum capillus veneris, 210, 248, 272, 697. 
Adonis vernalis, 261, 356. 
Adoxa moschatellina, 213 . 
Aegira virescens, 698. 
Aerobacter aerogenes, 405. 
Aesculus californica, 674. 
Agapetes vulgaris, 372. 

- mediterraneum, 513, 541 , 632. 
Agropyro-Ammophiletum, 292. 
Agropyron cristatum, 714. 
- f arctum, 707. 
- glaucum, 496, 602. 
- junceum, 595, 597, 707. 
- smithii, 580, 658. 
Agrostidetum tenuis, 158. 
Agrostis alba, 463, 477. 
- - stolonif era, 626. 
- alpina, 593, 638. 
- canina, 336, 345, 649 . 
- rupestris, 576, 713 . . 
- tenuis-Alchemilla-Trollius-, población, 508. 
Ajuga laxmannii, 223. 
- pyramidalis, 572. 
- reptans, 537. 
Albizzio-Strychnetum stuhlmannii, 621 . 
Alchemilla colorata, 594. 
- pentaphylla, 577. 
- vulgaris, 594. 
Alectoria nigricans, 290. 
- ochroleuca, 290. 
Alicularia geoscypha, 660. 
Alismetum canalicu/ati, 483 . 
- orientalis, 483. 
Allenrolfea occidentalis, comunidad, 370. 
Allium ursinwn, 213 , 416. 
Allolobophora terrestris, 39 . 
Allosorion, 11. 
Alnetalia glutinosi. L -L 
Alnetum incanae. 593. 
- l'Íridis. -L 5 79*. 
A.lnion glurinosi. ! A . 
A. lno-Umio1;. 11 ; . 61 - . 
A.lnus gforinosa. :; ' . -W9, 58-1- . 
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- - población, 124. 
- horizonte, 691. 
- incana, 564, 566. 
Alnus rhombifolia, 674. 
- tenuifolia, 647. 
- viridis, 221 , 299, 647. 
Alopecurus. pratensis, 367. 
Alyssum linifolium, 357. 
- maritimum, 155. 
- - montanum, 356. 
- var. psammeum, 343. 
- pyrenaicum, 84. 
- saxatile, 336. 
Amaranthus retroflexus, 480. 
Ambrosia tenuifolia, 482. 
Añ1mophila arenaría, 595, 597. 
Ammophiletum arundinaceae, 292, 632, 657. 
- serie donal, 635. 
Ammophilion, 4, 597. 
Ammophilo-Agropyretum agropyretosum, 632. 
- - ammophiletosum, 632. 
Amorpha fruticosa, 554. 
Amygdalus nana, 229, 714. 
Anabasis aphylla, 369. 
- aretioides, 14*, 581. 
- articulata, 653. 
- salsa, 368, 369, 719. 
Anacyclus clavatus, 553. 
Anagallis arvensis, 476. 
Anagallo-Helichrysetum, 85. 
Anagyris foetida, 570. 
Andropogon furcatus, 264, 462, 658. 
- ischaemum, 95. 
- scoparius, 462, 658. 
- virginicus, colonia, 667. 
.'\.ndrosace alpina, 659, 662. 
- helvetica, 286, 343. 
- . obtusifolia, 713. 
- septentrionalis, 337. 
Androsacetum alpinae, 662. 
- helveticae, 157. 
Androsacion alpinae, 574. 
Anemone nemorosa, 213, 349, 489, 495 , 537. 
- silvestris, 337. 
Angraecum funale, 152. 
Anomodon giraldii, 194. 
Anomodonto-I sothecietum, 82. 
Antennaria dioeca, 562, 713 . 
- - ssp. boreal is, 87. 
Anthelia juratzkana, 576. 
Anthelietum, 578 .. 
Anthemis fuscata, 469. 
Anthericum divaricatum, 476. 
Anthoxanthurrí odoratum, 458, 507 . 
Anthriscus silvester. var. nemorosa, 688. 
Anthylli-Teucrietum, 214, 709. 
Aphyllanthes-Leontodon villarsii, asociación, 

515, 625*. 
Aphyllanthion, 90, 159, 339, 465, 506, 553, 

707, 710. 
Appendicula ramosa, 188. 
A rabidetum cceruleae, 247, 635. 
Arabidion coeruleae, 235. 
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Arabidopsis thaliana, 507. 
Araucaria angustifolia, 188. 
- cookii, 284. 
Arbutus andrachne, 521. 
- sucesión en una isla, 668. 
- menziesii, 674. 
- sp. 674. 
- unedo, 210, 521. 
Arctostaphylos alpina, 580, 731. 
- uva-ursi, 203, 460, 674. 
- - ssp. crassifolia, 42". 
Arenaría biflora, 511 , 578. 
- capitata, 343. 
- leptoclados, 87. 
Argania spinosa, 12. 
Aristida acutiflora-Echium trigorhizum, aso-

ciación, 38*. 
- pungens, 293 , 294*, 597. 
- stipoides, 655. 
Armeria elongata, 341, 347. 
- halleri, 34 7. 
- juncea, 343. 
- marítima, 368. 
- mülleri, 713. 
Armerietum halleri, 34 7. 
- juncei, 93. 
Armerion junceae, 710. 
Armerio-Potentilletum arenariae, 341. 
Arnica montana, 87. 
Arrhenatheretea, 132. 
Arrhenatheretum elatioris, 213 , 416, 467, 507, 

521 , 580. 
- diagrama del tiempo de floración, 64. 
- resultados de la germinación, 507 . 
Arrhenatherion elatioris, 349, 466, 467, 471 , 

491. 
- pastizales , 4 71. 
Arrhenatherum elatius, 467 , 507. 
- praderas, 500. 
Artemisia absinthium, 681. 
- arenaria, 719. 
- campestris, 355, 681. 
- gracilescens, 719. 
- hanseniana, asociación, 159. 
- herba-alba, 357. 
- monogyna, 367, 518. 
- oelandica, 681. 
- pauciflora, 719. 
- rupestris, 681. 
- schrenkiana, 719. 
- selengensis, 554. 
- estepas, 163. 
- terrae-albae, 719, 752. 
- vulgaris, 681. 
Artemisietum maritimae, 99. 
Arthrocnemetum glaucae, 364, 381 , 386. 
- -Salicornietum radicantis, 696. 
Arthrocnemum glaucum, 364, 369, 524, 529. 
Arthrophytum longibracteatum, 719. 
Arum maculatum, 213, 416. 
Arundo donax, 733. 
Ascobolus atrofuscus, 460. 
Ascophyllum nodosum, 699. 



Asparagus acutifolius, 483. 
Aspergillus niger, 400. 
Asphodelus cerasifer, 490. 
Aspicilia crusii, 342. 
- ochracea, 342. 
- verruculosa, 342. 
Aspicilietum ochraceae, 342. 
Aspidium spinulosurn, 94. 
Asplenietalia glandulosi, 714. 
Asplenietea rupestris, 130. 
Asplenietum glandulosi, 253", 254, 255, 723. 
Asplenion serpentini, 342. 
Asplenium adianturn-nigrurn, 697. 
- adulterinurn, 842. 
- auritum, 188. 
- cuneifoliurn, 342. 
- ruta-rnuraria, 342. 
- seelosii, 343. 
- trichornanes, 512. 
Aster linosyris, 356. 
- pannonicus, 367. 
- subulatus, 529*. 
- tripolíurn, 359. 
Asteriscus maritimus, 570. 
Astero-Triglochinetum, 367. 
Astragalo-Acantholirnetalia, 714. 
Astragalus austriacus, 261. 
- danicus, 356, 507. 
- exscapus, 261 , 507. 
- fa lcatus, 721. 
- rnonspessulanus, 90, 261, 708. 
- ponticus, 721. 
- poterium-garrigas, 291 , 473*. 
- - almohadillas esféricas, 146. 
Atractylis serratuloides, 522. 
Atraphaxis spinosa, 721. 
Atriplex cana, 721. 
- halimus, 359. 
- incisa, 549. 
- polycarpa, asociación, 370. 
Atropion, 117. 
Avena desertorum, 714. 
- montana, 598. 
- versicolor, 593. 
Aveneturn amethystinae, 709. 
- pratensis, 120. 
Azolla filiculoides, 482. 
Azotobacter agilis, 404. 
- beijerinckii, 404. 
- chroococcum, 183, 404. 
- macrocytogenes, 404. 
- vinelandii, 404. 

Bacillus arnylobacter, 183. 
- ca/factor, 203 . 
- circulans, 405. 
Balanites aegyptiaca, 654. 
Banksia ornata, 280. 
Baphietum descampsii, 621. 
Barbula convoluta, 461 , 557, 560. 
Bassia hyssopifolia, 289, 549 . 
Beggiatoa alba, 372. 

- - asociación, 371. 
- leptiformis, 372. 
Bel/is annua, 364. 
Benedictella benoistii, 84. 
Berberidion, 710. 
Berberido-Rosetum, 117. 
Betula nana, 243, 676, 683, 687. 
- pendula, 243, 408, 463, 498, 566, 584. 
- pubescens, 498, 584. 
Betulo-Aclenostyletea, 134. 
Biatora pul/ata, 579. 
Biclens cernuus, 482. 
- melanocarpus, 482. 
Bidentetea, 482. 
Billbergia nutans, 188. 
Biscutella laevigata, 343. 
Blechno-Quercetum, 650''', 651. 
Blechnum spicant, 96. 
Blysco-Monochorietum, 483. 
Boscia senegalensis, 654. 
Botrychium lunaria, 594. 
Bouteloua gracilis, 602. 
Brachiaria obtusifolia, 656. 
- estepa, 329. 
Brachypodietum phoenicoiclis, 315, 384, 496, 

520, 526, 528, 533, 556, 606. 
- ramosi, 63, 213, 215, 255, 265, 277, 315, 

385, 271, 468, 485, 489 sig.*, 492, 528, 
553. 

