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La presente tesis doctoral se estructura en un primer capitulo de introduccién general
y objetivos, cinco capitulos que reflejan estudios especificos sobre las hipétesis, otro
capitulo con la discusioén general y finalmente las conclusiones generales. Ademas
se incluye la bibliografia completa de las publicaciones mencionadas en el conjunto

de la tesis.

Dado que los sitios de estudio son diferentes y los métodos son con frecuencia
especificos para cada hipotesis, ha sido preferible presentar los resultados de esta
tesis en capitulos separados, aunque todos englobados en el objetivo general del

proyecto de tesis, mas que con el formato tradicional de este tipo de trabajo.

Los cinco capitulos sobre estudios especificos de las hipétesis reflejan manuscritos
preparados para publicaciones cientificas, siguiendo el formato estandar para las
mismas, aunque en idioma castellano. Cada uno de estos capitulos incluye la
introduccién a las hipdtesis concretas, los métodos empleados para su analisis, los

resultados obtenidos, la discusién sobre los mismos y la bibliografia referida en €l.
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Introduccién general

INTERACCIONES POSITIVAS ENTRE PLANTAS:

MECANISMOS Y CONSECUENCIAS

Introduccion

La interaccion entre plantas es un factor im-
portante en la organizacion y funcionamiento
de las comunidades vegetales, sobre las que
ademas influye el medio fisico y la capacidad
de dispersion de las especies (Roughgarden &
Diamond 1986). Competencia y facilitacion
son interacciones de signo opuesto que se dan
entre plantas vecinas, de forma que cuando
compiten se afectan negativamente y cuando se
facilitan lo hacen positivamente. Historica-
mente, la competencia ha sido la interaccion
mas estudiada, lo que ha influido en que se
considerara como la interacciéon predominante
en las relaciones entre plantas, determinando la
estructura, dindmica y productividad de las
comunidades vegetales (Connell 1983, Schoe-
ner 1983, Fowler 1986, Goldberg & Barton
1992). El concepto individualista de las comu-
nidades vegetales postula que las especies se

distribuyen independientemente unas de otras,

El mundo esta hecho
de interacciones reciprocas

Husserl

interaccionando solo a través de la competencia
(Gleason 1926). El dominio del concepto indi-
vidualista en la mayoria de los modelos ecol6-
gicos condicion6 la escasez de estudios que
analizaban las relaciones positivas entre espe-
cies. Las teorias de principios de siglo que con-
sideraban a las especies como interdependien-
tes, sobre todo en los procesos de sucesion
(Clements 1916), perdieron pronto interés
frente al concepto individualista. Pero en los
ultimos afios numerosos trabajos han demos-
trado que las relaciones positivas entre plantas
son frecuentes (Hunter & Aarssen 1988, Ca-
llaway 1995, Callaway & Pugnaire 1997), ob-
servandose en ecosistemas que van desde la
tundra (Carlsson & Callaghan 1991, Chapin et
al. 1994) hasta los desiertos (Noble 1995,
Aguiar & Sala 1994, Pugnaire ef al. 1996), pa-
sando por zonas templadas y tropicales (Mara-
fién & Bartolome 1993, Shunway 2000, Gana-
de & Brown 2002). La facilitacién ha ganado

aceptacion frente a la competencia, y ahora se
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Figura 1. Esquema de la variacion del balance de la
interaccion con el grado de estrés ambiental. Compe-
tencia y facilitacion actdan simultdneamente, pero su
importancia varia en sentido inverso en el gradiente
de estrés ambiental.
considera que ambas actian simultineamente,
y es el balance entre ambas lo que condiciona
que el resultado final sea negativo o positivo.
Se ha sugerido que este balance se inclina hacia
la competencia en ambientes mas productivos y
benignos, mientras que la facilitacion predomi-
na a medida que aumenta el estrés ([Figura 1],
Callaway & Walker 1997, Pugnaire & Luque
2001, Callaway et al. 2002, Bertness & Ewan-

chuk 2002).

Los estudios sobre facilitacion se han centrado
en especies de plantas anuales o herbaceas que
se benefician de vivir bajo la copa de arboles o
arbustos (Callaway et al. 1991, Vetaas 1992,
Pugnaire et al. 1996a,b, Holzapfel & Mahall
1999, Schole and Archer 1999, Anderson et al.

2

2001). Especialmente comunes son los trabajos
sobre el efecto de 'planta nodriza', por el que un
arbol o arbusto facilita el reclutamiento y su-
pervivencia de plantulas bajo su copa (Franco
& Nobel 1988, McAuliffe 1988, Valiente-
Banuet & Ezcurra 1991, Tewksbury & Lloyd
2001). El efecto de la interaccién entre plantas
de morfologia similar, como arbustos, ha sido
mucho menos estudiado. En zonas aridas y se-
miaridas los arbustos son muy importantes en
la organizacion y funcionamiento del ecosiste-
ma, ya que su presencia en zonas de baja co-
bertura vegetal contribuye a la heterogeneidad
de condiciones del sistema, lo que fomenta su
diversidad y productividad (Polis 1991). Ade-
mas, el ser en ocasiones las Unicas estructuras
vegetales capaces de perdurar en estos sistemas
tan inestables les hace influir en los procesos
abioticos, modelando el medio fisico y el fun-
cionamiento de la vegetacion herbacea (Whit-

ford 2002).

La estructura de una comunidad vegetal depen-
de de las interacciones entre las especies que la
componen (Diamond 1975, Roughgarden &
Diamond 1986). Asi, cuando entre las especies
predominen interacciones débiles o neutras, la
comunidad estara poco estructurada, es decir,
las especies se distribuiran al azar unas res-
pecto a otras. En cambio, si la competencia y/o

la facilitacion son importantes, éstas fuerzas
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estructuraran la distribucion de las especies.
Los estudios de la estructura de comunidades
se han fijado sobre todo en la competencia co-
mo interaccion determinante de la estructura
(Diamond 1975, Weiher & Keddy 1999) elu-
diendo el papel de las relaciones positivas. Pero
en sitios con condiciones abidticas adversas,
donde se ha visto que la facilitacién es comin
entre plantas, estas interacciones positivas se
pondran de manifiesto en la estructura de la
comunidad. Asi, el andlisis de la estructura po-
dria aportar evidencias indirectas de la ubicui-
dad de la facilitacion. Estas evidencias indi-
rectas pueden a su vez ser probadas con medi-
das directas de la intensidad de la interaccion
entre especies. En esta tesis se analizan estas
ideas, estudiando en el Capitulo 1 la estructura
de 7 comunidades vegetales de sitios en condi-
ciones ambientales mds o menos limitantes, y
midiendo la respuesta directa de las especies a

la interaccion con plantas vecinas.

Las plantas modifican las condiciones am-
bientales del sitio en el que viven, ya sea con-
sumiendo agua y nutrientes, dando sombra y
proteccidn con su copa, o acumulando hojaras-
ca y restos animales bajo sus ramas. Asi, cuan-
do las condiciones ambientales son desfavora-
bles, las modificaciones producidas por una
planta pueden mejorar la vida de plantas veci-

nas, siendo este beneficio mayor que el efecto

negativo de la competencia (Callaway et al.
2002). En sitios poco fértiles, se ha observado
con frecuencia el enriquecimiento del suelo
bajo la copa de arboles y arbustos (Garner &
Steinberger 1989, Callaway et al. 1991, Chapin
et al. 1994, Pugnaire et al. 1996, Gallardo et al.
2000, Marafién et al. 2002). Ademads, en zonas
aridas y semiaridas muchas plantas disminuyen
las temperaturas extremas de los suelos sin ve-
getacion (Nobel 1984, Franco & Nobel 1989,
Valiente-Banuet et al. 1991). Numerosos estu-
dios han descrito éstos y otros cambios que los
arboles y arbustos provocan en su entorno, pero
son més escasos los trabajos que determinan el
efecto especifico que estas modificaciones tie-
nen sobre otras plantas vecinas (pero ver Moro
et al. 1997, Anderson et al. 2001). Identificar
estos efectos es crucial para determinar los me-
canismos que dirigen la interaccién entre las
especies, y conocer asi como estos factores in-
fluyen en el balance entre competencia y faci-

litacidn.

Los mecanismos de interaccion son numerosos
y especificos, dependiendo de las caracte-
risticas de las especies implicadas y del medio
en que el viven (Callaway 1995, Callaway &
Pugnaire 1997). Por ejemplo, se sabe que en
marismas salinas la oxigenacion de los subs-
tratos inundados y la disminucién de la salini-

dad gracias al sombreo son determinantes en la
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facilitacion de unos otras

(Bertness 1994, Hacker & Bertness 1996). Por

especies por

otro lado, en el artico se ha visto que la protec-
cion frente al viento es un mecanismo impor-
tante de facilitacion entre especies (Carlsson &
Callaghan 1991). En zonas secas el aumento de
la fertilidad del suelo por algunas plantas es
con frecuencia beneficioso para la vegetacion
asociada (Callaway 1995, Facelli & Brock
2000). En cambio, el efecto de la sombra es
mas variable, siendo positivo cuando mejora
las temperaturas extremas sin limitar la capaci-
dad fotosintética (Belsky 1994, Shunway
2001), y negativo cuando la luz incidente limita
la asimilacién de carbono (Forseth et al. 2001)
o aumenta los efectos de la sequia, dando lugar
a una 'sombra seca' perjudicial (Valladares &
Pearcy 2002).

Parece asi que para profundizar en el conoci-
miento de las interacciones entre especies, se
requieren estudios especificos sobre los meca-
nismos implicados. Para esto es importante
considerar las respuestas fisiologicas de las es-
pecies a las interacciones, ya que el balance
entre las funciones de la planta determina su
supervivencia, crecimiento y reproduccion.
Ademas, como el balance de la interaccion de-
pende de las condiciones abidticas del medio,

es importante incluir la variacién climatica y

estacional para obtener un resultado integrador

de las interacciones.

La asociacion espacial entre las especies se
considera una evidencia indirecta de las rela-
ciones positivas entre ellas (Callaway 1995).
Numerosos estudios en ecosistemas de todo el
mundo han inferido la existencia de facilitacion
a partir de la asociacion espacial entre las espe-
cies (Went 1942, Fowler 1988, McAuliffe
1988, Haase et al. 1996, Kikvidze & Nakhuts-
rishvili 1998). Pero las asociaciones espaciales
pueden tener origen en factores abiodticos va-
riables en el espacio que crean micrositios fa-
vorables. Es decir, puede ser que las condicio-
nes que favorecen a las plantas vecinas no es-
tén originadas por la planta focal en si, sino que
sean resultado de la heterogeneidad espacial
del sitio. Por esto es interesante relacionar la
distribucién espacial de las especies con las

consecuencias ecoldgicas de esta distribucion,
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Figura 2. Diagrama ombrotérmico de Tabernas
(1967-1997). La linea discontinua representa la tempe-
ratura y la continua la precipitacion.
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analizando ademas la naturaleza bidtica de los
cambios entre micrositios. Por otro lado, si
existe una relacion entre la asociacidon de las
especies en micrositios y la naturaleza bioldgi-
ca de éstos, entonces la distribucion espacial de
las especies puede reflejar el resultado de la

interaccidn a largo plazo.

El sudoeste espaiiol es un area con clima semi-
arido, donde la escasez e impredecibilidad de
precipitaciones y las altas temperaturas (Figura
2), unidas a la pobreza de los suelos, constitu-
yen un ambiente con condiciones adversas para
la produccién vegetal. Bajo estas condiciones
se desarrollan comunidades vegetales muy di-
versas, con especies adaptadas a las restriccio-
nes del medio que se distribuyen irregular-
mente en una matriz de suelo con poca cobertu-
ra vegetal. En el desierto de Tabernas se ha
descrito con detalle la existencia de relaciones
positivas entre algunas de estas plantas, condi-
cionadas en gran parte por el efecto facilitador
de Retama sphaerocarpa (Pugnaire et al.
1996a,b, Moro et al. 1997, Pugnaire & Lazaro
2000). Asi, de acuerdo con la hipdtesis que
postula el predominio de interacciones positi-
vas en ambientes estresantes, los ecosistemas
de Almeria proporcionan un medio adecuado

para el estudio de estas interacciones.

o
?0 Slerra Nevada 1
© * Tabernas 1 &4

" S 5
EL Ellio Q?;L?&S?rcm 1,28
Cabo
de Gata 1
= Mar Mediterrdneo

ST

Altos de Pipe,

VENEZUELA

%k
Gran Sabana 1

Figura 3. Mapa de los sitios de estudio de la tesis.
Junto al nombre de cada sitio aparecen los niimeros de
los Capitulos donde se trata cada uno.

En esta tesis he planteado varias hipdtesis con
el objetivo general de probar la importancia de
la facilitacién en condiciones limitantes, anali-
zando sus consecuencias para la comunidad de
arbustos y los mecanismos que dirigen la inte-
raccion. Con este objetivo general he investi-
gado la existencia de facilitacion entre arbustos
y sus consecuencias para la organizacion de la
comunidad (Capitulo 1). Para ello se estudio la
estructura de la comunidad en 7 ecosistemas
con distinto grado de estrés ambiental, sitios
donde la vegetacién estd en mayor o menor
grado limitada por las condiciones del medio
(Figura 3). En algunas de las comunidades es-
tudiadas en el Capitulo 1, donde se encontro el
predomino de relaciones positivas, se analizé
con detalle los mecanismos que las determinan,
la relacidn entre asociacion espacial y facilita-
cién entre especies, y su variacion temporal y

funcional (ver sitios de estudio en el mapa de la
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Figura 3). En el Capitulo 2 el objetivo fue rela-
cionar la asociacidn espacial entre especies con
la creacion de 'islas de recursos' por una de es-
tas especies, viendo cémo el efecto potencial-
mente positivo de las 'islas de recursos' esta
influido por las variaciones temporales del me-
dio y del funcionamiento de cada especie. La
relacion entre patron espacial y procesos eco-
logicos fue el objetivo del Capitulo 3, profun-
dizando en el efecto que la agregacidn espacial
tiene para la eficacia bioldgica ('fitness'). El
estudio de los mecanismos responsables del
efecto positivo de arbustos sobre la productivi-
dad de anuales en el desierto, enfocado en
efectos del suelo y de la copa, se abordé en el
Capitulo 4. El Capitulo 5 se centra en las con-
secuencias funcionales que cada una de dos
especies de arbusto asociadas tiene sobre su
vecino, mecanismos que pueden hacer de la
interaccién entre los dos arbustos una facilita-

cion bidireccional, o mutualismo.