Brachypodio-Chrysopogonetea, 130. 
Brachypodion phoenicoiclis, 485, 708, 709. 
Brachypodiurn phoenicoides, 496. 
- pinnaturn, 507. 
- - estadio, 630. 
- ramosum, 490, 548. 
- - garriga, 335, 524. 
- silvaticurn, 337, 556. 
Brassica alba, 388. 
Brassico-Helichrysion rupesti:is, 709, 723. 
Brometalia erecti, 314, 708, 714. 
- pastizal xérico, 708. 
Brirnion erecti, 120, 313. 
Bromo-Caricetum hallerianae, 709. 
Bromus erectus, 94, 95, 337, 507, 521, 528. 
- maclritensis, 566. 
- rubens, 524. 
Bromus secalinus, 580. 
- tectorum, 351. 
Bryonia clioeca, 118. 
Bryum caespititium, 558. 
- gemmiparum, 340. 
Bu/bilis clactyloicles, 603. 
Bupleurum fruticosum , 537. 
- spinosum, 472. 
Buxo-Fagetum, 620. 
- -Quercetum, 28, 620, 627. 
Buxus se;npervirens, 96. 196. 

Cachrys /aei·igaui, 551. 
Ca/amagrosris sp .. -H. ·fi . 
- epigeios. 4-F, 393. ' _8. 
- negi :a, 549. 
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Calligonum aphyllum, 720. 
Callitris quadrivalvis, 12. 
Calluna, landa, 461. 
- vulgaris, 40, 56, 62, 336, 345, 460, 461, 

548, 580, 630, 649, 731. 
Cal/uno-Genistetum, 214. 
Calluno-Ulicetalia, 714. 
- -Ulicetea, 130, 719. 
- -Ulicion, 630. 
Caloplaca aractina, 699. 
- festiva, 342. 
- granulosa, 699. 
- marina-Lecanora actophila, asociación, 699 . 
- - -Verrucaria maura, zona, 699. 
- scopularis, 699. 
Caloplacetum aurantiacae, 352, 353. 
Calothrix scopulorum, 178. 
Calycotome spinosa, 473. 
Campanula cenisia, 662. 
- monodiana, 697. 
Camphorosma annua, asociación, 367. 
- monspeliaca, 720. 
Canarietum schweinfurthii, 621. 
Candelariella vitellina, 352. 
Cantharellus aurantiacus, 481. 
Capsella bursa-pastoris, 479, 480. 
Cardamine alpina, 577 sig. 
- hirsuta, 491. 
- resedifolia, 510. 
Carduus pycnocephalus, 468. 
- tenuiflorus, 468. 
Carex bigelowii, 549, 569. 
- capillaris, 562. 
- curvula, 93, 330, 713. 
- - curva de pH, 330. 
- - ssp. eucurvula, 638. 
- distachya, 483. 
- distans, 337. 
- elata, 40, 591. 
- elynoides-Sibbaldia procumbens, ventisque-

ro, 498 . 
- ericetorum, 594. 
Carex fi rma, 511, 598. 
- - asociación, 677. 
- fu sca, 649. 
- - -Amblystegium, turbera baja, 508. 
- halleriana, 501. 
- hostii, 58. 
- humilis, 96, 223, 285 , 355, 524, 528. 
- - fasciculadas, 642. 
- - pastizal, 356. 
- - -Stipa capillata, pastizal, 528. 
- in/lata, 675. 
- microglochin, 511. 
- mucronata, etapa, 633 . 
- nardiana, 121. 
- pilulifera, 461. 
- pseudocyperus, 675. 
- pyrenaica, 576. 
- rigida-C. lachenali, prado-landa, 508. 
- rotunda, turbera, 508. 
- rufina, pastizal, 540. 
- rupestris, 290. 
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- sempervirens, 580. 
- - tipo, 114. 
- stenophylla, 261. 
- supina, 261. 
- tomentosa, 595. 
Caricetalia curvulae, 711, 713 . 
Caricetea curvulae, 87, 133, 719 sig. 
Caricetum brachystachidis, 340. 
- carpaticum, 290. 
- curvulae, 93, 158, 222, 229, 246, 335, 414, 

619, 635 , 639, 696, 712* . 
- - climácico, 635. 
- elatae, 114, 591. 
- firmae, 214, 290, 331, 335, 338*, 414, 511, 

522, 637, 731. 
- - -Caricetum curvulae, serie, 633. 
- limosae, 704. 
- rostrato-vesicariae, 389. 
Caricion curvulae, 81, 81 *, 122, 233 , 614, 

617, 711 , 713. 
- davallianae, 338, 710. 
- ferruginei, 338. 
- fuscae, 710. 
Carico-Tsugetum, 194. 
Carpinetum orientalis croaticum, bosque cli-

mácico, 634. 
- - serie forestal, 634. 
Carpinion, 709. 
Carpinus betulus, 408, 465, 675. 
- laxiflora, 675. 
- minima, 675 . 
Cassia marylandica, 257. 
Cassiopo-Salicion herbaceae, 574. 
Castanea crenata, 194. 
- sativa, 680. 
Casuarina pusilla, 280. 
Catabrosa algida, 349. 
Cedrus atlantica, bosque climácico, 653. 
- libani, 674. 
Celtis australis, 509. 
Centaurea aspera, 496. 
- trinervia, 223. 
Centunculo-Anthoceretum, 55, 82, 159, 387. 
Ceramium diaphanum, 698. 
Cerastietum rhenanum, 709. 
Cerastium brachypetalum, 87. 
- cerastioides, 349, 577. 
- fontanum, 594. 
- latifolium, 341. 
- uniflorum, 659, 662. 
Ceratodon purpureus, 460. 
Ceratophyllum demersum, 715. 
Ceratostylis anceps, 188. 
Cercidiphyllum japonicum sinicum, bosque 

montano, 673. 
Cereus sp ., 41". 
Cervus elaphus, 475. 
Cetraria collata, 194. 
- crispa, 290. 
- cucculata, 290, 291. 
- islandica, 560, 578, 586, 593, 603. 
- juniperina, 290. 



- nivalis, 290, 586. 
- - landa, 508. 
Chamaepeucetalia alpini, 714. 
Chamaerops, matorral, 631. 
Chara crinita, 340. 
Charetum hispidae, 180. 
Cheilanthes maderensis, 697. 
Chenopodietalia, 351, 479. 
Chenopodietea, 131 , 478, 480, 505. 
Chenopodietum muralis, 482. 
Chenopodium a/bum, 479. 
- - aspecto, 492. 
- atriplicinum, 289. 
- murale, 368. 
Chondrilla prenanthoides, 608. 
Chromatium okeni, 177. 
Chroococcetum, 340. 
Chroococcus turgidus, 340. 
Chrysanthemo-F estucetum spadiceae, 291. 
Chrysanthemum alpinum, 659. 
- leucanthemum, 507. 
- vulgare var. delarbrei, 85 . 
Chrysopogon gryllus, 96. 
Cicendietum filiformis, 82. 
Cicerbita alpina, 578. 
Cicuta virosa, 675. 
Cinnamomum camphora, 284, 674. 
Circaea alpina, 240. 
Cirsium arvense, 469 . 
- spinosissimum, 578. 
- - lugar de reposo, 475. 
Cistion ladani feri, 338, 71 0. 
Cisto-Ericetalia, 714. 
- -Ericion, 710. 
- -Lavanduletalia, 630, 714. 
- -Lavanduletea, 466, 719 . 
Cistus albidus, 533. 
- ladaniferus, maqoia, 339. 
- monspeliensis, facies, 458'''. 
- salviifolius, 62, 292. 
Citryllus colocynthis, 581. 
Cladium mariscus, 687. 
Cladonia alpestris, 578, 603 . 
- - -Betula tortuosa, landa Jiquénica, 163'''. 
- - sinusia, 161"'. 
- botrytis-Parmelia furfuracea, asociación, 

172. 
- delicata, 460. 
- elongata, 603. 
- endiviaefolia, 62. 
- landa liquénica, 164*. 
- furcata, 460. 
- pocillum, 461. 
- pyxidata, 460, 461, 560, 641. 
- rangiferina, 578. 
- rangiformis, 62. 
- silvatica, 578, 603. 
- squamosa, 460. 
- symphycarpia, 461, 560, 641. 
Cladonietum symphycarpiae, 461. 
Cladophora profunda-Chamaesiphon incrus

tans, asociación, 699. 
Cladophoretum crispatae, 180. 

Cladosporium, 181. 
- herbarum, 389. 
Climacium dendroides, 594. 
Clypeola microcarpa, 491. 
Cneorum tricoccum, 570. 
Coelogyne miniata, 188. 
Coleus blumei, 388. 
Colémbolos, 399. 
Cololejeunea minutissima, 196. 
Calura calyptrifolia, asociación, 266. 
Coluretum calyptrifoliae, 196. 
Combretum acerbatum, 654. 
- aculeatum, 654. 
- glutinosum, 654. 
Commiphora africana, 654. 
Conocephalum conicum, 272. 
Convolvulus arvensis, 716. 
Coprinus boudieri, 461. 
Coronilla glauca, 537. 
- minima, 154. 
Coronopus squamatus, 478. 
Corydalis cava, 489. 
- - -Gagea lutea, asociación, 213. 
- -Scilla, aspecto. 
Corylus (avellana), 578, 679 sig. 
Corynephoretea, 719. 
Corynephoretum, 331. 
Corynephorion, 289. 
Cotufa cinerea, 524. 
Cotyledon umbilicus, 145". 
Covillea tridentata, 388. 
Crataegus monogyna, 477. 
Craterostigmetum nano-lanceolati, 80. 
Cratoneuron-Arabis bellidifolia, asociación, 3, 

340. 
- commutatum, 171, 340. 
- fa/catum, 340. 
Crepidetwn pygmaeae, 599. 
Crepis bursaefolia, 478. 
- chondrilloides, 285. 
- foetida, 568. 
- rigida, 714 . 
Crithmo-Staticetalia, 714 . 
- -Staticetea, 719. 
- -Staticetum, 570. 
Crithmum maririmum, 5 70. 
Crocus albiflorus, 107*. 
Crucianel/etum maritimae, 292, 294*, 521 si-

guiente, 632. 
Crypsis aculeata, 696 . 
Cryptogrammo-Athyrion alpesrris. 574. 
Cryptomeria japonica. 2 4. 
Curvuletum, 81, 82, 93, 11 4, 6 l í , 6:>8, 670, 

706 . 
- cetrarietosum, 290. 
- elynetosum, 290. 
Cussonia holstii, 589. 
- -Olea, bosque, 590. 
Cyanotis {anata, 589. 
Cyc!ote/letum, 180. 
Cymbe/lo-_\fastogloietum lacusrre, 180 . 
Cymbopogo-Brachypodion, 710. 
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Cynodon dactylon, 41, 43, 57, 368, 480, 492, 
513, 548, 656. 

- - variante, 567. 
Cynoglossum officinale, 351. 
Cynomorium coccineum, 8'''. 
Cynomys gunnisoni zuniensis, 469. 
Cynosurus cristatus, 507. 
Cyperetum flavescentis, 384. 
Cypero-Ammanietum coccineae, 483. 
Cyperus capitatus, 630. 
- - etapa inicial, 629*. 
- laevigatus, 329. 
- pannonicus, 696. 
Cystococcus humicola, 460. 
Cytisus battandieri, matorral, 458. 
- nigricans, 464. 

Dactylis glomerata, 507. 
Daphne laureola, 212. 
- striata, 559. 
Datura stramonium, 716. 
Dendrochilum cornutum, 188. 
Dermatocarpon miniatum, 330. 
Deschampsia caespitosa, 58, 562. 
- flexuosa, 463, 642. 
- - -Carex bigelowii, pastizal, 578. 
Deschampsia flexuosa-Knautia-Antennaria, po-

blación, 508. 
- - turbera, 329. 
- - -Trollius-Nardus, población, 508. 
Deschampsietum mediae, 315, 384. 
Diantheto-Lavateretum maritimae, 723. 
Dianthus capillifrons, 342. 
- microlepis, 713. 
Diapensia lapponica, asociación, 297. 
Dicranella heteromalla, 238. 
Dicrano-Poetum laxae, 586. 
Dicranum albicans, 586. 
- falcatum, 576, 662. 
- neglectum, 586. 
Dictyosiphon chordaria, 698. 
- foeniculaceus, 698. 
Diotis marítima, 597. 
Diploschistes scruposus, 355. 
Diplotaxetum erucoidis, 481 , 482", 491, 566. 
Diplotaxis erucoides, 41, 491, 553. 
Distichetum subnivale, 618. 
Distichlietea, clase, 368. 
Distichlis spicata, 367. 
Ditrichum flexicaule, 641. 
Dodonaea viscosa, 589. 
Doronicum grandiflorum, 341, 598. 
Dorycnium suffruticosum, 345. 
Draba fladnizensis, 659. 
Drepanium cupressiforme, 277. 
Dryas drummondi, 560, 588, 646. 
- flora , 676 
- octopetala, 507, 580, 593, 598, 630, 646. 
- - asociación, 297. 
- - espaldera, 290. 
- - etapa, 563" , 630, 641 , 676. 
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Dryopteris linnaeana, 706. 
- robertiana, 214. 
Drypetum ¡aquinianae, 634. 

Echinops ritro, 
Ectocarpus siliculosus, 698. 
Edraeanthus tenuifolius, 285. 
E latine alsinastrum, 237. 
Eleocharetum, 87, 159. 
Elodea canadensis, 553. 
Elymetalia arenariae, 292. 
Elymo·Ammophiletum, 632. 
Elymus arenarius, 597, 630. 
- caput-medusae, 463. 
Elynea myosuroides, 286, 593, 638. 
Elynetum, 76, 93, 290, 331, 335, 414, 593, 

638, 663, 670, 731. 
- cuadrado, 663. 
Elyno-Oxytropidetum foucaudii, 291, 354, 638. 
- -Seslerietea, 129, 133. 
Empetro-Vaccinietum, 123, 229, 246, 416. 
Empetrum hermaphroditum, 416, 580, 642. 
- -Myrtillus, sociación, 46, 47*. 
- nigrum, 676, 706. 
Encelia farinosa, 528. 
Entheromorpha, comunidad, 178. 
Ephedra distachya, 229, 720. 
- - población, 292. 
Epilobietea angustifolii, 465. 
Epilobium alpinum, 511. 
- angustifolium, 460. 
- - etapa, 628. 
- fleischeri, etapa, 644. 
- latifolium, etapa, 644. 
Epipogium, 9. 
Equiseto-Alnetum, 315. 
Eremospartum aphyllum, 719. 
Erica arborea, 62, 530. 
- carnea, 64, 562, 578, 642 sig. 
- cinerea, 460, 530, 533. 
- - -Calluna-funcus squarrosus, landa, 650. 
- - arbusto, 581. 
- humata, 188. 
- multiflora, 188, 530 sig., 569. 
- scoparia, 530 sig. 
- tetralix, 207, 532. 
- -Ulex, landa, 650. 
Ericetum umbellatae ericetosum, 632. 
- - pinetosum, 632. 
Ericion umbellatae, landa, 650. 
Erico-Pinetalia, 115, 485 . 
- -Pinetum, 114, 123. 
Erigeron annuus, 580. 
- aragonensis, 713. 
- karwinskyanus, 546. 
- ramosus, 580. 
- trilobus, 697. 
- uniflorus, 510. 
Eriocaulon septangulare, 591. 
Eriophorum scheuchzeri, 676. 
- vaginatum, 329. 
Eritrichium australasicum, 289. 



Erodium ciconium, 553. 
- glaucophyllum, 357. 
- moschatum, 476. 
Erophila verna, 491. 
Eryngium campestre, 567. 
Erysimo-Kentrantretum, 
Escherichia freundii, 
Esquizoficeas, comunidad, 365. 
Eucalyptus, 690. 
Eucladio-Adiantetum, 340. 
Eucladium verticillatum, 340. 
Euglena adhaerens, 178. 
Euphorbia amygdaloides var. montana, 688. 
- calycina, 150'". 
- characias, 509. 
- echinus, 150. 
- gouyoniana, 293. 
Euphorbia nicacensis, 345. 
- peplus, 476. 
- resinífera, 150. 
- - -Acacia gummifera, población, 148'", 

272 ''. 
- sanguínea, . 697. 
- seguieriana, 567. 
- - ssp . loiseleuri, 355. 
Euphorbietum nyikae, 623, 657. 
Euphrasia mínima, 713. 
Eurotia ceratoides, 720. 
Evonymus europaeus, 223. 

Fagetalia silvaticae, 215 , 455 , 675 , 714. 
Fagetum allietosum, 416. 
- boreoatlanticum, 228. 
- carpaticum, 171, 502. 
- gallicum, 158. 
- praealpino-jurassicum, 215. 
- praealpinum, 618. 
Fagion crenatae, 187, 194. 
- silvaticae, 50, 455. 
- bosques, 134, 399. 
Fagus grandifolia, 378. 
- - -Acer saccharum, bosque climácico, 

275, 378. 
- silvatica, 158, 246, 337, 387, 674, 676. 
- - cortes transversales de hojas, 239*. 
Ferrobacillus ferrooxidans, 405. 
Ferula communis, 555 sig. 
Festuca duriuscula-Sesleria coerulea, asocia-

ción, 709. 
- eskia, 598. 
- glacialis, 598. 
- halleri, 204, 660, 706, 713. 
- maroccana-Scutellaria demnatensis, asocia-

ción, 291. 
- matthewsii-Danthonia rigida, región de la 

asociación, 459. 
- novae-zelandiae, 555. 
- ovina, 85, 94, 341, 347, 507, 568. 
- - ssp. duriuscula, 630. 
- paniculata (spadicea), 707. 
- - -ssp. consobrina, 707. 
- - var. genuina, 707. 

- pratensis, 507. 
- pumila, 594. 
- riloensis, 713 . 
- rubra, 477, 507, 569, 640. 
- - pastizal, 467 . 
- sulcata, 528. 
- supina, 638, 706, 713. 
- varia, 598. 
Festucetalia vallesiacae, 261, 714. 
Festucetum duriusculae, 650. 
- eskiae, 227. 
- halleri, 81 , 85, 617. 
- pallescentis, 512. 
- scopariae, 599, 638. 
Festucetum spadiceae, 85. 
- tortellosum, 120. 
- variae, 227. 
- violaceae, 414. 
Festucion pungentis, 713. 
- scopariae, 338, 711, 713. 
- supinae, 711, 712'', 713. 
- vallesiacae, 201, 223 , 448 , 449", 528. 
Festuco-Brometea, 130, 132, 719. 
- -Hieracietum pumilae, 638, 639. 
Ficario-Ulmetum, 415. 
Ficus diversifolia, 188. 
Filipendula ulmaria, 584. 
Fimbristilis minutissima, 697. 
Firmetum, 598. 
Formica rufa, 486. 
Frankenia pulverulenta, 364. 
- reuteri, 369. 
- thymifolia, 357. 
Fraxino-Carpinion, 50, 213, 710. 
- -Ulmetum, 315, 321. 
Fraxinus-Corylus, bosques, 56. 
- excelsior, 337, 408. 
Fucus platycarpus, zona, 698 . 
- -Pylaiella, zona, 698. 
- serratus, zona, 698. 
- vesiculosus, zona, 698. 
Fulgensia vulgaris, 355. 
Fulgensietum continentale, 207. 
Fulgensio-Koelerietum vallesianae, 355. 
Fulgension, 355. 
Fumana procumbens, 261 , 356. 
Furcellaria, zona, 698. 
Fusarium solani, 400. 