Capitulo 1

ESTRUCTURA DE LA COMUNIDAD, INTERACCIONES POSITIVAS Y ESTRES

AMBIENTAL

Resumen

La estructura de la comunidad vegetal contiene informacion que relaciona los patrones espacia-
les y los procesos ecoldgicos. Hemos analizado la estructura de siete comunidades de plantas
con diferentes niveles de estrés ambiental y distribucién general en mosaico, y hemos usado esta
evidencia indirecta junto con datos directos acerca de las interacciones entre especies, para
identificar procesos que forman las comunidades. Las comunidades seleccionadas incluyeron
cuatro hébitats semiaridos distintos en el Sudeste Peninsular, un sistema alpino en la Sierra Ne-
vada y dos sitios en Venezuela, un habitat alterado en el margen de un bosque nublado de mon-
tafia cerca de Caracas (Altos de Pipe) y otro en un matorral escleréfilo en la Gran Sabana, 2000
Km al Sur de Caracas, en la meseta de Guayana. Encontramos un predominio de interacciones
positivas en cinco de las siete comunidades estudiadas. Los cuatro sitios bajo régimen semiérido
en el SE de Espafia y el matorral escleréfilo en la Gran Sabana (Venezuela) mostraron un alto
grado de asociaciones positivas entre pares de especies. De las otras dos comunidades una pare-
cid estar estructurada tanto por interacciones positivas como negativas, mientras que éstas ulti-
mas interacciones fueron las mas importantes en la comunidad de los Altos de Pipe. En general,
nuestros resultados muestran que las comunidades bajo estrés ambiental tienden a estar estructu-
radas por interacciones positivas, y que la aparicién de una especie dominante benefactora en
una mancha de vegetacidn incrementa extraordinariamente la diversidad de especies en compa-
racion con los espacios entre arbustos circundantes. Nuestros datos muestran también que
cuanto mas estructurada esta la comunidad, mas intensas son las interacciones entre las plantas,

y que la interdependencia de especies es una caracteristica de los ambientes inhdspitos.
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Introduccion

El porqué ciertas especies estdn en un sitio
determinado es una cuestion muy debatida en
ecologia de las comunidades (Gotelli &
McCabe 2002). Las especies en una comuni-
dad local son extraidas del ‘pool’ de especies
regional, constituyendo un subset de este
pool. Este subset estd modelado por el am-
biente fisico, que limita la ocurrencia de las
especies, y por los rasgos dispersivos, que
limitan la disponibilidad de propagulos.
(Roughgarden & Diamond 1986, Morin
1999). Una vez dentro de una comunidad, las
especies pueden estar dispuestas al azar
(Wilson et al. 1992) o de otro modo mostrar
una organizacidon estructurada (Diamond
1975, Drake 1990, Keddy 1992). Cuando las
comunidades estan estructuradas, se dice que
las interacciones entre las especies son el
factor responsable de esta organizacién
(Diamond 1975, Case & Sidell 1983, Wilson
& Whittaker 1995), y ¢l proceso de seleccidon
causado por estas interacciones es lo que se
llaman “reglas de ensamblado” (assembly
rules) (Keddy 1992). Las interacciones com-
petitivas fuertes y débiles (Diamond 1975,
Toffs & Silvertown 2002), los “guilds”
(Brown 1988), la predacion (Morin 1999), y
la secuencia en la llegada de especies (Drake

1991) han sido identificados entre las reglas

responsables de la estructura de la comuni-
dad. La existencia de estas reglas implica una
estrecha interaccion entre las especies en la
comunidad, y por tanto, algin tipo de inter-
dependencia entre ellas. Estos procesos se
oponen al concepto individualista, que asume
que la independencia de las especies en co-
munidades, donde su ocurrencia es conside-
rada un mero evento al azar (Gleason 1926).
Esta vision individualista subyace la sintesis
moderna de ecologia de las comunidades, que
solo considera los efectos de las relaciones
competitivas y estocasticas en la estructura de
las comunidades (Crawley 1997, Toffs &
Silvertown 2002), mientras elude la influen-
cia potencial de la interdependencia entre es-
pecies. Hasta recientemente, las interacciones
positivas han sido poco representadas entre
las fuerzas modelando las comunidades ve-
getales (Callaway 1997, Stachowicz 2001,
Callaway et al. 2002, Cardinale et al. 2002),
con la facilitacion siendo escasamente referi-
da entre las reglas que determinan la compo-
sicion de especies. Sin embargo, seria razo-
nable considerar a la facilitacion entre las
fuerzas que dirigen la organizacidén de las
comunidades, especialmente en ambientes
severos donde parece que estas interacciones
positivas son predominantes (Callaway et al.

2002).
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En las comunidades que se desarrollan en
condiciones fisicas adversas las plantas se
distribuyen frecuentemente en manchas de
vegetacion rodeadas de suelo desnudo o de
escasa cobertura, como en los desiertos y zo-
nas semiaridas (Schlesinger et al. 1996,
Aguiar & Sala 1999), en la vegetacion artica
o alpina (Brooker & Callagham 1998, Kikvi-
dze & Nakhutsrishvili 1998), y otros sistemas
inhéspitos (Callaway 1995). El mosaico de
manchas mono- y multiespecificas en una
matriz de suelo desnudo ha sido frecuente-
mente presentada como evidencia de las rela-
ciones positivas entre plantas (Haase et al.
1997, Kikvidze & Nakhutsrishvili 1998, Ec-
cles et al. 1999). Esta distribucion puede uti-
lizarse para explorar la estructura de la co-
munidad, ya que las especies pueden estar
dispuestas al azar entre manchas, o de otro
modo seguir reglas que confieran a la comu-

nidad con cierta estructura.

El uso de los modelos nulos elaborados con
la distribucién de las especies es la forma
mas eficaz de revelar la existencia de estruc-
tura en una comunidad (Harvey et al. 1983).
Aunque el patron por si s6lo no revela los
mecanismos que configuran la comunidad, es
una herramienta util para la busqueda de pro-
cesos (Silvertown & Wilson 1994). Por lo

tanto, combinar las evidencias indirectas de la

distribucién de las especies, con datos expe-
rimentales directos sobre la intensidad de las
interacciones, constituye un modo riguroso
de analizar las comunidades vegetales, y pro-
porciona informacién fiable sobre la relacion
entre los patrones espaciales y los procesos

ecoldgicos.

En este estudio se analizé la estructura de
siete comunidades vegetales bajo diferente
grado de estrés ambiental y con distribucion
espacial en agregado, y se utilizd estas evi-
dencias indirectas junto con datos directos de
las interacciones entre especies para identifi-
car los procesos que modelan la comunidad
de plantas.

En particular, investigué el efecto de la seve-
ridad ambiental en la estructura de la comu-

nidad, hipotetizando que:

i. Cuanto mas estructurada esta una comuni-
dad, mas intentas son las interacciones entre

plantas.

ii. Que la facilitacion sera el factor principal

estructurando estas comunidades.

Para probar estas hipdtesis analicé cinco as-
pectos de la estructura de la comunidad, que
se refieren al grado de asociacion entre espe-

cies, al cambio en la varianza de la riqueza de
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especies en las manchas, al patrén de anidado
y ajedrezado, y finalmente, a las funciones de
incidencia. En comunidades no estructuradas,
la asociacidon entre pares de especies sera
neutra (centrada alrededor de cero), con aso-
ciaciones mas o menos positivas o negativas
que las esperadas de una distribucion al azar.
Por el contrario, la intensidad de las asocia-
ciones positivas 0 negativas entre especies
proporcionara informacion sobre la influencia
relativa de la facilitacion y la competencia
(Wilson 1987). Ademas, en comunidades no
estructuradas, la varianza de la riqueza de
especies en las manchas serd aproximada-
mente constante, y no diferira de la de una
composicion de especies al azar. Una varian-
za significativa puede indicar un limite en el
numero de especies que pueden coexistir lo-
calmente (si hay menos varianza de la espe-
rada al azar), o un efecto facilitador (si hay
un aumento en la varianza, Wilson et al.
1995). El grado de anidado puede informar
sobre el determinismo en el orden de coloni-
zacion por las especies, y sobre la presencia
de especies que tienden a ocurrir en manchas
ricas o pobres en especies (Wilson 1988, Loo
et al. 2002). La tendencia de las especies a
ser mutuamente excluyentes puede ser suge-
rida por el patrén de ajedrezado (Stone &
Roberts 1990). Por ultimo, las funciones de

incidencia pueden medir la tendencia de las

10

especies a estar confinadas a manchas de un
determinado tamafio o riqueza de especies

(Whittam & Siegel-Causey 1981).

Para analizar la intensidad de las interaccio-
nes, también medi experimentalmente la res-
puesta directa de los arbustos a la presencia
de vecinos, representando esta respuesta co-
mo un indice de interaccién entre especies
que va desde —1 (maxima competencia) a +1
(maxima facilitacidn), y tiene el centro en 0

(interaccion neutra).

Métodos

Sitios de estudio

Este estudio se realizé en siete comunidades
que diferian en productividad, riqueza de es-
pecies, y grado y fuente de estrés. Las comu-
nidades seleccionadas en el sudeste peninsu-
lar incluian tres sistemas costeros: uno domi-
nados por un arbusto (Ziziphus lotus), otro
por una palma (Chamaerops humilis), y un
matorral dominado por Maytenus senegalen-
sis spp europaea; un desierto interior domi-
nado por Hammada articulata, y un sistema
alpino en Sierra Nevada. Dos sitios estaban
en Venezuela, uno en un herbazal secundario
en el margen perturbado de un bosque nubla-

do préximo a Caracas (Altos de Pipe) y otro
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Tabla 1. Localizacion y caracteristicas principales de las comunidades estudiadas

Y Arbusto focal domi- Tipo de co- eleva- Prec. Min. Max. Mean

Localizacién Geografia nante nll)unidad cionm mm. T° T° T
N Venezuela Herbazal

Altos de Pipe 8°00'N Eupatorium amigdalum secundario 1750 1000 - - 18
60°00' W tropical
SE Espafia Cordillera

Cabo de Gata 36°43'N Chamaerops humilis ~ costera se- 40 1574 154 231 195
2°11'W miarida
SE Espaiia Llanura

El Ejido 36°47'N Maytenus senegalensis  costera se- 85 316.6 145 22.1 183
2°45'W midrida
N Venezuela Matorral

Gran Sabana 5°35'N Humiria balsamifera elevadotro- 1080 24284 199 214 20.6
61°43' W pical
SE Espaiia Cordill

Sierra Nevada  37°00'N Cytisus purgans ordilera = 5400 7298 54 186 8.5
3°18'' W sub-alpina
SE Espafia , .

Tabernas spoyN  Hammadaarticulaa - Desiero g0 08 110 248 179
20931 W Atriplex glauca semiarido
SE Espafia Llanura

Torregarcia 36°50'N Ziziphus lotus costera se- 20 189.5 14.0 23.0 185
2°23'W midrida

en un matorral escleréfilo en la Gran Sabana,
a 2000 km al sur de Caracas en la meseta
Guyana. Todos, excepto la comunidad alpina,
eran de temperaturas calidas, con temperatu-
ras medias anuales cercanas o superiores a los
18°C. La precipitacion anual oscila entre al-
rededor de 150 mm en Cabo de Gata y los
casi 2500 mm en la Gran Sabana, con un gra-
diente de elevacion de entre 20 y 2400 m
(Tabla 1).

Todas las comunidades presentaban un patrén
en el que manchas de vegetacion se encuen-
tran entremezcladas con una matriz con esca-
sa cobertura vegetal, excepto en los Altos de

Pipe, donde los espacios entre arbustos esta-

ban ocupados por hierbas. Todos los sitios
estaban caracterizados por alguna condicién
de estrés. Los sitios en la region semidrida del
SE peninsular tienen bajo precipitacion media
anual (Tabla 1) y estan sometidos a fuertes
déficits hidricos y altas temperaturas durante
nos cuatro meses al afio. Las comunidades
semiaridas ocupan areas con pobre calidad
del suelo y frecuentemente, bajo una alta pre-
sidén de herbivoros (Peinado ef al. 1992). Los
matorrales alpinos de Sierra Nevada soportan
temperaturas extremas en invierno y déficit
hidrico en verano, ademas del viento dese-
cante, alta radiacién estival, y una intensa
herbivoria. El herbazal secundario de Vene-

zuela estéd sujeto a fuegos recurrentes cada 2-

11
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3 afios que destruyen la vegetacion y la hoja-
rasca del suelo, manteniendo bajos niveles de
nutrientes. Los matorrales escleréfilos de la
Gran Sabana estdn también sujetos a fuegos
recurrentes y ocupan suelos pobremente desa-
rrollados en arenas blancas bajas en nutrien-
tes, y sufren limitacion hidrica durante la es-

tacion seca (Huber 1986, 1995).

Estructura de la comunidad

Se recogi6 la composicidn en especies en ca-
da mancha (uno o mas arbustos rodeados de
suelo desnudo o escasa vegetacion) encontra-
da a lo largo de un numero de transectos pa-
ralelos. Los transectos fueron repetidamente
dispuestos y muestreados hasta que aproxi-
madamente 1000 manchas fueron medidas,
aunque en Sierra Nevada y en el herbazal se-
cundario de Venezuela s6lo se muestrearon
400 manchas. Los transectos fueron separa-
dos 20 metros en sitios con manchas grandes,
y 5 metros en sitios con manchas pequefias
(arbustos almohadillados en Sierra Nevada y
arbustos en regeneracién en el herbazal se-
cundario de Venezuela). Solo se consideraron
especies arbustivas en nuestras medidas, y
estos que aparecieron en menos de 5 manchas

fueron omitidos del analisis.
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Se estudiaron cinco aspectos de la estructura
de la comunidad usando diferentes indices.
La significacién estadistica de los test se ela-
boré mediante randomizacién, ya que el algo-
ritmo de modelo nulo ha sido indicado como
el mas apropiado para el analizar este tipo de
datos (Gotelli 2000).Cada indice fue primero
calculado con los datos observados. Después,
los datos originales fueron aleatorizados para
obtener 1000 matrices simuladas, y el indice
fue calculado otra vez para cada una de ellas.
La significacién se obtuvo como la propor-
cién de valores (de las 1000 alearorizaciones)
que eran mas extremas que el valor observa-
do, multiplicada por dos para un test de doble
cola. En cada matriz se calcularon los indices

como se describe mas abajo.