Gagea foliosa, 491. 
- lutea, 213. 
Galactites tomentosa, 468. 
Galanthus nivalis, 489. 
Galinsoga parviflora, 480, 716. 
Galium aparine, 716. 
- ellipticum, 688. 
- hypnoides, 355. 
- pumilum, 572. 
- uliginosum, 58. 
Gallionella ferruginea, 405. 
Gaudinio-Arrhenatheretum, 24, 466, 467*. 
Gaultherio-Piceetalia, 706. 
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Genista germanica, 464. 
- pilosa, 532. 
- - -Cal/una, asociación, 467. 
- scorpius, 252, 473, 595. 
- tinctoria, 464. 
Genisto-Arctostaphyletum, 227. 
Gentiana bavarica var. imbricata, 660. 
- brachyphylla, 594. 
- kochiana, 247, 572, 642. 
- punctata, 713. 
- tenella, 156. 
Geonoma schottiana, 524. 
Geopyxidetum carbonariae, 461. 
Geranium purpureum, 510. 
- pusillum, 351. 
- sanguineum, comunidad, 512. 
- silvaticum-Trollius, prado, 508. 
- -Trollius, matorral arbolado, 508. 
Gibberella fujikuroi, 569. 
Glaux marítima, 626. 
Glechoma hederacea, 507. 
Gliomastix convoluta, 400. 
Globularia alypum, 569. 
- cordifolia, 285, 598. 
- elongata, 96. 
- vulgaris, 252. 
Glyceria marítima, población, 553. 
- maxima, 43. 
Glyptostrobus, 674. 
Gnaphalium luteoalbum, 697. 
- supinum, 713. 
Goodyera repens, 481, 706. 
Grewia tenax, 654. 
Gymnarrhena micrantha, 522. 
Gymnomitrium varians, 576. 
Gymnostomum calcareum, 340. 
Gypsophila fastigiata, 356. 
- hispanica, 357. 
Gypsophilion, 357. 
Gyrophora cylindrica, asociación liquénica, 

629. 
- proboscidea, asociación, 297. 

Haematomma ventosum, 666. 
Halacsya sendtneri, 342. 
Halimione portulacoides, 364. 
- verruciferum, asociación, 368. 
Halocnemum strobilaceum, 
- - asociación, 368, 369'' . 
Halopeplis amplexicaulis, 369. 
H alostachyetea, 
Haloxylon-Anabasis, estepa fruticosa, 693. 
- articulatum, 653. 
- matorrales, 719. 
Haplosiphonetum, 340. 
Redera helix, 10*, 548. 
Hedwigia albicans, 287. 
Hedysarum hedysaroides, 594. 
Helianthemum alpestre, 593, 681. 
- apenninum, 357, 508. 
- canum, 355, 508. 
- chamaecistus, 522. 
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- grandiflorum, 558, 559. 
- lavandulaceum, 357. 
- lavandulaefolium, 569. 
- squamatum, 357. 
Helichrysetum serotini, 103. 
Helichryso-Artemisietum, 632. 
- - crithmifoliae, 292. 
Helichrysum stoechas, 345. 
Helodrilus lOnnbergi, 398. 
Herniaria fruticosa, 357. 
- mauretanica, 357. 
Herpotrichia nigra, 268. 
Hibbertia stricta, 280. 
Hicoria alba, 668. 
- glabra, 668. 
Hieracio-Festucetum spadiceae, 227. 
- - supinae, 233 , 618. 
Hieracium alpinum, 572. 
- glaciale, 713. 
- pilosella, 41 , 467, 514, 568 sig. 
- pumilum, 713. 
- rhodopaeum, 713. 
- staticifolium, 
- stelligerum, 343. 
- umbellatum, 568. 
- vulgatum, 568. 
Hildenbrandia rivularis, 175. 
- - -Bodanella lauterborni, asociac10n, 
Hippocrepis carnosa, 337, 562. 
Hippophae (población, arbustos) , 609, 677. 
- -Ligustretum, 632. 
- rhamnoides, 609. 
- -Salicetum incanae, 609. 
Holcus lanatus, 507. 
Holoschoenetalia, 714. 
Homaliodendron scalpellifolium, 194. 
Homeria collina, 476. 
Homogyne alpina, 247, 572, 642. 
Honkenya peploides, 349, 358. 
Hordeetum leporini, 553. 
Hornungia petraea, 356, 491. 
Humulus lupulus, 11 ':'. 
Hutchinsia alpina, 580. 
- procumbens, 364. 
Hylocomium cavifolium, 194. 
- loreum, 86, 94. 
- proliferum, 13 , 39, 500, 578, 702. 
- triquetum, 365, 578. 
Hymenophyllum polyanthos, 524. 
Hymenopteros, 501. 
Hypericion balearici, 709, 723. 
Hypericum elegans, 508. 
- pulchrum, 86. 
Hypnum schreberi, 578. 
Hypochoeris radicata, 458, 467. 

Iberidion spathulatae, 711. 
Jlex aquifolium, 212, 343, 517. 
- canariensis, 674. 
[nula ensifolia, 223, 355. 
- viscosa, 41, 345. 
Jnuletum ensifoliae, 501 sig. 



Ipomoea acetosaefolia, 657. 
- pes-caprae, 597. 
Iris sibirica, 41. 
! saetes echinospora, 340. 
!saetes lacustris, 340. 
- setacea, 393. 
Isoetetum duriaei, 93. 
Isoetion, 55, 82. 
- asociación, 704. 

fasio ne bulgarica, 713. 
- humilis, 713. 
- lusitanica, 85. 
fasioni-Festucetum vallesiacae 339. 
funcetea maritimi, 368. ' 
funcetum gerardi, 99. 
- trifidi, 525. 
funcion maritimi, 340, 482, 605, 733. 
- trifidi, 711, 713. 
funco-Caricetum extensae, 606. 
- -Tríglochinetum, 605. 
1 uncus acutiflorus, turbera baja, 61. 
- acutus, 367. 
- bottnicus, 626. 
- compressus, 478. 
- subulatus, 529. 
- tenuis, 478. 
- tri/idus, 286, 713. 
funip eretum nanae, 246. 
funip erion nanae, 630. 
- - -Rhododendro - Vacciníon complejo, 

702. ' 
funipero-Arctostaphyletum, 226, 645*. 
- Cístetum palhínhae, 552. 
funíp erus communis, 45* , 250, 477, 584, 677. 
- nana, 15*, 268 , 473 , 557, 731. 
- oxycedrus, 250, 473. 
- phoenicea, 250, 552. 
- sabina, 473. 
- thurifera, 473, 692. 
- - población, 653. 
fussiaea, población, 553. 

Kernera alpina, 343. 
- auriculata, 343. 
Klainedoxo-Pterygotetum, 656. 
Kobresia símpliciuscula, 511. 
Kobresíetum, 511. 
Kochía prostrata, 528. 
- scoparia, 289. 
Koeleria cristata, 507, 580. 
- glauca-furinaea, asociación, 3;31. 
- gracilis, 94, 96, :f41, 568. 
- vallesiana, 355, 708. 
- - -Helianthemum apenninum, asociación 

709. ' 
Koelerio-Globularietum elongatae, 709. 
Koenigía islandica, 156, 676. 
Krameria canescens, 388. 

Lactuca tenerrima, 636'''. 
Laminaría, zona, 699. 

Lamium flexuosum, 688. 
Lappula myosotis, 351. 
Lappulo-Asperugetum, 474. 
Larix decidua, 503, 551, 647. 
- ligulata, 675. 
- -Populus, zona, 693. 
Larrea cuneifolia, 289. 
Laserpitium latifolium, 223. 
Laurus canariensis, 674. 
- nobilis, población, 249. 
Lavandula antineae, 697. 
- stoechas, 62. 
Lecanora actophila, zona, 699. 
- atra-Rhizocarpon constrictum zona, 699. 
- frustulosa, 353. ' 
- halicopsis, 699. 
- lamarckii, asociación, 339. 
- maura, 62. 
- melanophthalma, 353. 
- polytropa, 352. 
- reuterí, asociación 339. 
- rubina, 352. ' 
- rupicola, 666. 
- sordida, 352. 
Ledetalia, comunidad, 87, 702. 
Ledum palustre, 13, 86'''. 
Lejeuneetea, 197. 
Lemaireocereetum opuntiosum, 657. 
Lemnion, comunidades, 482. 
Leontidetum montani, 662. 
Leontodon hirtus, 155. 
- hispidus, 558. 
- montanus, 662. 
Leontodo-Brometum, 709. 
Leontopodium alpinum, 341. 
Lepidium cartilagineum, 696. 
- crassifolium, 367. 
- parodii, 367. 
- spicatum, 367. 
- subulatum, 357. 
Lepidópteros, 501. 
Leptadenia spurium, 654. 
Leptothrix echinata, 345. 
- ochracea, 345, 405. 
Leptotrichetum rigidi, 657. 
Lepus alleni, 476. 
- californicus, 476. 
Leucobryum glaucum, 61. 
Leucoium vernum, 213. 
Lichina confinis, 698. 
Ligularia sibirica, 61. 
Ligustrum vulgare, 118, 155. 
L~mnanthemum nymphaeoides, 138*. 
Llmodorum, 9. 
Limoniastro-Nitrarietum, 365*. 
Limoniastrum gouyonianum, 369. 
Limonietum echioidis, 632. 
Limonium carolinianum, 368. 
- gmelini, 368, 518, 529. 
- minutum, 570. 
Limonium suffruticosum. 368. 
- vulgare, 368. , 
Linaria cymbalaria, 546. 
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Linnaea borealis, 95, 481. 
Linum glandulosum, 569. 
- narbonense, 708. 
- tenuifolium, 356. 
Liquidambar, 674. 
Liriodendron, 674. 
Listera cordata, 93, 94, 95, 481, 706. 
Lithospermum fruticosum, 250, 569. 
Littorelletea, 131. 
Loiseleuria procumbens, 13, 204, 206, 286, 

290, 527, 531, 676. 
- - asociación, 297. 
- alfombra, 13*. 
Loiseleurio-Cetrarietum, 13, 53, 157''', 157, 

246, 297, 297, 416, 522, 531, 695, 704, 706. 
- -Vaccinion, 723. 
Lolio-Cynosuretum, 184. 
Lolium italicum, 544. 
- perenne, 469, 507, 562. 
- rigidum, 491. 
Lonicera biflora, 8*. 
- etrusca, 483. 
- nigra, 674. 
Lotus corniculatus, 544. 
- creticus, 597. 
- cystisoides, 570. 
Lumbricus rubellus, 398. 
- terrestris, 398. 
Luzula campestris, 467. 
- multiflora, 572. 
- sieberi, 642. 
- silvatica, 86. 
- spadicea, 577. 
- spicata, 713. 
Luzuletum spadiceae, 227. 
Lycophyllum sphaerosporum, 457. 
Lycopodio-Mugetum, 579. 
Lycopodium annotinum, 93, 95, 481, 706. 
- complanatum, 95. 
- selago, 580. 
Lygaeum spartum, 357, 477. 
- - -Ammochloa, asociación, 357. 
- - población, 267. 
Lyngbya aestuarii, 178. 
- martensiana-Oscillatoria brevis, comuni-

dad, 178. 
Lyngbyion, 178. 
Lyngbyo-Microcoleetum, 178. 
Lyophyllum sphaerosporum, 461. 
Lysimachia vulgaris, 584. 
Lythrum salicaria, 237. 