Asociacion entre especies

El test de asociacidn determina si la distribu-
ciébn de asociaciones positivas y negativas
difiere de la esperada si las especies co-
ocurrieran al azar. El método utiliza como
indice de asociacién la diferencia entre el
numero de ocurrencias observado entre cada
par de especies y el numero esperado de la
suma sobre todas las probabilidades de ocu-
rrencia de cada para de especies. El indice es
la proporcién de valores de asociacion en un

rango particular. La distribucion de las espe-
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cies se representa como una matriz bidimen-
sional donde cada columna es una especies,
cada fila una mancha, y por lo tanto, cada
elemento referenciado representa la presen-
cia/ausencia de una especie determinada en
una mancha determinada. El modelo nulo
mantiene constante la frecuencia de especies
observada y la riqueza de especies por man-
cha; la randomizacion sélo afecta la ocurren-
cia de especies en manchas segun el algorit-

mo de Wilson (1987).

Varianza de la riqueza de especies

El indice es la varianza de la riqueza de espe-
cies entre manchas, que es una prueba util
para determinar si las interacciones entre es-
pecies estan limitando el numero de especies
que pueden coexistir (Gotelli 2000), es decir,
si hay un limite al nimero de especies que
pueden coexistir localmente. El modelo nulo
mantiene el numero observado de las ocu-
rrencias de especies, pero cambiandolas al
azar entre manchas (Wilson et al. 1995,
Gotelli 2000). Una varianza menor a la espe-
rada puede resultar si las especies se excluyen
unas a otras dentro de una mancha. Por otro
lado, facilitacion entre las especies pueden
resultar en una varianza mayor de la espera-

da.

Anidado

Una comunidad anidada se define por el gra-
do en el que la composicion de especies en un
sitio pobre en especies es un subset de la
composicion en sitios més ricos. Las ocurren-
cias estin perfectamente anidadas si la com-
posicion de una determinada mancha incluye
todas las especies de manchas mas pobres. El
indice de anidado se calcul6 como el indice N
(Wilson 1988), que toma el valor 1.0 en una
matriz completamente anidada; un N mayor
que cero indica una comunidad mas anidada
que lo esperado al azar, mostrando que las
manchas son colonizadas en un orden deter-
minado. El modelo nulo fija la ocurrencia de
las especies (totales de las columnas) al valor
observado, como recomiendan Silvertown y

Wilson (1994) y Jonsson (2002).

Ajedrezado

En un patrén ajedrezado la distribucién de las
especies es exactamente complementaria (es
decir, o una especies esta presente o la otra,
pero nunca ambas coinciden). En este caso, la
matriz de especies por manchas parecerd
idealmente como un tablero de ajedrez. Stone
y Roberts (1990) proporcionan un indice para
el grado de ajedrezado. El modelo nulo man-

tiene la frecuencia de las especies fijada al

13
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observado (Gotelli 2000). El ratio entre el
indice observado y esperado sera 1 para el
modelo nulo. La ocurrencia de la distribucion
en ajedrezado muestra la exclusién mutua
entre las especies, lo que sugiere interaccio-
nes competitivas (Diamond & Gilpin 1982,
Gotelli 2000).

Funcion de incidencia

Las funciones de incidencia examinan el ran-
go de tamafio de manchas en las que ocurren
las especies. Algunas especies pueden ocurrir
solo en manchas grandes, otras en manchas
de tamafio mediano, y otras sélo en manchas
pequefias. El nimero de especies, sin embar-
g0, se ve con frecuencia como una medida de
la capacidad bioldgica mejor que el tamafio
fisico de la mancha (Whittan & Siegel-
Causey 1981, Wilson et al. 1992, Silvertown
& Wilson 1994), y en este sentido es utiliza-
do en este estudio. Se aplico el test de Whi-
ttan y Siegel-Causey (1981) para ver si la es-
pecie muestra una tendencia a aparecer en
manchas mas pobres o ricas relativo a la ten-

dencia del grupo de las especies en conjunto.

Interaccion entre vecinos

En cada comunidad se seleccionaron varias

especies que estaban presente tanto en man-
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Tabla 2. Especies y variables medidas en cada sitio con las
que se estimo el efecto de la interaccién.

Localizacion

Especie

Peso Peso Peso Exito
dela del dela repro-
planta tallo hoja ductive

Altos de Pipe no data

Asparagus horridus
Lavandula multifida

Teucrium spp

Cabo de Gata

X X X X

Thymus hyemalis

El Ejido Arisarum spp. X

Gran Sabana no data

Arenaria pugens
. Arenaria armerina
Sierra Nevada )
Hormatophylla spinosa

Thymus serpylloides

Salsola papilo.
Tabernas Aot papriosa

X X[X X X X

Launaea fragilis

Asparagus albus

Ballota hirsuta X

Salsola oppositifolia X
Torregarcia  Lycium intricatum X
Phagnalon saxatile X
Erodium malacoides X

Reichardia sp X

chas como en claros, y el efecto de los veci-
nos se determindé comparando el funciona-
miento de la planta en ambos grupos de indi-
viduos. Se eligieron individuos pareados para
minimizar la heterogeneidad espacial, asi se
eligié una planta en el claro y otra planta pa-
reada en una mancha adyacente. En Sierra
Nevada el efecto de los vecinos se determiné
eliminando los vecinos en los 15 cm alrede-
dor de las plantas y comparando su funcio-
namiento al de pares control en manchas des-
pués de dos estaciones de crecimiento (Ca-

llaway et al. 2002).

El funcionamiento de la planta se midi6é como

biomasa aérea para arbustos pequefios y hier-
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bas, y como crecimiento (peso) de tallos, y/o
éxito reproductivo en arbustos de mayor ta-

mafio (Tabla 2).

Estimamos el efecto de los vecinos mediante
el calculo del Efecto Relativo de Vecinos

(Relative Neigbour Effect) (Markham &

Chanway 1996):

Bp - Bo
RNE =

max (Bp, Bo)

donde Bp y Bo son los pesos de la plantas
viviendo en manchas y en los claros, respec-
tivamente. El indice es simétrico alrededor de

cero (interaccion no significativa), y esta li-

40

especies

o

on (AC)

Coeficiente de
asociacion

N

de especies (RV)

Ajedrezado

Varianza de la riqueza NUmero de
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de incidencia

oY «
Wl

Anidado

Figura 1.1ngices de la estructura de la comunidad detectados de la ocurrencia de las especies en la matriz ae
especies por manchas. a. Riqueza de especies b. Asociacién entre especies c. Varianza de la riqueza de especies.

d. Ajedrezado d. Funciones de incidencia e. Anidado.
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mitado por +1 (facilitacion) y -1 (competen-
cia) cuando el valor obtenido se multiplica
por -1. Las diferencias entre habitats se cal-
cularon para cada para de especies en cada
sitio. Se combinaron los indices de todas las
especies que coexistian en un sitio. Este mé-
todo proporciona una estima conservativa de
las interacciones entre plantas, estandarizadas
entre las especies, pero manteniendo la mag-

nitud de la variacion dentro de la especie.

Resultados

Estructura de la comunidad

Ademas del rango de condiciones ambienta-
les, las siete comunidades incluidas en nues-

tro estudio mostraron diferencias significati-

80 - Altos de Pipe ~ Cabo de Gata r

60 | -

c
Q2

[5}

R

[5}

o

@

© -

[ A

©

5 200

Q

S 4 - I i

723 .

O 801 Sierra

[) Nevada

T 60 s r
8

(=] /

e 40 F / -
q:> /

O 20~ o
g i :

[

oL - _.% _1_ _-

L8] e

vas en su estructura, como evidencian los in-
dices analizados de la estructura de la comu-

nidad (Figura 1).

El numero de especies de arbusto en cada
comunidad oscil6 entre 10 en Sierra Nevada
y 31 en la Gran Sabana, y no estaba relacio-
nado con el nimero medio de especies por
mancha, que varié entre 5 en los Altos de Pi-
pe y 14 en la Gran Sabana (r = 0.49, P <0.1).
El numero total de especies en la comunidad
dependio de la temperatura media (r = 0.81, P
< 0.05) y la precipitacion (r = 0.80, P < 0.05),
pero no se relaciond con la elevacion. El nu-
mero total de especies, pero no el numero
medio por mancha, se correlaciond con la
oscilaciéon de la temperatura (r = 0.88, P <

0.01).

El Ejido 120 - Gran Sabana

10 -

a1

6-5-4-3-2-10123456 6-5-4-3-2-10

123456 6-5-4-3-2-1012345¢6

0 oo

6-5-4-32-10123456

Intervalos de los coeficientes de asociacion

Figura 2. Patrén de asociacion entre especies en cada comunidad. Se muestra la distribucién general de
las asociaciones entre pares de especies (barras) y la distribucién esperada segin el modelo nulo (li-
neas). Las barras grises son los intervalos alrededor de cero y las barras negras positivos y negativos.
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Tabla 3. Materia organica en el suelo (MO) y temperatura del aire (°C) en claros y bajo la copa de arbustos, y

el indice de interaccién (RNE) en las sietes comunidades semidridas y tropicales estudiadas.

Localizacién MO en suelo MO en suelos Temperatura  Temperatura Indice de
en Claros Bajo Copa en Claros Bajo Copas Interaccion

Altos de Pipe 1.12 1.12 - - -

Cabo de Gata 2.90 7.72 454 25.7 0.38*
El Ejido 2.13 13.79 - - 0.68*
Gran Sabana - - 23.8 23.5 -

Sierra Nevada 1.31 1.31 - - 0.13
Tabernas 0.52 1.21 41.4 27.3 0.33*
Torregarcia 0.51 1.29 394 27.7 0.31*

* indice de interaccién significativamente distinto de cero, P < 0.05

Asociacion entre especies

La distribucion de la asociacion entre espe-
cies mostré un patrén similar en cinco de las
sicte comunidades. En éstas (Cabo de Gata,
El Ejido, Gran Sabana, Tabernas, and Torre-
garcia) hubo menos asociaciones alrededor de
cero de lo esperado al azar (Figura 2). En Sie-
rra Nevada y el herbazal venezolano, por el
contrario, las asociaciones alrededor de cero
fueron mas frecuentes de lo esperado, las
asociaciones negativas significativas domina-
ron sobre las positivas en esta ultima comu-
nidad. Sin embargo, en la mayoria de los si-
tios con asociaciones positivas también hubo

asociaciones negativas. Se resumi6 el analisis

en cada sitio con un indice (Tabla 3) que
combina la proporcién de asociaciones posi-
tivas y negativas significativas, y la frecuen-
cia de asociaciones en torno a cero, donde I,
= [(asociaciones significativas > 1) - (asocia-
ciones significativas < -1)] / (total de asocia-
ciones significativas) x 100. Este indice va
desde 100 (todas las asociaciones positivas)
hasta -100 (todas las asociaciones negativas),

con 0 mostrando interacciones neutras.
Varianza de la riqueza de especies

Cinco de las siete comunidades mostraron
significativamente mayor varianza de la ri-

queza de especies que lo esperado bajo el

modelo nulo (Figura 1), lo que sugiere que el
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agrupamiento de las especies en sitios favo-

rables. Solo en la comunidad del desierto de

Tabernas y en el herbazal secundario de Ve-

nezuela la varianza fue significativamente

menor a la esperada, lo que sugiere una limi-

tacion en la habilidad de las especies a coe-

xistir. Dos sitios, el matorral de Ziziphus

lotus en Torregarcia y el matorral esclerdfilo

GRAN SABANA

en la Gran Sabana mostraron una varianza

particularmente alta comparada con el resto

de sitios. RV se correlaciond con el nimero

medio de especies por mancha, pero no con el

nimero total de especies en la comunidad, lo

que sugiere que las comunidades més es-

tructuradas son las mas que tienen interaccio-

nes mas fuertes.

C2 C3

C4 C5

cé

C7 C8 C9 C10 C11

Cc12 C13 C14

Humiria balsamifera
Bonnetia sessilis
llex retusa

Clusia sp.

Hirtella racemosa

Ternstroemia pungens

Euphronia guianensis
Chamaecrista desvauxii
Cybianthus duidae
Comolig villosa
Mandevilla benthamii

Befaria sprucei

Gongylolepis benthamiana

Stormatochaeta condensata

TORREGARCIA

c2

C3 C4

C5 C6

c7

c8 C

©

C10 C11 C12

Ziziphus lotus
Pliptaterium sp.
Rubia peregrina
Lycium intricatum
Asparragus albus
Ballota hirsuta
Asparragus horridus
Compositae sp.
Launaea arborescens
Carlina corimbosa
Phagnalon saxatile
Thymelea hirsuta
Salsola opposttifolia
Teucrium sp.

Thymus hyemalis

Lygeum spartum

+

+

+
+
+

+ o+

+ 4+ + + +
+ o+

TABERNAS

ALTOS DE PIPE

CABO DE GATA.

Cc2

C3

C4

cé

c7

c8

Cc9

Chamaerops hymilis
Asparagus albus
Ballota hirsuta
Brachipogon sp.
Phlomis purpurea
Asparagus horridus
Teucrium sp.

Stipa tenacissima
Lavandula multifida
Thymus hyemalis

Genista sp.

+ + + +

+

+

+

+

EL EJIDO

c2

c3

c8

c9

Maytenus europaeus
Whitania frutescens
Rhamnus lycioides
Lycium intricatum
Asparagus albus
Ballota hirsuta
Ziziphus lous

Olea europaea
Ruda sp.

Salsola genistoides

Helianthemum almeriense

Thymelaea hirsuta
Artemisia barrelieri
Teucrium sp.