Machilus thunbergii, bosque, 37*. 
- - -Camellia japonica-Colysis pothifolia, 

bosque, 30*. 
Macrosporiella scabriseta, 194. 
Maerua crassifolia, 654. 
Magnocaricion, 62, 86, 122, 675, 696, 733. 
Majanthemum bifolium, 416. 
Malva microcarpa, 524. 
- neglecta, 351. 
Marchesinia mackayi, 196. 
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Marrumbium vulgare, 351. 
Marsedia flavescens, 210. 
- rostrata, 210. 
Marsilia pubescens, 393. 
Matricaria inodora, 479. 
Matthiola vallesiaca, 355. 
Medeolo virginianae-Aceretum, 706. 
Medicago orbicularis, 496. 
- sativa, 544. 
Medinilla hypericifolia, 188. 
- verrucosa, 188. 
Melandryum rubrum, 240. 
Melico-Fagetum, 464. 
- -Kochietum prostratae, 599. 
Melothria micrantha, 289. 
Menyanthes trifoliata, 676. 
Mercurialis perennis, 349. 
Mesembryanthemum australe, 357. 
Mesobrometum, 87, 118. 
Mesobromion, 86, 261, 708. 
Mesotaenium violascens, 460. 
Messor barbarus, 486. 
Metasequoia-Cercidiphyllum, bosque, 165, 673. 
Metrosideros lucida, 475. 
M icrasterias-Frustulina saxonica, asociación, 

175. 
Micrococcus denitrificans, 403. 
Microcoleus chtonoplastes, 178. 
Micromerion croaticae, 710. 
Micropus erectus, 63. 
Milium vernale, 688. 
Minuartia recurva, 713. 
- sedoides, 510. 
- verna, 347. 
Mnium orthorrhynchum, 594. 
- punctatum, 238. 
Moehringia ciliata, 662. 
Molinia coerulea, 345, 630. 
Molinietalia, torbera baja, 384. 
Molinietum caricetosum tomentosae, 595. 
- mediterraneum, 213, 265, 394, 491, 524. 
M olinio-Arrhenatheretea, 10 l. 
Molinion coeruleae, 41, 62. 
M ontio-Cardaminetea, 131. 
Mugo-Ericetum, 49*, 214, 216''', 226, 462, 503, 

509, 557, 562, 578. 
- - caricetosum humilis, 64, 226, 578, 641. 
- - cladonietosum, 578. 
Mugo-Ericetum, 49*. 
- - hylocomietosum, 64, 216, 506, 578, 643, 

644. 
Mugo-Rhododendretum hirsuti, 66, 69, 216, 

217, 226, 692. 
Muscari botryoides, 213. 
Myosotis collina, 87. 
- elongata, 688. 
Myricaria-Chondrilla prenanthoides, asocia

ción, 608. 
- germanica, 608. 

Najas armata, 553. 
- marina, 715. 



Nanocyperion, 87, 122. 
Nanophyton erinaceum, 720. 
N arcissus exsertus, 39'". 
- poeticus, 24*. 
Nardetum, 246, 502, 562, 646. 
- subalpinum, 118'''. 
Nardion strictae, 576. 
Nardo-Callunetea, 130. 
- -Caricion rigidae, 574. 
- -funcion squarrosae, 710. 
Nardus stricta, 548, 562, 576, 630, 713. 
Neotinea intacta, 210. 
Neottia nidus-avis, 9. 
Nephrolepis acuminata, 188. 
Nerio-Tamaricetum, 27*. 
Nerium oleander, 698. 
Nigella sativa, 237. 
Nitella flexilis, asociación, 255. 
Nitraria retusa, 369. 
Nothochlaena marantae, 342. 
- -Sempervivum hirtum, asociación, 342. 
Nothofagus menziesi, 658. 
- piso del bosque, 690. 
Nymphaea alba, 138*. 

Obione portulacoides, 364. 
Oenanthe aquatica, 675. 
- pimpinelloides, 556. 
Olea chrysophylla, 589. 
Oleo-Ceratonion, 473 , 614, 651, 693, 709, 

710'''. 
Omalium ferrugineum, 4. 
Omphalia maura, 461. 
Onobrychi-Barbuletum gracilis, 63, 82, 394, 

499, 509, 515. 
Onobrychidetum supinae, 90. 
Onobrychis supina, 708. 
Ononidetum angustissimae, 671'''. 
Ononidion striatae, 339. 
Ononido-Pinetalia, 125. 
- Pinetum, 90, 226. 
- -Pinion, 125 sig., 627, 710. 
- -Rosmarinetea, 719. 
Ononis angustissima, 293. 
- rotundifolia, 261. 
- tournefortiana, 293. 
Onopordetalia acanthii, 350, 479, 627. 
Onopordetea, 131, 468. 
Onopordetum acanthii, 350, 351, 468. 
- illyrici, 469*. 
Onopordion acanthii, 351. 
- arabici, 351. 
Onopordon acanthium, 351. 
- illyricum, 468. 
Onychiurus burmeisteri, 4. 
- zchokkei, 4. 
Opegrapha saxicola, asociación, 344. 
Opegraphetum subsiderellae, 191, 192 sig. 
Opoponax chironium, 556. 
Opuntia ficus-indica, 555'". 
Orchido-Brometum, 709. 
Ornithoglossum glaucum, 476. 

Ornithopus macrorhynchus, 469. 
Orno-Ostryon, 4, 484. 
Oryctolagus cuniculus, 477. 
Oryzetea sativae, 483. 
Oryzeto-Cyperetum difformis, 483. 
Ottelio-Najadetum, 483. 
Oxalis acetosella, 499. 
- cernua, 476. 
- corniculata, 480. 
O xycocco•S phagnetea, 719. 
Oxyrietum digynae, 522 sig. 
- - serie, 635. 
Oxytropis campestris, 593. 
- halleri, 511. 
- montana, 341. 

Paliurus spinosa, 473. 
Panicum capillare, 482. 
- crus-galli, 482,. 
- racemosum, 657. 
- urvilleanum, 294. 
Paradisia liliastrum, aspecto estival, 107* . 
Parietaria diffusa, 546. 
Parietarietum diffusae, 545. 
Parmelia encausla, 352, 669. 
- [anata, asociación, 297. 
- marmariza, 194. 
- olivacea, 579. 
- pubescens, 352. 
- subdivaricata, 194. 
Parmelietum acetabulae, 353. 
- furfuraceae, 153*, 186. 
Parmeliopsidetum ambiguae, 186, 579. 
Parmeliopsis aleurites, 579. 
- ambigua, 579. 
- hyperopta, 579. 
Paspalo-H eleochloetalia, 4 79. 
Passiflora cinnabarina, 210. 
Pedicularis orthantha, 713. 
- pyrenaica, 713. 
Pedicularis tuberosa, 713. 
- verticillata, 593. 
Peganum harmala, 351", 351. 
Pellaea hastata, 83, 84*. 
- ternifolia, 589. 
Peltigera aphthosa, 576. 
- rufescens, 462, 557, 559. 
Pelvetia canaliculata, zona, 699. 
Penicillium aegyptiacum, 400. 
Peperomia pseudoreflexa, 188. 
- urocarpa, 188. 
Peplis erecta, 393. 
Persea indica, 674. 
Pertusaria corallina, 666. 
- lactea, 666. 
Pertusarietum corallinae, 666. 
Petasites sp., 595. 
- paradoxus, 598. 
Petasitetum paradoxi, 61 6, 633, 640. 
- - -Rhododendro-Vaccinion. serie, 633. 
Petrosimonia brachyata, 349 . · 
- crassifoiia, asociación, 368 . 
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Peucedanum cervaria, 96. 
- palustre, 389. 
Phagnalon sordidum, 546. 
Phillyrea angustifolia, 148, 474*, 509, 526. 
- media, 253, 483 , 521. 
Phillyro-Jasminetum, 632. 
Phleo-Sedetum anopetalae, 93 , 343, 705. 
Phlomis tuberosa, 223. 
Pholiota carbonaría, 461. 
Phragmites communis, 497, 548, 591. 
Phragmitetalia, 724. 