Thymus hyemalis

+ + +

+ 4+ + + 4

+ o+ 4+

+ 4+ o+

+ 4+t + 44+

C1

C2 C3 C4 C5

Lycium intricatum
Atriplex glauca
Asparagus horridus
Lygeum spartium
Salsola papilosa
Artemisia barrelieri
Suaeda vera
Hammada articulata
Launaea arboresccents
Genista umbelata

Salsola oppositifolia

Frankenia corimbosa

+
+

+ + +

Figura 3. Funciones de incidencia en las siete comunidades seleccionadas. Un signo positivo indica una aparicién
mayor de la esperada en manchas de una determinada riqueza de especies, un signo negativo en menos de lo espe-

Miconia virescens
Desmodium barbatum
Byrsonima crassifiora
Miconia rubiginosa
Clidemia hirta

Borreria capitata
Eupalorium amigdalinum

Psila trinervis

Psidium guineense

+

SIERRRA NEVADA

C1

C3

c4

C§

Ccé

c7

Hormatophyla spinosa
Compositae sp. (1}
Thymus serpylioides
Arenaria pungens
Arenaria armerina
Teucrium sp.
Plantago sp.
Compositae sp. (2)
Senecia boissieri
Cytisus purgans
Festuca sp.

rado en manchas de esa categoria , y ausencia de signo no diferencias significativas (o = 0.05).
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R2=0.40,F3=1.9, p=0.25

0.8 ; R? = 0.58, F5=7.9, p = 0.048
o 1
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-'6. 3. Tabernas
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Indice de asociacion

Figure 4. Relacion entre el efecto relativo de los vecinos (RNE) y el indice general de asociacion entre
pares de especies en comunidades donde el efecto de la agregacion fue medido experimentalmente. Los
puntos sobre 0 en el indice de RNE indican facilitacién. Los puntos grises corresponden a datos adicio-
nales obtenidos en diferentes comunidades en la regién de Cabo de Gata.

Anidado

El matorral en Torregarcia y el matorral es-
cler6filo en la Gran Sabana fueron las Unicas
comunidades donde el indice de anidado fue
significativo (Figura 1). Las manchas en estas
dos comunidades fueron colonizadas de una
forma ordenada. Manchas pequefias incluye-
ron solo especies encontrados en claros, co-

mo Teucrium sp, Thymus hyemalis, y Lygeum

spartum en Torregarcia y Chamaecrista des-
vauxii y Cybianthus duidae en Gran Sabana.
Estas especies se encontraron mas raramente
en manchas con Salsola oppositifolia, Thy-
melea hirsuta, o Launaea arborescens en
Torregarcia y con Euphorbia guianensis en
Gran Sabana. Después otras especies llegan a
la mancha, pudiendo incluir o no las especies

colonizadoras tempranas.

Ajedrezado
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Figura 5. Relacién entre la proporcion de las interacciones positivas (puntos negros) y negativas (puntos

blancos) entre pares de especies, con el indice CA.

La tendencia de las especies a ser mutua-
mente excluyentes fue significativa en cuatro
de las 7 comunidades, tres en el semiarido (EI
Ejido, Cabo de Gata y Tabernas), mas el her-
bazal venezolano (Figura 1). Las comunida-
des en Torregarcia, Gran Sabana y Sierra Ne-
vada mostraron un grado de ajedrezado me-
nor al esperado, es decir las especies fueron
menos mutuamente excluyentes de que en el

modelo nulo.

Funciones de incidencia

Todas las comunidades difirieron significati-

vamente de el patrén esperado al azar (Figura

20

3) segun el nimero de especies por mancha
(test Chi cuadrado para cada sitio p <
0.0001). Hubo varias especies que aparecian
significativamente en manchas pobres (con
una o mas especies) y otras especies que ocu-
rrieron mas de lo esperado en manchas ricas
(4 especies o mas). Las especies que mostra-
ron una preferencia por manchas ricas en es-
pecies (es decir, presentes en mas de una ca-
tegoria de riqueza) estuvieron presentes en
todas las categorias superiores. El patron ge-
neral fue que pocas especies aparecieron mas
de lo esperado en manchas pobres y muchas
especies ocurrieron en manchas ricas (Figura
3). Solo el herbazal de Venezuela (Altos de

Pipe) tuvo un alto numero de especies ten-
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diendo a aparecer aislados. Cuando las man-
chas aparecian ocupadas por una especies
dominante, como Maytenus senegalensis o
Whitania frutescens en El Ejido, Chamaerops
humilis en Cabo de Gata, Ziziphus lotus en
Torregarcia, Lycium intricatum en Tabernas,
Bonetia sesilis y Humiria balsamifera en la
Gran Sabana, el nimero de especies en esa
mancha aumentd en gran medida (Figura 3).
Cuando la dominancia no es tan clara, como
en Sierra Nevada o Altos de Pipe, el numero

de especies es menor.

Para resumir las funciones de incidencia de
cada comunidad, se calcul6 un indice (Figura
1), que va desde +1 (méaxima agregacion de
las especies en manchas ricas) hasta -1 (ma-

ximo aislamiento de las especies).

0.8 r y = 26-0.7x%-0.007x+0.5816
R?=0.8247, P < 0.05
®
0.6 -
% 0.4
2 04
0.2 r
00 Il 1 1 1 1 ]

0 500 1000 1500 2000 2500 3000
Elevation (m)

Figura 6. Relacion entre el indice del efecto relativo
de los vecinos (RNE) y la elevacion para las cinco
comunidades donde RNE fue determinado.

IF = [(numero de especies significativamente
en manchas > 4 spp) - (nimero de especies
significativamente en manchas de 1 spp)] /

(nimero total de especies).

Este indice (Figura 1) muestra como las co-
munidades de El Ejido, Torregarcia y Cabo
de Gata tuvieron las frecuencias mas altas de
especies ocurriendo en manchas ricas, mien-
tras Altos de Pipe tuvo la frecuencia mas alta

de especies aisladas.

Interaccion entre vecinos

La presencia de vecinos fue positiva para el
funcionamiento de las plantas en todas las
comunidades medidas, mostrando la impor-
tancia general de la facilitacion en estas co-
munidades (Tabla 3). Sélo la comunidad de
Sierra Nevada mostrd un indice no significa-
tivo, aunque positivo. EL efecto mas positivo
se midié en especies no lefiosas. El indice de
interaccion se correlaciond positivamente con
el grado de asociacion en cada sitio (Figura
4), mostrando que la agregacion espacial de
las especies puede ser una medida indirecta
de la facilitacion. Este cambio en la interac-
cién fue debido en mayor medida a un au-
mento de las relaciones positivas entre pares
de especies que a una disminucién de las in-

teracciones negativas (Figura 5).
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El indice RNE disminuy$ significativamente
con la elevaciéon (r = 0.908; P < 0.05), mos-
trando que el estrés hidrico en ambientes se-
midridos aumenta la importancia de las inte-

racciones positivas (Figura 6).

Discusion

Las siete comunidades analizadas tuvieron
una distribucion de las especies que diferié de
la esperada segtin el modelo nulo, mostrando
un patrén significativamente estructurado,
aunque hubo diferencias entre comunidades
segun caracteristicas estructurales. La coinci-
dencia entre las evidencias directas e indi-
rectas de la relacion entre especies mostrd
que las relaciones positivas son la fuerza
principal que estructura las comunidades de
ambientes estresantes, y aumentan en impor-
tancia cuando las condiciones se hacen mas

extremas.

En cinco de las siete comunidades estudiadas
se encontré la dominancia de interacciones
positivas entre plantas. Las cuatro comunida-
des de la region semiarida del SE peninsular
(El Ejido, Torregarcia, Cabo de Gata, y Tab-
ernas), y el matorral escler6fico de la Gran
Sabana (Venezucla) mostraron un alto grado

de asociaciones positivas entre pares de espe-
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cies, con la mayoria de los arbustos ocurrien-
do en manchas ricas en especies (Figura 3) en
estas comunidades. Ademas, la varianza en la
riqueza de especies, que indica la presencia
de sitios favorables donde muchas especies se
concentran (Wilson et al. 1995), fue signifi-
cativamente positiva en cuatro de estos cinco
sitios, solo la comunidad del desierto de Ta-
bernas mostrd una menor varianza de la espe-
rada en riqueza de especies, quizas por el
efecto selectivo causado por la alta salinidad
del suelo, y el nimero de especies que coe-
xisten en una mancha fue considerablemente
inferior en el desierto de Tabernas que en las
otras cuatro comunidades (Tabla 4, Figura 3).
Estos tres aspectos de la estructura de la co-
munidad (indice de asociacion, varianza en la
riqueza de especies, y numero maximo de
especies por mancha) apuntan a la dominan-
cia de especies que i) interaccionan positiva-
mente con otras especies, produciendo un
gran numero de asociaciones entre especies, y
ii) hacen sus manchas mas favorables para

otras especies.

Dos comunidades, Torregarcia y Gran Saba-
na, mostraron la grado mas alto de interac-
ciones positivas, teniendo el valor mas alto de
varianza en la riqueza de especies y siendo
las unicas comunidades tanto con un anidado

significativo como una ajedrezado negativo.
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Ademas de la agregacion de especies en sitios
favorables, el anidado puede indicar determi-
nismo en cémo las especies se organizan, es
decir, ensamblajes pobre en especies contie-
nen no sdlo menos especies que las comuni-
dades mas ricas, sino que con frecuencia
también faltan un set identificable de espe-
cies, tipicamente aquellas mas raras o menos
capaces de soportar perturbaciones o interac-
ciones interespecificas intensas (Loo et al.
2000). El ajedrezado negativo indica un bajo
nivel de exclusiones mutuas entre especies,
sugiriendo la ausencia de interacciones com-
petitivas fuertes. Asi, en comunidades donde
las interacciones positivas predominan, algu-
nas emergen con un gran nivel de interaccio-
nes positivas y una tendencia a menor a la

esperada hacia la exclusiéon mutua.

La estructura de la comunidad en Sierra Ne-
vada y Altos de Pipe fue diferente a la de las
otras cinco comunidades. En Sierra Nevada,
la matorral alpino mostr6 menos asociaciones
significativas, positivas o negativas, que las
esperadas, y al mismo tiempo una alta va-
rianza en la riqueza de especies que sugiere la
existencia de 'facilitacion de nicho', o agrega-
cién de especies en sitios favorables. Esto no
implica necesariamente asociaciones positi-
vas, ya que no ésta pueden no ser especificas

de las especies. El indice directo de interac-

¢idn, sin embargo, fue positivo pero no signi-
ficativo, apuntando a interacciones neutras o
positivas pero débiles. Por lo tanto, la comu-
nidad de Sierra Nevada parece estar estructu-
rada por interacciones tanto positivas como
negativas, con alguna predominancia de las
positivas que mantienen la agregacién de las

especies en manchas.

La comunidad de los Altos de Pipe es espe-
cial en que es un matorral en regeneracion
que aparece en una matriz de hierbas. La co-
munidad parece estar dominada por interac-
ciones negativas: las interacciones negativas
predominan entre pares de especies, la baja
varianza sugiere un limite a la coexistencia de
especies, y hay exclusiones mutuas significa-
tivas entre especies. Esta parece la comuni-
dad donde las condiciones parecen relativa-
mente mas favorables para el crecimiento ve-
getal, lo que puede explicar la predominancia
de interacciones negativas segun la hipotesis
del estrés abidtico (Grime 1979) que asume el
aumento de la competencia al aumentar los
recursos (Bertness and Callaway 1994, Hol-
grem 1997, Pugnaire and Luque 2001).

En general, estos resultados muestran que las
comunidades bajo condiciones ambientales
de estrés tienden a estar estructuradas por in-

teracciones positivas. Recientemente se ha
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visto que la facilitacion tiende a dominar en
ambiente fisicamente inhdspitos (Stachowicz
2001, Callaway et al. 2002), y se relaciona
frecuentemente a la agregacidon espacial de
las especies en manchas (Kikvidze & Nak-
hutsrishvili 1998, Eccles 1999, 2001). En las
comunidades estudiadas, la facilitacion pare-
ce incluir la mejora de las condiciones por
determinadas especies de arbustos. Las espe-
cies dominantes en estas comunidades pare-
cen ser responsables de estas modificaciones
ambientales, ya que su presencia coincide con
el aumento de la riqueza de especies en las
manchas. Estas especies pueden cambiar la
disponibilidad de recursos para los vecinos en
manchas (Capitulos 2 y 4), afectar interaccio-
nes bidticas como la herbivoria (Capitulo 5),
o actuar como planta nodriza para los plan-
tulas de otras especies (Capitulo 3). Por
ejemplo, las manchas de Torregarcia incluyen
regularmente la presencia de Ziziphus lotus,
ademas de la acumulacion de arena, hojaras-
ca, y particulas movidas por el viento debajo
de las copas, y la ocurrencia de muchos nidos
y restos de animales (Capitulo 2). Ademas,
las copas de Ziziphus lotus mejoran las con-
diciones microclimaticas bajos sus ramas,
amortiguando la temperatura, proporcionando
sombra, y protegiendo con sus ramas pinchu-
das a los herbivoros (Capitulo 2). Del mismo

modo, Maytenus senegalensis en El Ejido,
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Chamaerops humilis en Cabo de Gata, y Hu-
miria balsamifera en Gran Sabana, parecen
modificar el ambiente bajo sus copas me-
diante varios mecanismos que incluyen la
mejora del microclima y los recursos (Capi-
tulo 5, Tirado & Pugnaire datos no publica-
dos). Estos rasgos especificos sugieren que
estas especies son ingenieros del ecosistema
que cambian el ambiente a su alrededor, y
que tienen efectos sobre la dindmica general

de la comunidad (Jones 1994, 1997).

En las comunidades semidridas del sudeste
espafiol, arbustos como Lycium intricatum,
Asparagus albus, o Asparagus horridus son
las especies con los coeficientes mas altos de
asociaciones por pares y ocurren significati-
vamente mas en manchas ricas en especies.
Por el contrario, dos especies de Labiadas,
Thymus hyemalis 'y Teucrium lanigerum,
mostraron los coeficientes de asociaciéon mas
bajos y una tendencia significativa a estar
aislados en los claros entre arbustos grandes.
Esta distribucion sugiere una respuesta espe-
cifica de los vecinos, y puede significar que
rasgos especificos de las especies son respon-
sables de las interacciones positivas y negati-
vas. Por ejemplo, especies de Thymus y Teu-
crium son arbustos perennes pequefios que
evolucionaron bajo clima mediterraneo (He-

rrera 1992) que producen flores y frutos pe-
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quefios que son dispersados abioticamente.
Por otro lado, especies de Lycium y Aspara-
gus son arbustos espinosos o pinchudos que
pierden las hojas, y que pueden encontrar un
mejor habitat para la supervivencia bajo la
copa de otros arbustos (Capitulos 3 y 4).
Ambos tienen frutos carnosos que son disper-
sados por pajaros (Nogales et al. 1998, Tra-
veset et al. 2001), que se posan en los arbus-
tos dominantes ¢ inducen la acumulacién de
semillas en las manchas. Por tanto, las inte-
racciones positivas y la dispersion son facto-
res principales en la estructura de estas co-

munidades.

En resumen, estos datos confirman la hipéte-
sis de que la facilitacion es un factor impor-
tante en la estructura de las comunidades ve-
getales en ambientes estresantes. Donde las
especies dominantes tienen un papel critico
en el mantenimiento de la productividad y
diversidad. Por lo tanto, en ambientes estre-
santes, la aparicion de una especie dominante
benefactora en un mancha aumente en gran
medida la diversidad de las especies compa-
rado con el espacio circundante de escasa ve-
getacion. Los datos muestras también que
cuanto mas estructuradas estd una comuni-
dad, més intensas son las interacciones entre

las especies, y que la interdependencia entre

especies en un hecho en ambientes inhoéspi-

tos.
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Capitulo 2

INTERACCION ENTRE PLANTAS Y VARIABILIDAD CLIMATICA EN UN MATORRAL

SEMIARIDO

Resumen

Las interacciones entre plantas resultan del balance entre competencia y facilitacion, procesos
que actuan simultdneamente en las comunidades. Este balance es dindmico, ya que cambia es-
pacial y temporalmente al variar los niveles de recursos en el medio. La creacion de 'islas de
recursos' por el arbusto Ziziphus lotus y la dinamica temporal de la interaccioén de tres especies
de arbusto en estas 'islas' fue investigada durante dos afios en un matorral costero del Parque
Natural de Cabo de Gata - Nijar (Almeria). Analizamos los cambios autogénicos que Ziziphus
origina a su alrededor midiendo las concentraciones de nutrientes y materia organica en matas
de distinto tamafio, la acumulacion de arena y la mejora del microclima bajo matas de Ziziphus
respecto a los claros. Para estimar la respuesta de la interaccion a las fluctuaciones climaticas
muestreamos el crecimiento y fisiologia de Ballota hirsuta, Lycium intricatum y Salsola oppo-
sitifolia viviendo junto a Ziziphus o en claros durante distintas meses de 2000 y 2001. Ziziphus
lotus actiia como 'ingeniero del ecosistema' formando 'islas' donde los suelos estin enriquecidos
en nutrientes, el microclima es menos extremo y se estabiliza la arena. El efecto de Ziziphus en
el crecimiento de los arbustos asociados cambia de neutro a positivo al aumentar la disponibili-
dad de agua de 2000 a 2001, y la agregacion espacial de las especies sugiere que el balance se
inclina hacia efectos positivos a largo plazo. Distintos rasgos fisioldgicos mostraron una res-
puesta distinta a la interaccidn, que también cambid entre afios y especies. No obstante, €l efecto
de las 'islas' fue sutil, ya que en el afio seco las plantas en claros tuvieron mejor estado hidrico
que las plantas en 'islas’, una diferencia que no se tradujo en mayor crecimiento; y en el afio mas
humedo, sin embargo, cuando ambos habitats tenian una disponibilidad de agua similar, s6lo las
plantas en 'islas' crecieron mas. El aumento de la fertilidad del suelo parece determinar el bene-
ficio para los arbustos asociados, a través del aumento de las tasas fotosintéticas o de los
recursos disponibles para el crecimiento. Los resultados muestran un cambio en el balance de la

interaccion que sigue la fluctuacion climatica entre dos afios. Si las interacciones entre plantas
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siguen las variaciones climaticas a largo plazo, la dindmica de las comunidades estara dirigida

por estas oscilaciones. Por lo tanto, sera necesario el seguimiento a largo plazo de las interac-

ciones para entender y predecir el funcionamiento de las comunidades vegetales en situaciones

climaticas futuras.

Introduccion

La interaccion entre plantas dirige la organi-
zacion y funcion de las comunidades
naturales, que también estan influenciadas
por el ambiente fisico y la habilidad dispersi-
va de las especies (Roughgarden & Diamond
1986). Los efectos competitivos o facilitati-
vos entre plantas dependen en las condiciones
ambientales, que modifican los niveles de
recursos, y en la habilidad de las especies pa-
ra suprimir, soportar o beneficiar a sus
vecinos (Tilman 1982, Grime 1979, Callaway
1995). Se piensa que las condiciones am-
bientales cambian el balance de la interaccién
de competencia en ambientes mas producti-
vos a facilitaciéon en sitios mas estresantes
(Greenlee & Callaway 1996, Callaway &
Walker 1997, Holmgren 1997, Pugnaire &
Luque 2001, Callaway et al. 2002). Los ha-
bitats bajo condiciones fisicas severas son
propensos a la ocurrencia de facilitacion,
porque el estrés abidtico parece ser mas li-
mitante que los recursos para las plantas

vecinas, y asi cualquier mejora en las condi-
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ciones microambientales puede llevar a una
mejora del funcionamiento de las plantas que
coexisten (Callaway et al. 2002). En am-
bientes estresantes algunas especies crean
manchas de vegetacion muy delimitadas del
entorno (Wilson & Agnew 1994, Schlesinger
et al. 1996, Aguiar & Sala 1999). Algunas de
estas manchas son consideradas 'islas de re-
cursos' (Reynolds et al. 1999), porque las
modificaciones llevadas a cabo por las espe-
cies incluyen mayor fertilidad de los suelos
bajo copas (Garcia-Moya & McKell 1970,
Pugnaire et al. 1996), y también otros mu-
chos efectos autogénicos en los procesos
ecoldgicos. Estos efectos bajo copas crean
sitios de regeneracion para arbustos y hierbas
(Went 1942, Valiente-Banuet et al. 1991,
Tielborger & Kadmon 1995), muestran ma-
yor infiltracién de las precipitaciones debido
a la intercepcién y flujo por el tallo (Marti-
nez-Meza & Whitford 1996), y estan muy
relacionados con las poblaciones microbianas
y de microfauna del suelo que promueven el
reciclaje de nutrientes en desiertos (Gallardo

& Schlesinger 1995, Moro et al. 1997).
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Ademas, las copas amortiguan las temperatu-
ras extremas con la sombra (Nobel 1984),
protegen de los herbivoros (McAuliffe 1986),
y cambian las propiedades del sustrato me-
diante la acumulaciébn de arena y otros
materiales (Vasek & Lund 1980, Bertness &
Hacker 1994). Mediante estas modificacio-
nes, algunos arbustos pueden impactar
profundamente la estructura y funcion de es-

pecies vegetales vecinas.

El balance de la interaccidn para las especies
vecinas resulta del balance entre efectos po-
sitivos y negativos, que operan simul-
taneamente (Aguiar & Sala 1994, Chapin et
al. 1994, Callaway & Walker 1997, Hol-
mgren 1997). Este balance es dinamico, y
cambia a lo largo de gradientes de disponibi-
lidad de recursos, a escalas tanto temporales
(Greenlee & Callaway 1994, Bertness &
Ewanchuk 2002) como espaciales (Greenlee
& Callaway 1994, Pugnaire & Luque 2001,
Bertness & Ewanchuk 2002, Callaway et al.
2002). En ambientes estresantes, como mato-
rrales aridos y semiaridos, la facilitacion
parece predominar sobre la competencia (Ca-
llaway 1995, Callaway & Pugnaire 1999).
Los matorrales aridos y semiaridos se en-
cuentran entre los biomas mas variables en
temperatura, precipitacion y productividad

(Polis 1991), con condiciones que fluctian

impredeciblemente entre afios y cambia dras-
ticamente entre estaciones. Debido a esta
heterogeneidad temporal de los recursos, la
intensidad de la interaccion puede estar sujeta
a una alta variabilidad tanto interanual como
estacional. Pero la facilitacion en regiones
aridas y semiaridas se considera frecuente-
mente como un factor estable, y existen
pocos trabajos sobre los cambios en la facili-
tacion inducidos por el clima (pero ver
Greenlee & Callaway 1994, Kitzberger ef al.
2000, Bertness & Ewanchuk 2002). Algunos
estudios han investigado el efecto de la varia-
bilidad climatica en la facilitacion de
plantulas por arbustos (Kitzberger et al.
2000), pero el efecto de arbustos sobre otros
arbustos adultos no ha sido investigada. Pe-
riodos cortos de observaciéon (como los dos
afios de trabajo que se presentan aquf) sélo
dan una interpretacion tentativa de la influen-
cia de la fluctuaciones climaticas, pero
proporcionan indicios sobre la variabilidad
temporal del balance de las interacciones en-

tre plantas.

Ademas de esta variabilidad temporal, en un
punto determinado del tiempo la interaccion
puede cambiar en signo e intensidad entre las
funciones de la especie, ya que la interaccion
resulta del balance entre los efectos positivos

y negativos mediante los que los organismos
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se afectan entre si en su eficacia bioldgica
(‘fitness'). Por tanto, puede haber distintas
alternativas en la respuesta a la interaccidn;
por ejemplo, las relaciones hidricas mejoran
bajo copas mientras que, simultineamente, la
capacidad fotosintética disminuye debido a la
sombra. Como las diferentes funciones que
determinan la interaccion neta cambian en
signo e importancia (Callaway et al. 1996,
Shumway 2000), nuestras estimas de la inte-
raccidon entre especies puede  diferir
dependiendo de la variable de respuesta que
sea medida (Goldberg ef al. 1999). Asi, para
entender los mecanismos que regulan la inte-
raccion entre especies parece importante
investigar, ademas de los cambios tempora-
les, la variabilidad de los rasgos fisioldgicos
que definen las respuestas de las plantas
(Wardle et al. 1998, Shumway 2000, Forseth

et al. 2001, Pelzter & Kochy 2001).

Las interacciones entre plantas en 'islas de
recursos' comprenden tanto los efectos a
corto plazo de las plantas con vida, como los
cambios a largo plazo en las variables am-
bientales, principalmente la fertilidad del
suelo. En este estudio se realizé un experi-
mento natural en el que buscamos diferencias
en el funcionamiento de arbustos adultos que
ocurren naturalmente en manchas de vegeta-

cion y en los claros. Una desventaja de este
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planteamiento es que el efecto de los micro-
sitios puede ser confundido con los efectos
bidticos, ofreciendo por lo tanto resultados
controvertidos, pero el objetivo aqui es exa-
minar la naturaleza autogénica de los
cambios en micrositios en manchas de vege-
tacion, relacionando asi la presencia de la
especie focal con los efectos de micrositio.
Asimismo, este planteamiento permite estu-
diar la interaccion en un sistema
multiespecifico mas realista, en contraste con
los estudios de pares de especies que han sido
mas comunes. Observaciones preliminares de
matorrales costeros de Ziziphus lotus en Al-
meria sugirieron que interacciones inter-
especificas facilitativas pueden tener lugar en
'islas de recursos' creadas por el arbusto, don-

de mucha especies de plantas aparecen

asociadas a ellas (Capitulo 1).

Se hipotetizé que el efecto que las manchas
de Ziziphus lotus es generalmente positivo
para ¢l funcionamiento de tres especies de
arbustos que se asocian con é€l, aunque este
efecto puede variar temporal y funcional-

mente. Especificamente las hip6tesis fueron:

i. Ziziphus lotus crea 'islas de recursos' don-

de las condiciones ambientales estan

mejoradas relativamente comparadas con las

de 1a matriz en los claros.
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ii. El balance de la interaccion puede cambiar
con el tiempo en respuesta a condiciones cli-

maticas fluctuantes.

iii.Este cambio puede ser diferente para las

tres especies de arbustos y sus funciones.

Se investigd la variabilidad temporal y fun-
cional de la interaccién a corto plazo, y su
relacién con el efecto acumulativo a largo
plazo en la distribucién espacial de las espe-
cies. La combinaciéon en un estudio sobre
interacciones entre arbustos de los cambios
temporales abidticos, la respuesta especifica
de las especies, y las funciones de las plantas
puede ayudar a mejorar nuestro entendi-
miento de los mecanismos que determinan las

Interacciones bioticas.

Métodos

Sitio de estudio y especies

En otofio 1999 se estableci6 un sitio de estu-
dio en una zona costera de dunas en
Torregarcia (36° 50' N, 2°23' 0), dentro del
Parque Natural de Cabo de Gata - Nijar, Al-
meria. El clima es Mediterraneo seco,
caracterizado por precipitaciones bajas e irre-

gulares (media 189.5 mm, Confederacion

Hidrografica del Sur, Ministerio de Medio
Ambiente), temperaturas invernales suaves
(media de las minimas invernal superior a
8°C), y veranos calidos (media de las méaxi-
mas en verano 30.3°C) (Instituto Nacional de
Meteorologia). El suelo es arenoso y modela-
do por dunas semimoéviles, fijadas por la
vegetacion sobre un sustrato de playas fosiles

del cuaternario.

La vegetacion se distribuye en manchas dis-
cretas, separadas por suelo de baja cobertura.
Estas manchas estan dominadas por Ziziphus
lotus (L.) Lam. (Rhamnaceae), un arbusto
espinoso que forma copas hemisféricas de
entre 1 y 2 metros de altura y que congrega a
muchas otras especies de arbustos y hierbas.
Las copas estin muy ramificadas, con tallos
muy intrincados. Cada copa de Ziziphus lotus
(a partir de aqui referido como Ziziphus) cu-

bre aproximadamente 10-20 m’.