· Phragmitetea, 715 . 
Phragmition, 62, 86, 482, 674. 
Phyllantho-Tortuletum, 82. 
Phyllota pleurandroides, 280. 
Physcia dubia, 352. 
- grisea, facies, 195. 
Physcietum ascendentis, 195, 277 , 353. 
Picea abies, 243 , 246, 409, 501 , 525, 535, 564, 

566 , 584, 675 , 706. 
- - bosque, 692. 
- glauca, bosque, 706. 
- obovata, bosque, 706. 
- sitchensis, 647. 
- - bosque, 94 . 
- -Tsuga, bosque, 647. 
Piceetalia, 675. 
Piceetum, 618. ' 
- montanum, 123, 608, 618. 
- subalpinum, 93, 123, 454, 551 , 610, 618, 

640. 
- transalpinum, 123, 640. 
Piceion septentrionale, 482. 
- bosques, 481. 
Piceo-Abietetum balsameae, 706. 
Pilularia minuta, 393. 
Pineto-Quercion, 706 . 
Pinetum mughi, 618. 
- pumilae, 194. 
Pinguicula alpina, 172. 
- lusitanica, 93. 
Pino-Caricetum humilis, 64, 216, 226. 
Pino-Ericion, 125, 126 sig. , 493, 616. 
Pinus banksiana, duna, 275. 
- cembra, 13, 55, 61, 64, 206, 536 , 557, 

640, 643 , 647 . 
- - plántulas, 606. 
- halepensis, 56, 73 , 250, 251, 413, 493, 503, 

506, 592, 595 sig., 692. 
- laricio, 44, 400. 
- n1ugo, 55, 195, 268, 461 , 509, 557, 592, 

606, 640, 641 , 643 . 
- - repoblación, 295" . 
- - bosque, 70, 606 . 
- - sinusia, 162. 
- nigra, 387. 
- peuce, 675. 
- pinaster, 650, 681. 
- - bosque, 616. 
- pinea, 249, 250, 253. 
- - población, 249, 483, 606. 
- - bosque, 725. 
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- ponderosa, 107, 225. 
- - bosque, 460. 
- salzmanni, 55. 
- serotina, 354. 
- silvestris, 95, 106, 123, 299 , 460, 501, 535 , 

548, 550, 584. 
- población, 597, 608 . 
- - ssp. engadinensis, 557 . 
Pistacia atlantica, 12. 
- lentiscus, 12", 520, 526, 533, 570. 
Placodium fulgens, 356. 
- /entigerum, 355, 356. 
- subcircinnatum, 342. 
Plagiothecium undulatum, 481. 
Plantaginetea majoris, 4 78. 
.Plantago albicans, 357: 
- decipiens, 529. 
- lanceo/ata, 507, 525. 
- majar, 478, 562, 716 . 
- marítima, 367. 
P/atanus acerifolia, 284. 
Plazia argentea, 296. 
Pleurococcetum vulgaris, 154, 171 , 195. 
Pleurozium schreberi, 13, 702. 
Pluchea sericea, 370. 
Poa alpina, 349. 
- annua, 154, 716 . 
- carniolica, 355. 
- foliosa, comunidad, 547 . 
- f ontquerii, 707. 
- granítica, 707. 
- infirmis, 478 . 
- laxa, 659, 662. 
- pratensis, 507, 708. 
Poa trivialis, 507. 
- versicolor-Scutellaria lupulina, asociación , 

229. 
- xerophila, 707 . 
Pohlia commutata, 576, 600. 
Polycarpon tetraphyllum, 476. 
Polygala chamaebuxus, 578. 
Polygonatum multiflorum, 58. 
- ofticinale, 93. 
Polygono-Chenopodietalia, 118. 
- -Chenopodion, 117. 
Polygonum amphibium, 548. 
- aviculare, 41 , 562. 
- convolvulus, 479. 
- heterophyllum, 479 . 
- lapathifolium, 482. 
- viviparum, 676. 
.Polypodietum serrati, 254, 546. 
Polypodium pellucidum, 589. 
- serratum, 545. 
- vulcanicum, 372. 
Polytrichetum sexangularis, 26", 76, 247, 256, 

509, 525 , 575 '", 577'\ 585. 
- - suelo poligonal, 235 . 
Polytrichion norvegici, 575. 
Polytrichum juniperinum, 290, 630. 
- piliferum, 629, 630. 
- prado, 621. 
- sexangulare, 600, 661. 



Populetum albae, 59, 59''', 98", 252, 333, 387, 
606, 623, 725. 

- - perfil, 316". 
Populus alba, 60, 674. 
- canadensis, 409. 
- deltoides, duna, 275. 
- lindgreni, 674. 
- nigra, 282, 674. 
- Picea, bosque, 714. 
- tremula, 408, 460, 564, 556, 584. 
- trichocarpa, 674. 
- - etapa, 647. 
Portulaca oleracea, 480. 
Portulacetum, 480. 
Posidonietum oceanicae, 172. 
Potametalia, 713. 
Potametea, 715. 
Potametum, 174. 
- perfoliati, 180. 
Potamion, 675. 
- eurosibiricum, 122. 
- -Querco-Carpinetum, serie completa, 635. 
Potamogeton crispus, 715. 
- panormitanus, 715. 
- pectinatus, 715. 
- perfoliatus, 715. 
- trichoides, 715. 
Potentilla arenaria, 94, 341 , 356, 528. 
- aurea, 247, 572, 676. 
- caulescens, 85*, 343. 
Potentil/a frigida, 511. 
- pamiroalaica, 535. 
- visiani, 342. 
Potentillion caulescentis, 338. 
Potentillo-Phleetum, 709. 
Poterium spinosum, 472. 
Prasioletum crispae, 154, 171, 283. 
Preissia commutata, 172. 
Primula elatior, 416. 
Prunetalia spinosae, 477. 
Pruno-Fraxinetum, 315, 415. 
Prunus avium, 408. 
- spinosa, estepa, 629. 
Pseudomonas aeruginosa, 403. 
- denitrificans, 403. 
Pseudotsuga menziesi, 107. 
- bosques, 225. 
Psora decipiens, 355. 
Psoralea bituminosa, 525. 
Pteridium vulgare, 548. 
Pterigotetum macrocarpae, 623. 
Pterigynandrum filiforme, 603. 
Pteris aquilina, 500. 
- incisa, 372. 
Pterobryum arbuscula, 194. 
Ptilidio-Hypnetum pallescentis, 186. 
Ptilium crista-castrensis, 481. 
Puccinellia distans, 626. 
- limosa, 367. 
- marítima, 626. 
- - cuadrado permanente, 626. 
- sa/inaria, 696. 
Puccinel/ietum maritimae, 99, 595, 606. 

Pulmonaria obscura, 416. 
Pulsatilla grandis, 356. 
- montana, 261. 
- vernalis, 510, 713. 
- vulgaris, 94, 337. 
Pyrola chlorantha, 95. 
- minar, 572. 
- secunda, 706. 
- uní/lora, 93, 94, 95 , 706. 

Quedius cincticollis, 4. 
Quercetalia ilicis, 96, 314, 590. 
- pubescenti-petraeae, 675. 
- robori-petraeae, 96, 714. 
Quercetea ilicis, 209, 719. 
- pubescenti, 129. 
- robori-petraeae, 719. 
Quercetum aegilopsis, 230. 
- cocciferae, 210, 251*, 278, 420, 419, 464*, 

506, 531, 724. 
- ilicis galloprovinciale, 114, 210, 251, 253, 

278, 315, 333, 419, 449, 455, 484, 503*, 
506, 509, 512, 531, 553, 556, 562, 570, 
590, 606, 610, 614, 618, 623, 624*' 632, 
674, 704, 725, 728. 

Quercetum ilicis pubescentetosum, 333, 632, 
725. 

- medioeuropaeum, 620. 
- robori-petraeae, 117. 
- roboris ilicetosum, 649. 
- rotundifoliae (espectro de formas vitales, 

156*. 
Quercion ilicis, 449, 519, 597, 614, 651, 709, 

710, 728. 
- pubescenti-petraeae, 313, 618, 632. 
- robori-petraeae, 213 , 314, 444*, 461, 620. 
- - - -Calluno-Ulicion, complejo, 702. 
Querco-Betutelum, 61 *, 114, 321, 330, 406, 

409, 415, 494, 500, 650. 
- -Carpineturn, 4, 118, 215, 278, 321, 333, 

379, 384, 405, 406'", 408, 409, 415, 416, 
454, 494, 526, 550, 610, 616, 619, 620, 632, 
649, 669, 717. 

- - podolicum, 56*, 229. 
- -Fagetea, 130. 
- - grandifoliae, 706. 
- - silvaticae, 706. 
- -Fagetum, 649. 
- -Lithosperrnetum, 214, 215, 278. 
- - podolicurn, 56. 
- - -Bromion, complejo, 702. 
Quercus aegilops, 59. 
- agrifolia, 674. 
- alba, 668. 
- calliprinos, 59. 
- coccifera, 570, 6 4. 
- - monte bajo, J 4:>8, # - . 
- - garrigaj 2 14. 
- convexa. 674. 
- duriusCÚ/a_ 61-l-. 

ilex. 55 . 6_. _46. 4fl, 48 3. 5 ! . 5_6. -J2, 
510, 674. 
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- - población, 228. 
- - monte bajo, 692. 
- - bosque climácico, 485. 
- - hojarasca, 409. 
- - maquia, 262. 
- - bosque, 55, 214, 252, 277, 449, 501, 

525. 
- kellogii, 674. 
- lobata, 674. 
- lusitanica, 149*. 
- maroccana, 266. 
- - mirbeckii, 296. 
- - bosque, 266. 
- mongolica, 194. 
- phillyroides-Pittosporum tobira, bosque es-

clerófilo, 651. 
- pseudo-lyrata, 674. 
- pubescens, 337, 409, 483. 
- - población, 228, 707. 
- - bosque, 252, 692. 
Quercus robur, 194, 387, 408, 465, 550'''. 
- - bosque, 537. 
- - -Carpinus betulus, bosque, 465. 
- rubra, 275, 668. 
- - bosque, 275. 
- stellata, 282. 
- suber, 10. 
- - bosque, 10, 581*. 
- velutina, 275, 668. 
- duna, 275. 
- bosque, 266. 