En este sistema seleccionamos a Ballota hir-
suta (Labiataea), Lycium intricatum (Solana-
ceae) y Salsola oppositifolia (Chenopo-
diaceae), a partir de aqui referidas por el gé-
nero, para la investigacion detallada porque
son arbustos comunes que ocurren tanto en
manchas de Ziziphus como en los claros, y
son similares en morfologia y tamafio (altura

~ 1.0 - 1.5 m). Ballota tiene hojas pubescen-
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tes, que caen durante la sequia estival, flore-
ciendo y fructificando al final de primavera.
Lycium es un arbusto espinoso con hojas su-
culentas pequefias, que se caen durante la
sequia, y que florece en distintos momentos
del afio, principalmente en otofio. Salsola es
un arbusto siempreverde, con hojas suculen-
tas que florece en otoflo. Las tres especies
empiezan el nuevo crecimiento tras las pri-
meras lluvias de otoflo, y paran virtualmente

su actividad durante el verano.

Efecto de las manchas en el microambiente

Las condiciones microambientales bajo man-
chas de Ziziphus y en los claros fueron
caracterizadas en tres manchas y tres claros
circundantes (> 0.5 m desde el extremo de la
copa). La temperatura en la superficie del
suelo (1 cm de profundidad) y la humedad
relativa fueron medidas durantes varios dias
de febrero, junio y septiembre de 2001, utili-
zando sensores conectados a almacenadores
de datos (HOBO, Onset computer, Bourne,

Massachusetts).

Se recolectaron muestras de suelo para anali-
sis de nutrientes de los 10 cm superiores del
suelo en seis manchas grandes de Ziziphus y
en seis claros en diciembre 1999, septiembre

2000 y junio 2001. En septiembre 2000 y ju-
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nio 2001 se seleccionaron manchas de
Ziziphus (n = 6) de tamafio pequefio (hasta 1
m de diametro) y mediano (hasta 5 m de dia-
metro) para investigar el efecto de Ziziphus
en el suelo. Dos o tres cores de suelo (5 cm
de diametro x 10 cm en longitud) se recolec-
taron en cada sitio, se mezclaron, secaron al
aire en el laboratorio, y tamizaron (< 2mm).
El contenido en materia organica materia or-
ganica del suelo se estim6 mediante el
método de digestion humeda (Porta Casane-
llas et al. 1985) y el contenido total de
nitrogeno en el suelo mediante analisis de
Kjeldahl. El pH del suelo se midi6 con un
pHmetro (Crison Instruments, S.A.) y el fos-
foro disponible se extrafio siguiendo el
protocolo de Watanabe y Olsen (1965), y se
midié por colorimetria con un espectofoto-
metro (Bausch & Lomb, Rochester, New
York).

La altura del monticulo de arena retenido
bajo la copa de manchas maduras de Zizi-
phus, relativo al suelo en los claros
circundantes a 0.5 m del borde de la mancha,
se midi6 en el centro de cada mancha
(n=16) con un teodolito. Los didmetros
Norte-Sur and Este-Oeste de cada mancha
fueron medidos hasta la precision de decime-

tro.



Capitulo 2

En manchas maduras de Ziziphus los tallos
principales estan cubiertos de arena, por lo
que no se puede determinar visualmente si
una mancha grande resulta de s6lo un indivi-
duo o de la agregacion de varios. Probamos si
las ramas de Ziziphus en manchas maduras
pertenecian a uno o varios individuos anali-
zando la composicion de isoenzimas de tallos
muestreados en los cuatro puntos cardinales
de la mancha. Si una mancha esta formada
por solo un individuo, el patrén isoenzimati-
co de las cuatro ramas sera similar, y mas
similar dentro de cada mancha que entre
manchas. En Julio 2001, se recolectaron 0.25
g de tallos de un afio, se molieron en N li-
quido con un Mikrodismembrator (Braun
Meilsungen GmbH, Miinchen, Germany) con
polyvinylpolypyrrolidone insoluble (lgg
"tallo) en 1.8 ml Na-K fosfato pH 7.0 y Tri-
ton 0.1M KCIl. Los extractos se
centrifugaron a 10000g durante 10 min. El
sobrenadante conteniendo la fraccion soluble
se us6 para la separacion de las isoenzimas
peroxidasas (Castillo et al. 1984). La separa-
cion isoeléctrica se hizo en geles de
Apholine-polyacrylamide (Pharmacia Bio-
tech GmbH, Uppsala,
gradiente de pH entre 3.5 y 10. Los extractos

Sweden) en un

enzimaticos (20 pL) se aplicaron en la super-
ficie del gel. El enfoque si hizo a una

potencia constante (30 W) a un maximo de

1500 V durante 2 h. Se tifieron las bandas de

isoperoxidasas con 2mM tetrametyl-
benzidine y 3 mM H,0; en Na-acetate buffer,
pH 4.5. Las bandas de isoperoxidasas fueron
escaneadas y analizadas. Se identificaron pa-
trones y el grado de similitud dentro y entre
manchas se estimé mediante el coeficiente de
Rogers y Tanimoto (Sy, Sneath & Sokal

1973).

Distribucion espacial

Se analiz6 la distribucién natural de las espe-
cies con técnicas de andlisis del patrén
espacial de puntos. Se selecciond una parcela
de 150 x 150 m y se subdividi6 en 36 parce-
las de 25 x 25 m. En noviembre 1999 las
coordenadas del centro estimado de cada in-
dividuo de Ziziphus, Ballota y Lycium mas
alto de 10 cm se muestrearon con una preci-
sién de 5 cm. Los individuos de Salsola no se
mapearon porque eran demasiado numerosas
y hacian el muestreo impracticable. Para las
copas de Ziziphus ¢l didmetro maximo y su
perpendicular se midié para relacionarlo con
la distribucién espacial de las especies subor-
dinadas. Los individuos de Ballota y Lycium
se dividieron en dos clases de tamafio segun

su didmetro (< 0.2 m or > 0.2 m).
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El patron de distribucién espacial se analizo
utilizando la funcién de la K de Ripley (Ri-
pley 1976, Haase 1995), que se considera por
lo general la mejor técnica para el analisis
bivariante del patrén de puntos (Dale 1999).
La funcién K considera cada planta el punto
central de un circulo de radio ¢, contando el
numero de puntos encontrados en el circulo.
Se utilizé un procedimiento para corregir el
efecto de los bordes (Getis and Franklin
1987, modificado por Haase 1995) que pro-
porciona resultados adecuados para distancias
hasta la mitad del lado mas corto de la par-
cela (Haase 1995). Si la distribucion de los
puntos es Poisson al azar, el valor esperado
de la funcién acumulada K(?) equivale a 7t°,
1.e. el area del circulo de radio ¢, lo que da
una figura lineal de vK(2) frente a . Para una
interpretacion mas fécil, se representa el esta-
K1)/ 2] - t que se

representa generalmente asi porque este ex-

distico derivado
presidon tiene un valor esperado de O para
cualquier valor de ¢ cuando el patrén es

Poisson al azar (Sharpe 1991).

La hipétesis nula de aleatoriedad espacial se
prob6 mediante reposicionamiento al azar de
todos los puntos en la parcela, y después ana-
lizando el patron generado segin la técnica
explicada mas arriba. Para la significacion

estadistica, se usaron los valores de los limi-
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tes en las colas del 2.5% de las 1000
aleatorizaciones (mean = 1.96 SD) para inter-
valos de confianza del 95%. Si la desviacion
del estadistico muestreado del valor O espera-
do es significativamente positiva, se asume
que los puntos muestreados estan agregados,
mientras que una desviacion significativa-
mente negativa sugiere un patron regular
(uniforme) (Diggle 1983). Si el estadistico
muestreado se encuentra dentro de los limites
del intervalo de confianza para cualquier ¢,
entonces no se puede rechazar la hipdtesis de
aleatoriedad espacial. La representacion de
VK[(t)/ n] - t frente a t revela los patrones
espaciales a los varios valores de la distancia
t. Valores positivos indican agregacion,

mientras que los negativos indican regulari-

dad.

La hipotesis nula de aleatoriadad espacial
completa de cada especie subordinada, Ba-
llota y Lycium, relativa a Ziziphus se probo
con un procedimiento modificado para el
analisis de la distribucién del patrén biva-
riante, y el analisis estadistico de los datos se

realizd con el programa SPPA (Haase 1997).

Efecto de los agregados de Ziziphus sobre el
crecimiento y la fisiologia de tres arbustos

asociados
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En octubre 1999 se seleccionaron 16 indivi-
duos de Ballota, Lycium y Salsola viviendo
en manchas de Ziziphus y 16 plantas viviendo
en los claros. Se intentd seleccionar indivi-
duos de tamafio similar, aunque las plantas en
los claros tienden a ser mas pequefias, y esto
no siempre fue posible. El crecimiento se es-
timé seleccionando tres ramitas nuevas por
individuo al inicio de la estaciéon de creci-
miento en otofio (octubre - noviembre 1999 y
2000), y muestreandolos hasta el final de la
primavera (junio). En junio 2000 y 2001 se
midido como elongacion de ramitas nuevas
con una precision de milimetros. En junio
2001 las ramitas nuevas fueron también re-
colectadas de una submuestra de entre 8§ y 10
plantas, secadas a 70 °C durante 72 horas y
después pesadas. En Mayo 2001 las tres ra-
mas reproductivas mas altas de 7 plantas de
Ballota en cada microhabitat fueron mues-
treadas, las flores se separaron de la parte
vegetativa, se secaron a 70 °C durante 72 ho-

ras y después se pesaron.

La respuesta fisioldgica de cada especie de
arbusto en cada microhabitat (manchas y cla-
ros) se medi6 durante dos afios. Se
seleccionaron 8 plantas de cada especie y mi-
crohabitat similares en tamafio, evitanto
manchas de Ziziphus que difirieran en forma

y tamafio. Se midieron, al alba y medio dia,

potenciales hidricos de tallos con una cdmara
de presion Scholander (Skye Instruments
Ltd., Powys, UK). Para limitar la pérdida de
agua de los tallos cortados, éstos se metian en
una bolsita de plastico antes de ser cortados,
y se humidificaba la cdmara con un papel
humedo. El contenido relativo de agua
(RWC) se midi6 pesando en el campo alrede-
dor de 1 g de peso fresco de segmentos de
tallos de cada planta. Las muestras se mantu-
vieron humedas en oscuridad y a temperatura
ambiente, con sus extremos cortados cubier-
tos con algodén humedo hasta que se
rehidrataron totalmente, después se pesaron
otra vez y se secaron a 70 °C durante 72 ho-
ras. La fluorescencia de la clorofila
(eficiencia del fotosistema II: Fv/Fm tras 30'
de adaptacion en oscuridad) se midi6 al alba
y al medio dia con un fluorémetro de in-
dunccion de la clorofila (PEA; Hansatech,
Kings Lynn, UK). A media mafiana y medio
dia, la tasa fotosintética y la conductancia al
vapor de agua se midi6 con un analizador
portatil de gases por infrarojos (LCi; Analyti-
cal Development Company Ltd., Hoddesdon,
UK). Cada medida de intercambio gaseoso se
replic6 dos veces y se utilié la media de am-
bas. Debido a su pequefio tamafio, varias
hojas se incluyeron en la camara del analiza-
dor en algunos casos. El 4rea proyectada de

las hojas incluidas la camara se determiné
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escaneando y midiendo la imagen digital re-
sultante (Midebmp software, R. Ordiales,
Almeria); las hojas se secaron a 70 °C du-
rante 72 horas y luego se secaron. Los tallos
u hojas utilizados para las medidas fisioldgi-
cas se seleccionaron de la copa externa de la
planta, manteniendo una posicién relativa
constante, para que estuviesen bajo pleno sol
cuando las medidas fueron tomadas. Las me-
didas al alba se tomaron en febrero, mayo,
junio y septiembre de cada afio, mientras que
las medidas de medio dia se limitaron a ma-
yo. La fluorescencia no se midié en
septiembre, cuando Ballota y Lycium no te-
nian hojas. El intercambio gaseoso se midid
en febrero y mayo, cuando las hojas de las
tres especies eran totalmente activas. Las me-
didas fisiologicas se hicieron a lo largo de

dos o tres dias consecutivos de climatologia

Tabla 1. Temperatura diurna media 1 cm bajo la

similar, dentro de una misma fecha de mues-
treo. El contenido de nitrégeno en las hojas se
midiéd mediante andlisis de Kjeldahl. Se re-
colectaron hojas de entre 6 y 10 plantas en
cada microhabitat en enero y mayo de 2001,
se secaron hasta alcanzar un peso constante y

se molieron antes del analisis.

Analisis estadistico

Los datos se analizaron mediante ANOVA,
probando las diferencias significativas entre
microhabitats, afios, meses y especies. Cuan-
do las variables fueron medidas en los
mismos individuos, se emplearon ANOVAs
para medidas repetidas. Los datos de biomasa
de ramitas nuevas, tasas de asimilaciéon y
conductancia fueron transformados logarit-

micamente para alcanzar los criterios de

superficie el suelo y humedad relativa (HR)

del aire bajo la copa de las manchas de vegetacién y en los claros (n = 3) en un matorral de
Ziziphus lotus en Torregarcia (Almeria). Los valores son medias + 1 ES, Valores seguidos por
letras diferentes son estadisticamente significativos (Scheffé test, P < 0.05).

Manchas de Claros N°de d.ias de
Ziziphus lotus medida
Temp. suelo Feb.'01 (°C) 12.67 £ 0.41° 16.74 + 0.28" 6
Temp. suelo June'01 (°C) 27.65+0.22° 39.98+0.39¢ 4
Temp. suelo Sep.'01 (°C) 30.32+0.20° 37.81+0.69¢ 5
HR del aire Feb.'01 (%) 69.66 +£7.19° 5991 +7.75° 7
HR del aire June'01 (%) 51.63+1.22°¢ 39.80 £ 0.74¢ 4
HR del aire Sep.'01 (%) 52.27+3.10° 43.11+1.87¢ 5
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ANOVA. En algunos casos con heteroscedas-
ticidad, se hizo un analisis con los datos
transformados y otro sin transformar. En nin-
gun caso los diferentes analisis produjeron
resultados diferentes, asi que se presentan los
resultados de los analisis de los datos sin
transformar. Cuando las fuentes de variacion
fueron estadisticamente significativas, las
medias se compararon con test de Scheffé. En
las variables comparando el efecto de un
factor con dos niveles, se utilizaron test de la
t de Student. Los datos se analizaron utilizan-
do el paquete estadistico Data Desk -v6.0
(Data Description 1996). Cuando se analizan
el efecto de factores principales y las interac-
ciones entre ellos, s6lo se indica Ia
interaccion de orden mas alto que fue signifi-
cativa, porque una vez que aparece una
interaccion significativa, los factores ya no
son independientes, y por tanto, las interac-
ciones de orden superior frustran el test de

hipétesis sobre interacciones de orden infe-

rior o efectos principales (Underwood 1997).

Resultados

Efecto de las manchas de Ziziphus en las

condiciones microambientales

La temperatura del suelo bajo las copas de

Ziziphus fue menor que en los claros, tanto en

Tabla 2. Materia organica (MO), nitrégeno total, (N)
fésforo disponible (P) y pH de los suelos en manchas
y en los claros (n = 6) en un matorral de Ziziphus lotus
en Torregarcia (Almeria). Los datos fueron combi-
nados entre meses y afios para N y MO. Fésforo y pH
se midieron sélo en sueclo recogidos en Junio 2000.
Los valores son medias + 1 ES. Valores en una linea
seguidos por letras diferentes son estadisticamente
significativos (Scheffé test (N y MO), ¢ test (P y pH),
P <0.05).

Bajo la copa de En
manchas de los claros
Ziziphus
% MO 1.19+0.14° 0.47 +0.08"°
mgNg” 0.57 £0.05° 0.21+0.02°
ugPg’! 12.10 £ 0.30° 2.69 +1.58°
pH 8.61+0.09° 9.16 +£0.09°

invierno, primavera y verano (Tabla 1). En
febrero, la temperatura diurna del suelo fue-
ron, en promedio, 4 °C mas alta en los claros,
mientras que en junio las diferencias alcanza-
ron 12 °C. Similarmente, durante el dia, la
humedad relativa del aire bajo las copas fue
aproximadamente un 10% mas alta que en los
claros, una diferencia que se mantuvo en fe-

brero, junio y septiembre (Tabla 1).

La materia orgéanica del suelo, el nitrogeno
total, y el fosforo disponible fueron mds altos
bajos las copas de las manchas de Ziziphus
que en los claros (Tabla 2). Los suelos fueron
en general de baja fertilidad, con el mayor
contenido de nitrégeno y materia organica

bajo las copas no variando entre afios y esta-
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ciones. El pH fue mas alto en los suelos de
claros que en las manchas, siendo en general

alcalino (Tabla 2). Respecto a las clases de
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Figura 1. Materia organica del suelo (A), nitrogeno
total (B) y fosforo disponible (C) en suelos de claros
y de manchas de Ziziphus de distinto tamafio. Los
datos estdn conbinados entre fechas para MO y N
(n = 12), el fésforo se midié s6lo en suelos recogidos
en Junio 2001 (n=6). Los wvalores son me-
dias + 1 ES. Barras con la misma letra no son signif,
diferentes (Scheffé test, P < 0.05).
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tamafio de Ziziphus, los nutrientes del suelo
aumentan al aumentar el tamafio de la man-
cha, con los valores de materia orgénica,
nitrégeno total, y fosforo disponible de man-
chas pequefias y medianas siendo intermedios
entre los de los claros y los de manchas gran-

des (Figura 1).

Los monticulos de arena retenidos bajo las
copas de las manchas de Ziziphus fueron en
promedio 2.6+0.2 metros (rango: 1.7-
4.1 m) mas altos que los interespacios en cla-
ros (t;5=15.4, P<0.0001). El didmetro
medio norte-sur (13.6 0.9 m) no difirié del
didmetro este-oeste (13.7 £ 0.9 m, #;5 =-0.30,
P =0.8). La altura del monticulo mostr6 una
relacién positiva con el diametro norte-sur
(r* =0.57, P=0.002), mostrando la correla-
cion entre las dimensiones de las manchas. El

diametro este-oeste y la altura del monticulo

no se correlacionaron significativamente.

El patrén de isoperoxidasas fue mas similar
en las ramas dentro de cada mancha
(Srg=0.84 £ 0.05) que entre manchas dife-
rentes (S =10.72+0.02, 5 pareado =3.77,
P=0.013). Sélo en una de las 6 manchas
analizadas, una rama difirié de las otras de la
misma mancha, por lo que pudo ser un indi-

viduo de Ziziphus diferente creciendo en la

misma mancha. En general, parece que las
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Figura 2. Crecimiento nuevo en longitud (A) de plantas viviendo en manchas de Ziziphus
(simbolos negros) y en los claros (simbolos blancos), datos combinados para las tres especies
(n = 48). Crecimiento nuevo en biomasa (B) en el afio 2001 para plantas en manchas (barras
negras) y en los claros (barras blancas) para las tres especies (n = 8-10). Los valores son
medias + 1 ES. Los asteriscos indican el efecto significativo del habitat para cada especie

(Scheffé test, P < 0.05).
manchas de Ziziphus estaban formadas por
s6lo un individuo de Ziziphus.

Distribucion espacial

Los individuos de Ballota y Lycium, mapea-
dos en la parcela de 150 x 150 m, aparecieron

preferentemente en las manchas de Ziziphus,

tanto de adultos como de plantulas (funcion
de la K de Ripley probada con 1000 randomi-
zaciones, P < 0.01, datos no mostrados).

Patrones de crecimiento

El crecimiento nuevo, medido como longitud

del tallo, fue similar en ambos hébitats en
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2000, pero en 2001 los tallos fueron mas lar-
gos para las plantas creciendo junto a
Ziziphus en manchas (F;164=7.1, P =0.008,
[Figura 2A]). Las tres especies mostraron el
mismo comportamiento entre afios y habitats.
La biomasa de tallos nuevos medida en 2001
difirié (F2,58=30.0,
P <0.0001), y fue més alta para las plantas

entre especies
en manchas que en claros (F;ss=114,
P =10.0014), sin interaccion significativa en-
tre factores (Figura 2B). En mayo de 2001 las
plantas de Ballota en manchas mostraron una
produccion de flores mucho mas alta (media
1.50 £ 0.15 g flores por rama) que en los cla-
ros (0.56+0.21 g flores por rama, #,= 3.6,
P =0.003).

Respuesta fisiologica

No hubo un patrén claro de los potenciales
hidricos entre habitat a lo largo del tiempo. El
potencial hidrico al alba (W,q) mostrd el
mismo patrén entre especies, y un cambio en
la respuesta al habitat entre meses y afios
(interaccidn aflo x mes x habitat: F3303 = 2.5,
P =0.05). En 2000, las plantas tuvieron un
W4 mas alto en los claros que en las matas en
febrero y mayo, mientras que en 2001 sélo
difirieron en septiembre, cuando Wyq de las
plantas en manchas fue marginalmente mas

alto (Figura 3A). Las plantas en manchas
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mostraron un ¥4 mas bajo en febrero, mayo
y septiembre 2000 que en los mismos meses
en 2001, mientras que las diferencias no fue-
ron significativas para las plantas en claros
entre los dos afios. Ambos habitat mostraron
un descenso significativo de Wpq de febrero a
Junio, alcanzando un minimo en septiembre,
las diferencias entre mayo y junio fueron sig-

nificativas en 2001, pero no en 2000.

El contenido relativo de agua al alba
(RWC,q) fue marginalmente mas alto en
2000 para las
(75.3+1.9%) que para las plantas en las
manchas (71.0 = 1.9 %, P =0.008), mientras
que RWCyq en 2001 fue diferente entre habi-
tats (73.1 1.4 % en claros vs. 72.6 £ 1.4 %

plantas en los claros

en manchas, P = 0.46, interaccion afio x ha-
bitat entre especies y meses: Fjos=2.1,

P=0.07).

Los potenciales hidricos a medio dia (W),
medido en mayo de ambos afios, fue mas alto
para plantas en los claros (-2.84 + 0.14 MPa)
que en manchas (-3.43 +£0.21 MPa), datos
combinados entre afios y especies (F; 57 =7.5,
P =10.02, sin otras interacciones de habitat u

otros efectos principales).

La eficiencia del fotosistema II al alba

(Fv/Fmyg) fue diferente entre las tres especies
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de arbusto, porque Salsola mostré valores
mas bajos que Ballota 'y Lycium (Fpp3 = 25.9,
P <0.0001, sin otras interacciones del factor
especie). En mayo de 2000 los arbustos en
manchas estaban mas estresados que los ar-
bustos en claros, mientras que en 2001 los
arbustos de ambos habitats mostraron un
Fv/Fmpq en febrero y mayo; aunque las plan-
tas en manchas mostraron Fv/Fmpq mas alto
en junio (interaccion de afio x mes x habitat:

F,55 = 3.6, P = 0.03 [Figura 3B]).

La eficiencia del PS II al medio dia en mayo
(Fv/Fmpg) fue mas baja en 2000
(0.700 £ 0.011) que en 2001 (0.738 £0.009,
F13,=10.8, P=0.003). Fv/Fmyg diferi6 sig-
nificativamente entre especies (Fa6 =3.9,
P=0.03), mostrando Salsola valores mas
bajos que Ballota y Lycium. Fv/Fmpyg no fue
diferente entre los habitats. El descenso desde
el alba al medio dia de Fv/Fm en mayo fue
mas alto para plantas en los claros
(0.07+0.01) que en las manchas
(0.04 £0.01, F1 40 = 6.1, P=0.03), y mas alta
en 2000 (0.07+0.01) que en 2001
(0.03 £0.01, Fi60=7.5, P=0.01); no hubo
diferencias entre especies, ni interacciones

significativas.

El area especifica de hoja cambi6 significati-

vamente entre afios, meses Yy especies
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Figura 3 Potencial hidrico al alba (A) y eficienia del PS
II (30" adaptado a oscuridad Fv/Fm ) (B) de plantas en
manchas de Ziziphus (simbolos negros) y en claros (sim-
bolos blancos) a lo largo de dos afios, datos combinados
de las tres especies (n = 21-24 plantas). Los valores son
medias + 1 ES. Los asteriscos indican una diferencia sig-
nificativa entre habitats (manchas frente a claros)
*p <0.05, *p<0.1. Distribucion de la precipitacién
(figura A, eje derecho), cada barra represeta la lluvia
acumulada entre dos fechas de muestreo consecutivas
(i.e. Oct.'99 - Feb.'00, Feb.'00 - May'00, etc.).

(F2152="7.0, P=0.001), pero no cambio en-
tre los habitats. Debido a esta variabilidad, las
tasas de asimilacion se expresaron por unidad
de masa, porque esto seria mas consistente
con la inversion de la planta en recursos a lo

largo de las diferentes estaciones y afios.
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cremento signficativo de 2000 a 2001 en
En general, la tasa fotosintética por la mafia- todas las especies y los habitats (F 165 = 10.6,
na (Ap) fue més alta en febrero que en mayo P=0.0001 [Figura4A]). En manchas, solo

(F1,168 =109.5, P <0.0001), y mostr6 un in- Lycium mostr6 una A, mas alta que la de
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Figura 4. Tasa fotosintética por la mafiana (A) y conductancia de la hoja (B) de las diferentes espe-
cies de arbusto viviendo en manchas de Ziziphus (simbolos negros) y en los claros (simbolos blancos)
(n=7-8 plantas). Los valores son medias + 1 ES. Los asteriscos indican diferencias significativas
entre los habitat *p < 0.05, *p <0.1.
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plants en los claros en 2001, un efecto tam-
bién marginalmente significativo para los
arbustos de Salsola, pero no para Ballota (Fi-
gura 4A).

La tasa de conductancia por la mafiana (gs.m)
no pudo ser obtenida en 2000. Asi, se compa-
raron los valores de febrero frente a mayo en
2001, y los valores de 2000 frente a 2001
solo para mayo. En 2001, g.m en Ballota y
Salsola decayo desde febrero hasta mayo,
pero no para Lycium (interaccion de especie x
habitat: Fp96 = 6.5, P =0.03, [Figura 4B]). En
mayo, gs., fue mas alta en 2001 que en 2000
(Fi60 = 83.6, P<0.0001), y Lycium mostrd
valores mas altos en los claros que en las
manchas (interaccion especies x habitat:
Fp60=4.1, P <0.02 [Figura 4B]). Como con-
secuencia de estas diferencias, en mayo 2000
la eficiencia en el intercambio gaseoso (A/gs)
(F143 = 65.5,
P <0.0001 entre especies y habitat), y A/g

fue mayor que en 2001
fue mas alta para Lycium en manchas, tanto

en 2000 como en 2001.

Las tasas de asimiliacion a medio dia (Apa)
en mayo fueron mas altas en 2001 que en
2000 en todas las especies y los habitats. Ang
para Lycium en mayo 2001 fue marginal-
mente mas alta en manchas

(1.24 £ 0.15 pmoles mg' s que en los cla-
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Figura 5 Nitrgeno foliar en las tres especies de
arbusto en manchas de Ziziphus (simbolos ne-
gros) y en los claros (simbolos blancos). Los
valores son medias = | ES (n = 7-8 plantas). Los
asteriscos indican diferencias signif. entre los
habitat *p < 0.05.

ros (0.69+0.22 pmol mg's’, interaccién

afio x habitat x especies: Fip =423,
P =0.02). Similarmente, la conductancia al
medio dia en mayo fue mas alta en 2001
(0.25 +0.02 mol m?s"h) que en 2000
(0.05+ 0.01 mol m™s™, Fi4 =431,

P <0.0001), pero no difiri6 entre especies o
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hébitats, y las interacciones no fueron signifi-

cativas.

La concentracion de nitrogeno descendié de
enero a mayo (Fi114=995.1, P<0.0001),
con las tres especies mostrando el mismo pa-
tron en ambos habitat. La respuesta al habitat
cambi6 con la especie (interaccion de habitat
x especies: Fp114=15.2, P=0.007), siendo el
contenido de nitrégeno en las hojas de Ba-
llota y Salsola en manchas mas alta que la de
los arbustos en claros (Figura 5). El nitrogeno
foliar expresado en base al 4rea mostrd los

mismos resultados (datos no mostrados).