Radula aquilegia, 196. 
- carringtonii, 196. 
Raff lesiaceas, 7. 
Ramalina calicaris, 194. 
- capitata, 352. 
Ramalinetum capitatae, 352, 483. 
Ranunculo-Oxyrion, 574. 
Ranunculus acer, 584. 
- - pradera, 508. 
- aduncus, 247. 
- alpestris, 593. 
- glacialis, 659. 
- hyperboreus, 676. 
- parnassif olius, 341. 
- pygmaeus, 577. 
- reptans, población, 521. 
Reaumuria palaestina, 522. 
Retama retam, 521. 
- webbii, matorral, 293, 671. 
Rhacomitrium canescens, 560, 587, 630, 646. 
- -Carex bigelowii, tundra, 494, 549. 
- landa, 568. 
- lanuginosum, 589*. 
- - población, 287. 
Rhamnus alaternus, 148, 253, 483, 571. 
- infectoria, 473, 595. 
Rheithophilo-H ildenbrandietum, 175. 
Rhipsalis cereuscula, 188. 
Rhizobium, especies, 404. 
Rhizocarpon disporum, 666. 
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- geographicum, 666. 
- sphaericum, 342. 
Rhododendron ferrugineum, 38, 528, 565, 

580. 
- - formación, 114. 
- hirsutum, 341, 562, 565. 
- javanicum, 188. 
- myrtifolium, 674. 
- retusum, 372. 
Rhododendro-Vaccinietum, 39, 55, 64, 123, 

216, 236, 333, 335, 381, 409, 416, 438, 
504'\ 503, 522, 640, 647. 

- - calamagrostidetosum, 528. 
- - cembretosum, 64, 227, 506, 606'' , 616, 

643 sig., 647. 
Rhododendro-V accinietum mugetosum, 409, 

645. 
Rhododendro-Vaccinion, 122, 493, 578, 614, 

619, 635, 705, 709, 731. 
Rhodomela subfusca, 698. 
Rhynchelytrum repens, 589. 
Rhynchosporetum albae, 48. 
- - diagrama de frecuencias, 48'''. 
Rosmarinetalia, 90, 159, 314, 357, 604, 714. 
Rosmarino-Ericion, 160*, 339, 485", 485 , 553, 

569, 595 , 710, 731. 
Rosmarino-Lithospermetum, 252, 395, 465, 

503, 506, 530, 537. 
- - matorral, 510. 
- - ericetosum, 485, 596. 
Rosmarinus-Lithospermum f ruticosum, asocia-

ción, 55. 
- - garriga, 250. 
Rosmarinus officinalis, 537, 569. 
Rubia peregrina, 210, 212*, 483. 
Rubus chamaemorus, 460. 
- - pantano, 508. 
Rudereto-Eleusinetum, 480. 
Rumex acetosa, 507. 
- acetosella, 458, 460, 467. 
- alpinus, poblaciones, 352. 
Rusco-Quercetum, 632. 
- - robori, 616. 
Ruscus aculeatus, 55, 212, 249, 483, 519, 526. 

Sagina marítima, 364. 
- saginoides, 511 , 576. 
Sagittario-M onochorietum, 483. 
Salicetalia herbaceae, 314, 575. 
Salicetea herbaceae, 125, 132, 719. 
Salicetum albo-fragilis, 315, 332. 
- herbaceae, 58, 229, 247, 498, 511 sig., 

522, 705. 
Salicion herbaceae, 219, 508, 574, 576, 662, 

704, 723, 723*. 
- retusae, 235. 
Salicornia ambigua, 370. 
- europaea, 606. 
- - comunidad, 606. 
- fruticosa, 364. 
- herbacea, 359, 368. 
- mucronata, 529*. 



Salicornietalia, 4, 314, 713. 
Salicornietea, 368, 370, 715, 719 . 
Salicornietum fruticosae, 82, 364, 381, 522, 

529. 
- - halimionetosum, 605. 
- radicantis, 82, 364, 605. 
Salicornion fruticosae, 733. 
Salix alexensis, 646. 
- appendiculata, 580, 646. 
- arbuscula, 646. 
- arctica, 646. 
Salix barclayi, 646. 
- caesia, 646. 
- caprea, 464, 592. 
- - -Populus tremula-Rubus, etapa, 628. 
- commutata, 646. 
- glauca, 646. 
- herbacea, 507, 577, 676. 
- - ventisquero, 573*. 
- -Hippophae, asociación, 608. 
- incana, 609. 
- laevigata, 674. 
- lasiolepis, 674. 
- nigricans, 675. 
- - var. alpicola, 646. 
- polaris, 676. 
- reticulata, 587, 593, 676. 
- retusa, 598, 676. 
- serpyllifolia, espaldera, 290. 
- sitchensis, 646. 
- stolonifera, 646. 
- varians, 674. 
Salsola arbuscula, 719. 
- crassa, 549. 
- inermis, 522. 
-- kali, 289, 522, 541. 
- laricina, 719. 
- oppositifolia, 369. 
- paulsenia, 719. 
- rígida, 719. 
- soda, 549. 
- vermiculata, 50 l. 
Salsolo-Suaedetum, 605. 
Salvia nutans, 223, 714. 
- officinalis, etapa, 634. 
- pratensis, 95. 
- ruthenica, 714. 
Sambucus nigra, 584. 
Sanctambrosia sp., 585. 
Saponaria ocymoides, 559. 
Sarothamnus scoparius, 477, 518, 532. 
Satureja biflora, 697. 
- montana, etapa, 634. 
- subspicata, 285. 
Saxífraga aphylla, 662. 
- biflora, 662. 
- bryoides, 659, 662. 
- caesia, 286. 
- cebennensis, 343. 
- exarata, 659. 
- groenlandica, 713. 
- oppositifolia, 572, 659. 

- retusa, 286. 
- stellaris, 40'", 349. 
Saxifragetum ajugaefoliae, 227. 
- lingulatae, 723. 
- perdurantis, 502. 
Saxifragion lingulatae, 710. 
- mediae, 710. 
Scabiosa marítima, 155. 
Scabiosa suaveolens, 356. 
Scandix pecten-veneris, 716. 
Scheuchzeria palustris, 329. 
Scheuchzerio-Caricetea fuscae, 132, 702. 
Schievereckia podolica, 714. 
Schismus marginatus, 357. 
Schistostega osmundacea, 248. 
Schistostegetum osmundaceae, 248. 
Schoenetum nigricantis, 649 . 
- serie de colmatación, 669. 
Schoeno-Plantaginetum crassifoliae, 340, 704. 
Schoenoplectus lacustris, 43. 
Schoenus nigricans, 630. 
Scilla bifolia, 416, 572. 
- liliohyacinthus, 488*. 
- sibirica, 572. 
Scillo-Fagetum, 488. 
Scirpetum planiculmis, 483 . . 
Scirpo-Phragmitetum, 41, 48*, 49, 119, 175, 

180, 184, 482, 591, 649, 696, 725. 
Scirpus caespitosus, turbera, 329. 
- lacustris, 497, 591. 
- maritimus, 63", 696. 
- - -Scirpus littoralis, asociación, 82. 
Sclerantho-Sempervivetum arachnoidei, 599. 
Sclerochloa dura, 4 78. 
Scleropodium purum, 86. 
Scorzonerion villosae, 710. 
Scorzonero-Chryso pogonetalia, 714. 
Scytonema crassum, 344. 
Scytonemetum, 344. 
Secale cereale, 678. 
Secalinetalia, 117. 
Secalinetea, 479, 505, 715. 
Secalinion, 117. 
Sedetum tortellosum, 120. 
Sedo-Arenarietum, 227. 
Sedo-Scleranthetalia, 120. 
Selaginella cuspidata, 587. 
- denticulata, cintura, 697. 
- selaginoides, 594. 
Sempervivum arachnoideum, 599. 
- hillebrandtii, 342. 
- pittonii, 342. 
Senecietum cinerariae, 103. 
Senecio abrotanifolius, 562. 
- carniolicus, 706, 713. 
- insubricus, 706. 
- leucophyllus, 710. 
- unif lorus, 706';'~ 
- vulgaris, 479. 
Senecion leucophyllae, 710, 711. 
Sequoia langsdorfii, 674. 
- sempervirens, 674. 
Sesbanieto-Phoenicetum reclinatae, 621 '''. 
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Seseli hippomarathrum, 508. 
Sesleria coerulea, 598, 641. 
- carnosa, 713. 
- disticha, 713. 
- orbelica, 713. 
Seslerietalia coeruleae, 637. 
- tenuifoliae, 714. 
Seslerietum bielzii, 637. 
Seslerio-Fagetum, 454. 
- -Semperviretum, 24, 25*, 599, 637. 
Seslerion bielzii, 713. 
- coeruleae, 338, 711. 
- comosae, 711 , 713. 
- tenuifoliae, 713. 
Setaria glauca, 482. 
- verticillata, 480, 656. 
Shiietum sieboldi, 54, 55*. 
Sibbaldia procumbens, 93, 510, 576. 
Sieglingia decumbens, 467. 
Sieversia montana, 247, 510, 572. 
Si/ene acaulis, 40, 286. 
- ciliata, 713. 
- otites, 341, 355. 
- rupestris, 202, 345. 
- vulgaris, 347. 
Silybetum marianae, 349. 
Sisymbrio-Hordeetum, 716. 
Sisymbrium sophia, 351. 
Smilax aspera, 526, 571. 
Solanum dulcamara, 584. 
- nigrum, 716. 
- tuberosum, 44. 
Soldanella alpina, 247, 571, 572, 580. 
- minima, 577. 
- pusilla, 247, 511, 572, 577. 
Solidago virgaurea; 568, 570. 
Solorina crocea, 578, 595, 600. 
Solorinion croceae, 578. 
Sonchus oleraceus, 480, 716. 
Sorbus aucuparia, 584. 
- chamaemespilus, 580. 
Spartina glabra, 529'''. 
- patens, 529''. 
- stricta, 553. 
- townsendi, 553, 547, 595. 
Spartium junceum, 345. 
Spergula arvensis, 716. 
Spergularia grandis, 367. 
- marginata, 367. 
- rubra, 289. 
Sphagnion fusci, 528. 
Sphagno-Ericetalia, 714. 
Sphagnum cuspidatum, anmot'' · 329. 
- almohadilla, 17. 
- estrato de turba, 623. 
- acumulaciones, 649. 
Sphenopus divaricatus, 364. 
Spiraea crenata, 714. 
Spiraea tomentosa, 670. 
Spirodela polyrhiza, 715 . 
Spírulina majar, 178. 
Sporoboletum virginici, 657. 
Sporobolus arenarius, 597. 
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- cryptandrus, 469. 
- festivus, 589. 
- pungens, 513. 
- rigens, 294. 
- virginicus, 657. 
Staehelina dubia, 537, 569. 
Staurastrum acarides - Cosmarium nasutum, 

asociación, 176. 
Stellaria media, 479, 480, 566, 716. 
Stereocaulon botryosum, 586. 
- confluens, 589. 
- tomentosum, 560. 
- vulcani, 587. 
Stipa baicalensis-Koeleria gracili, estepa, 32'''. 
- capillata, 31, 355, 477, 508. 
- lessingiana, 223, 714. 
- - -Festuca sulcata, asociación, 59. 
- parviflora, 693. 
- pennata, 477. 
- - estepa, 620*. 
- pulcherrima, 223. 
- sareptana, 714. 
- tenacissima, 693. 
Stipetum calamagrostidis, 599, 635. 
- parviflorae, climax, 693 . 
Stipion calamagrostidis, 214. 
- tenacissimae, 653. 
Stipo-Kentranthetum, 599. 
- -Koelerietum vallesianae, 4 77. 
- -Poion carniolicae, 259, 298, 627, 710. 
- - xerophilae, 259, 341, 710. 
Stratiotes aloides, 687. 
- polen, 683. 
Suaeda altissima, 549. 
- marítima, 368, 696. 
- - -Kuchia kirsuta, asociación, 364, .'i4~. 
- splendens, 549. 
Suaedeto-Kochietum kirsutae, 522. 
Suaedetum brevifoliae, 400. 
Swertia marginata, 536. 

Tachinus latiusculus, 4. 
Taeniophyllum zollingeri, 152. 
Tamarix, soto, 8*. 
Taraxacum bessarabicum, 367. 
- officinale, 543. 
Taxus baccata, 674. 
- canadensis, 475, 670. 
Tecoma leucoxylon, 284. 
Teloschistetum chrysophthalmae, 353. 
Tephrosia bracteolata, 655. 
Teucrio-Melicetum, 709. 
Teucrium chamaedrys, 522. 
- cravense, 84. 
- flavum, 537. 
- montanum, 285, 522. 
- polium, 252. 
- scorodonia, 532. 
Thamnium sandei, 194. 
Thamnolia vermicularis, 290, 291. 
Thelidium cf. aenovinosum, asociación, 344. 
Therobrachypodietalia, 314. 



Therobrachypodietea, 159, 719. 
Therobrachypodion, 122, 159, 339, 394, 486, 

496, 506, 509, 553, 604, 710. 
Therosalicornion, asociación, 11. 
Thesium linophyllon, 356. 
Thiobacillus denitrificans, 403, 404. 
- ferrooxidans, 404. 
- inovellus, 404. 
- thiooxidans, 404. 
- thioparus, 404. 
Thiospirillum ;enense, 177. 
Thlaspi calaminare, 346. 
- rotundifolium, 662. 
Thlaspietalia rotundifolii, 4, 314, 338. 
Thlaspietea rotundifolii, 131. 
Thlaspietum rotundifolii, 598, 599, 635, 662. 
Thlaspion rotundifolii, 214, 711. 
Thyidium abietinum, 594. 
- cymbifolium, 194. 
Thuia occidentalis, 475. 
Thymus serpyllum, 514. 
- vulgaris, 41, 63, 252. 
- zygis, 501. 
Thyrimnus leucographus, 468. 
Tilia platyphyllos, 556. 
- -Quercus, bosque caducifolio, 693. 
Tortella inclinata, 238, 641. 
- subasociación del Xerobrometum, 608. 
- tortuosa, 559. 
Tortulo-Phleetum, 632. 
Trametes pini, 268. 
Trapa natans, 687. 
Trentopolietum abietinae, 171. 
Tribulus terrestris, 656. 
Trichophoretum, 61. 
Trichophorum caespitosum, población, 731. 
Trichosporum pulchrum, 188. 
Trifidi-Curvuletum, 639, 711 *. 
- -Distichetum, 290, 618, 639. 
Trifolio-Geranietea sanguinei, 129. 
- -Hordeetalia, 714. 
Trifolion maritimi, 385. 
Trifolium alpinum, 576. 
- fragiferum, 367. 
- pratense, 507. 
Trifolium repens, 4 78. 
- scabrum, 94. 
- thalii, 572. 
Triglochin maritimum, 626. 
- striatum, 482. 
Trinia glauca, 708. 
Trinio-Caricetum humilis, 709. 
Trisetetum flavescentis, 39*, 106*, 158. 
Trisetum distichophyllum, 341. 
- flavescens, prado, 573. 
Trollius europaeus, 41. 
- prado, 23*, 107*. 
Tsuga canadensis, 96, 475. 
Tuberarietea guttati, 159. 
Tuberarietum guttati, 509. 
Tuberarion guttati, 62, 338, 509. 
Tulipa silvestris, 213. 
Tussilago /arfara, 595. 

Typha latifolia, 497. 
- minima, 40. 

Udoteo-Peyssonnelietwn, 172. 
U/ex europaeus, 531 , 532. 
- latebracteatus, 292. 
- parviflorus, 571. 
Ulicion, 731. 
- poblaciones, 580. 
Ulmus carpinifolia, 556. 
- scabra, 408, 409. 
Ulota crispula, 194. 
Viva lactuca, 371. 
Umbilicaria cylindrica, 352, 666. 
Umbilicus pendulinus, 546. 
Urochloa lata, 655. 
Urospora penicilliformis, 698. 
- -Ulothrix, comunidad, 178. 
Urtica dioeca, poblaciones, 348. 
- facies (bosque de ribera), 119''. 
- urens, 476. 
Urtico-Sambucetum ebuli, 349. 
Usneetum barbatae, 207. 
- comoso-glaucae, 186. 

Vaccinietum myrtilli, 525. 
Vaccinio-Piceetalia, 4, 125, 702, 703, 706, 714 
- - ej. de tabla, 126 sig. 
- -Piceetea, 126, 134, 719. 
- -Piceion, 123, 125, 126, 704, 705 sig. 
Vaccinium coriaceum, 188. 
- laurifolium, 188. 
- lucidum, 188. 
- myrtillus, 62, 388, 460, 572, 578, 642, 

702, 731. 
- - landa, 461. 
- uliginosum, 117, 203 , 528, 580, 642, 674, 

706, 731. 
- vitis-idaea, 160, 578, 674, 706. 
Vallisneria spiralis, 715. 
Veratrum a/bum, 41. 
V erbascum thapsus, 541. 
Veronica alpina, 510, 577. 
- aphylla, 593. 
- beccabunga, 337. 
- bellidioides, 713. 
Verrucaria aquatilis, 175. 
- calciseda, subasociación, 339. 
- maura, 699. 
- - -Calothrix scopulorum, zona, 698. 
- - zona, 698. 
- - -Lecanora actophila-Rhizocarpon, alian-

za, 699. 
- - -Lichina confinis, asociación, 699. 
- rheitrophila, 175. 
Versicoloretum tatricum, 290. 
Viburnum alnifolium, 670. 
- lantana, 223. 
- opulus, 223. 
- tinus, 148, 212, 249, 253, 483, 510, 526, 

531, 674. 
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Vicia tetrasperma, 87. 
Vincetoxicum officinale, 337. 
Vióla calaminaria, 346. 
- lapeyrousiana, 710. 
- rupestris, 594. 
- tricolor, 154. 
Violetalia calaminariae, 323, 347. 
V iolion calaminaríae, 34 7. 
Viscarío-Avenetum, 709. 
- -Festucetum, 709. 
Viscum album, 88. 
Vitaría elongata, 188. 
Vítis hypoglauca, 210. 
Vitís silvestrís, 675. 
- vinífera, 323. 

Weisia viridula, 238. 
Wigandia kunthii, 587. 
Willemia anophthalma, 4. 
Woodwardia sp., 674. 

Xanthium macrocarpum, 553. 
Xanthoria paríetína, 195. 
- zona, 699. 
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Xanthorion parietinae, 353. 
Xanthorrhoea australis, 280. 
Xatartia scabra, 710. 
Xeranthemum inapertum, 468. 
Xerobrometum, 4, 90, 94, 207, 522, 568. 
- alsaticum, 709. 
- apenninum, 709. 
- britannicum, 709. 
- carniolicum, 709. 
- divionense, 709. 
- raeticum, 548*, 709. 

· - - y distribución de lluvias, 260*. 
- rhenanum, 709. 
- subjurassicum, 207. 
- suevicum, 207, 709. 
Xerobromion, 261 , 278, 313, 338, 528, 708, 

709. 
- área, 708. 

Zantedeschia aethiopica, 476. 
Zizyphus lotus, matorral, 653. 
- mauritanica, 654. 
Zosteretalia, 713. 
Zygogonium ericetorum, 176. 
Zygophylletum dumosi, 522. 



J. BRAUN BI.YIQUE'I' 

SOCIOLOGIA 
El extraordinario adelanto que se ha producido en lo que 

va de siglo respecto al conocimiento de la vegetación, ha 
tenido en el profesor Braun-Blanquet uno de sus impulsores 
más destacados. Sin su clarividencia y sin el esfuerzo que él 
ha sostenido durante muchos decenios, la Geobotánica mun
dial no seria lo que es y probablemente no se hubiera cons
truido el ingente sistema de datos e interpretaciones que 
constituye el cuerpo de la Fitosociología. En particular la 
vegetación de Europa y de las regiones próximas se conoce 
ya en estos momentos con notable profundidad. Si se com
para el nivel de conocimientos actual con el que existfa a 
principios de siglo se ve que los separa un abismo. Ello se 
debe en gran parte a los trabajos de Braun-Blanquet y sus 
discípulos. 

La Fitosoeiología RO deb~ ser una ciencia meramente enu
merativa, siao f:!Ue ha de orientarse hacia la consecución de · , ae · · 
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