Discusion

Los arbustos de Ziziphus actian como 'inge-
nieros del ecosistema', formando manchas
donde los suelos estin enriquecidos con nu-
trientes, el microclima estd mejorado, y las
arenas moviles son estabilizadas. El efecto de
las manchas de Ziziphus en el crecimiento de
los arbustos asociados cambié de neutro a
positivo al aumentar la disponibilidad de
agua en el periodo de tiempo medido, y la
agregacion espacial de las especies sugiere
que el balance final se inclina hacia los efec-
tos positivos a largo plazo. Rasgos
fisiologicos diferentes mostraron una res-

puesta diferente a la interaccidn, que también
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cambid entre afios y especies. Sin embargo, el
efecto de las manchas es sutil, ya que en el
afio seco las plantas en los claros tuvieron
mejores relaciones hidricas que las plantas en
las manchas, una diferencia que no se tradujo
en mayor crecimiento, en el afio mas humedo,
cuando ambos habitat tuvieron una disponi-
bilidad de agua similar, sélo las plantas en
manchas aprovecharon estos recursos y cre-
cieron mas. El aumento de la fertilidad del
suelo en las manchas puede determinar el be-
neficio para los arbustos asociados, a través
del aumento de las tasas de asimilacién o de

los recursos disponibles para el crecimiento.

Islas de recursos

Las 'islas de recursos' de Ziziphus son el re-
sultado de varios factores que contribuyen a
la mejora del habitat en las manchas. La tem-
peratura diurna de la superficie del suelo fue
mas baja debajo de las copas, un factor im-
portante cuando en junio y septiembre las
temperaturas del suelo en los claros pueden
alcanzar 40 °C (Tabla 1). Se sabe que la re-
duccién de la temperatura por las copas
puede tener un efecto beneficioso en sistemas
aridos (Nobel 1984, Valiente-Banuet et al.
1991), y ademas puede potenciar la actividad
animal (y por tanto las deposiciones organi-

cas) en las manchas (Dean et al. 1999),
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particularmente en los desiertos, donde la
temperatura del suelo es el factor térmico mas
importante para muchos organismos (Whi-
tford 2002, Whitford & Ettershank 1975). La
menor temperatura y mayor humedad relativa
del aire bajo las copas puede reducir poten-
cialmente la pérdida de agua del suelo y de
las plantas mediante la bajada de la evapo-

transpiracion (Domingo et al. 1999).

Ademads del efecto del microclima, las copas
de Ziziphus tienen efectos sobre el sustrato,
ya que aparecen invariablemente sobre un
gran monticulo de arena. En zonas aridas del
norte de Africa, esta especie es conocida por
la formacion de nebkhas, término arabe para
los monticulos de sedimentos transportados
por el viento que se acumulan alrededor de
los arbustos (Killian 1945, Le Houérou 1986,
Tengberg & Chen 1998). Se piensa que los
nebkhas de Ziziphus tienen la misma edad
que el arbusto, y que su ocurrencia y desarro-
llo esta relacionado con la presencia del
arbusto, como se deduce de la correlacion
entre altura de la arena y diametro de la man-
cha mostrado en un estudio extensivo de
nebkhas de Ziziphus en Tunez (Tengberg &
Chen 1998), y se ha encontrado en nuetro
estudio en Torregarcia. En este sitio, los ne-
bkhas

cambian la estructura del suelo,

aumentan el volumen de sustrado disponible

para las raices y mejoran la textura del suelo
relativo al suelo duro y rocoso de los interes-
pacios en claros. Estos efectos son similares a
otros referidos en el Desierto de Mojave,
donde Kochia californica acumula grandes
monticulos de suelo y cambia la estructura y
composicién quimica del suelo, proporcio-
nando asi un habitat mas adecuado para otras
especies (Vasek & Lund 1980). La fertilidad
del suelo bajo Ziziphus fue muy diferente a la
de los claros, con casi tres veces mds nitroge-
no y materia orgénica, y mas de cuatro veces
mas fosforo que en los suelos de claros (Ta-
bla 2). Este enriquecimiento ocurre
gradualmente al aumentar el tamafio de los
nebkha (Figura 1), y asi se relaciona clara-
mente con los efectos autogénicos de
Ziziphus. Ademas, el andlisis de isoperoxida-
sas sugiri6 que los nebkhas resultan del
desarrollo de so6lo un individuo. El enrique-
cimiento del suelo ocurre potencialmente
mediante la acumulacion de hojarasca y au-
mento de la actividad de microorganismos
(Killian 1945, Dougill & Thomas 2002). En
resumen, las manchas de Ziziphus mejoran en
gran medida el microclima, ademds de mejo-

rar la composiciéon quimica y estructura

mediante cambios autogénicos.
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Efecto de las 'islas de recursos’ sobre arbus-
tos asociados: variabilidad temporal y

funcional

El estado hidrico de los arbustos fue mejor en
el afio 2001 que en 2000, como muestran los
valores de potencial hidrico, contenido relati-
vo de agua, eficiencia fotoquimica vy
conductancia de las hojas (Figura 2). Esta
mejora se relaciono con la distribucion de la
precipitacion, ya que en ambos afios la preci-
pitacion fue similar al promedio de los 54
afios anteriores (Oct. a Sept.: 184 mm), pero
difiri6 en su distribucién estacional. La preci-
pitacién de otofio a invierno de 2000 fue un
23 % inferior que en 2001, mientras que la
primavera fue casi un 30 % mas humeda en
2000 (Figura 2 & 6B). Parece que la mayor
disponibilidad de agua en otofio ¢ invierno
fue de mayor importancia para el funciona-
miento de las plantas que la lluvia de
primavera, como se ha visto en otros sistemas
desérticos donde la distribucién temporal e
intensidad son més importantes que la canti-
dad de precipitacion total (Gunster 1993). Por
lo tanto, por simplicidad, nos referiremos al
afio 2000 como el afio mas seco y al 2001

como el mas humedo.

Las respuesta de Ballota, Lycium y Salsola a

la interaccién con Ziziphus en las 'islas de
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recursos' cambié entre afios: la respuesta del
crecimiento en las manchas cambi6 de neutra
en el mas seco 2000 a positiva en el mas hu-
medo 2001. Las plantas en los claros no
mejoraron su crecimiento al aumentar la dis-

ponibilidad de agua, mientras que las plantas
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Figure 6. Variabilidad interanual en las precipitacio-
nes de otofio-invierno (Oct.-Feb.) desde1946 a 2001
en la estacién meteoroldgica de Retamar (~2 km from
Torregarcia, Almeria). The horizontal line represents
the mean autumn-winter precipitation for the period.
Stars indicate years of study: 2000 and 2001. Data
are from Confederacion Hidrégrafica del Sur (Span-
ish Ministerio de Medio Ambiente).
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en manchas produjeron tallos mas largos en
el afio mas humedo (2001), ademas de produ-
cir mas biomasa que las plantas en los claros
(Figura 1). Para las tres especies de arbusto
estudiadas aqui, parece que cuando la dispo-
nibilidad de agua es mas alta, las plantas en
manchas son capaces de aprovechar estos re-
cursos para crecer mas, mientras que las
plantas en los claros no lo hicieron, sugirien-
do que deben estar mas limitados por otros
recursos. Beneficiando el crecimiento de las
plantas cuando el agua estd disponible, las
manchas de Ziziphus juegan un papel impor-
tante para las poblaciones de especies que se

encuentran en las manchas.

Varias variables fisiologicas evidenciaron la
mayor disponibilidad de agua en el afio 2001.
Como es esperable cuando hay mas agua dis-
ponible, las tasas fotosinténticas aumentaron
en el 2001 relativas al 2000. Pero las mejoras
en el potencial hidrico al alba, la eficiencia
fotoquimica y las tasas fotosintéticas por la
mafiana fueron evidentes solo para plantas en
las manchas y no para plantas en los claros
(Figuras 2 & 3). En concordancia con los pa-
trones de crecimiento, esta tendencia sugiere
que el incremento en precipitacion fue mas
eficiente para las plantas en las manchas. En
mayo 2000 el potencial hidrico al alba y la

eficiencia fotoquimica fueron mas bajas para

plantas en las manchas, mientras que en junio
de 2001 con potenciales similares en ambos
habitats el patron fue inverso (Figura 3). Esto
puede sugerir que bajo la misma limitacion
hidrica, las plantas en las manchas estaban
menos estresadas, al amortiguiar las copas de
los vecinos las temperaturas del suelo (Tabla
1). Los potenciales hidricos a medio dia, mas
altos en los claros, pueden estar causados por
la mayor biomasa transpirante en las man-
chas, lo que contribuye al mayor descenso en
el agua del suelo. El descenso de Fv/Fm, sin
embargo, fue mas alto para las plantas en los
claros, lo que suguiere de nuevo que las
plantas se benefician de las menores tempe-

raturas de las manchas.

En general, las plantas en suelos mas ricos
tuvieron mayor contenido de nitrégeno en las
hojas, y consecuentemente tasas fotosintéti-
cas mas altas (Field & Mooney 1986, Lajtha
& Whitford 1989). Los suelos en manchas de
Ziziphus tuvieron significativamente mas ni-
trégeno que los suelos en los claros, y las
hojas de Ballota y Salsola mostraron conte-
nidos significativamente mas altos de
nitrégeno en manchas que en claros, pero no
Lycium. Sin embargo, sélo Salsola mostr6
tasas fotosintéticas marginalmente mads altas

en las manchas. En promedio, el 75 % del N

foliar esta relacionado con la fotosintesis
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(Field & Mooney 1986), aunque grandes
cantidades de N foliar forman parte de otras
moléculas, por ejemplo compuestos anti-
herbivoros, o proteinas de reserva (Field &
Mooney 1986, Chapin ef al. 1990). La falta
de correlacion entre el N foliar y las tasas
fotosintéticas en Ballota y Lycium en las
manchas puede explicarse bien por la acu-
mulacién de Rubisco no activa o por

limitacion de agua.

Los mecénismos mediante los cuales el cre-
cimiento es facilitado en las manchas parece
ser especifico de cada especie, al menos en
algunos aspectos, y en general, los arbustos
asociados a las manchas de Ziziphus se bene-
fician del aumento de la fertilidad del suelo
que aumenta las tasas de asimilacion y nitro-
geno foliar, ademas de amortiguar las
condiciones climaticas extremas reduciendo

el estrés.

En general, las variables fisioldgicas sugieren
cambios en la importancia de la competencia
y la facilitacién con el tiempo. En un afio se-
co, las plantas en manchas parecen competir
por el agua (como muestran los potenciales
mas bajos relativos a los claros) aunque esto
se compensa con los efectos positivos de las
'islas de recursos' de Ziziphus, siendo el cre-

cimiento en manchas y claros similar. Sin

50

embargo, en ¢l afio himedo, la competencia
por el agua en las manchas es menos intensa,
y los efectos positivos los sobrepasan. Las
plantas en manchas tuvieron mayor eficiencia
fotoquimica, mayor contendio de nitrogeno
en las hojas y mayor tasa fotosintética, y co-
secuentemente, mayor tasa de crecimiento en
manchas que en claros. Parece que las fluc-
tuaciones en la disponibilidad de agua
influyen en la importancia de otros mecanis-
mos de interaccién, algo que deberia
considerarse cuando se analizan las interac-
ciones, especialmente en regiones con
patrones irregulares de precipitacién. Por
ejemplo, en Torregarcia se encontrd un cam-
bio en el balance de la interaccidn entre dos
afios (2000 y 2001) que difirieron en un 23 %
en la lluvia de otofio-invierno, pero cuya va-
riabilidad es més alta si miramos a periodos
mas largos (Figura 6). En este estudio, se
analizé el cambio en la respuesta de las
plantas de un otofio-invierno promedio a uno
himedo, pero seria especialmente interesante
conocer cdmo la interaccion cambia en afios
con condiciones mas secas, que son mas fre-
cuentes en esta zona (el 60 % de los afios
tienen precipitaciones por debajo de la media
en otofio-invierno, Figura 6). Por lo tanto, si
las interacciones siguen la variaciones clima-

ticas, encontraremos patrones que varian

entre afios, y la dinamica de la comunidad a
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largo plazo estard dirigida por estas oscila-
ciones. Asi, el seguimiento a largo plazo de
las interacciones seria necesario para enten-
der y predecir el funcionamiento de las
comunidades en condiciones climaticas futu-

ras.
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AGREGACION ESPACIAL ENTRE ARBUSTOS Y SUS CONSECUENCIAS PARA EL EXITO

REPRODUCTIVO

Resumen

La relacion entre los patrones de distribucion espacial de las plantas y los procesos ecologicos
que subyacen determina el funcionamiento de las comunidades vegetales. Es frecuente que de la
agregacion entre especies se infieran relaciones positivas entre ellas, pero no son comunes los
trabajos que investigan empiricamente esta relacion. Asi mismo, los estudios que analizan las
consecuencias de la facilitacion, raramente incorporan el éxito reproductivo como variable, aun
cuando es la respuesta mds integradora de las plantas a sus condiciones de vida. Para enlazar
patrones espaciales y procesos ecoldgicos, analizamos la distribucidn espacial de dos especies
de arbusto (una dominante y otra subordinada), y estimamos la consecuencias que tiene su dis-
tribucién para el éxito reproductivo de la especie subordinada. Probamos la significacion esta-
distica del patrén de distribucién espacial de las dos especies mediante analisis de segundo or-
den del patrén de puntos bivariantes (funcién de la K de Ripley). La respuesta de Asparagus al-
bus, la especie subordinada, se midié como: i) supervivencia de plantulas transplantadas en dos
hébitats contrastados: en 'islas' del arbusto dominante (Ziziphus lotus), y en los claros, y ii) como
reproduccion de plantas viviendo naturalmente en ambos ambientes. Las dos especies estaban
agregadas significativamente. Las plantulas de Asparagus albus transplantadas a 'islas' sobrevi-
vieron mas que en los claros. Viviendo en comunidad, las plantas de Asparagus albus produje-
ron mas flores, mas frutos y mayor masa de semillas que cuando estaban en claros. Estos resul-
tados sugieren que la agregacién espacial de las especies puede indicar una interaccion positiva
que afecta directamente la eficacia bioldgica ('fitness') de la especie subordinada. La facilita-
cién, al inducir cambios en el comportamiento reproductivo de las plantas, puede afectar la de-

mografia y dindmica de la poblacion de Asparagus albus.
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Introduccion

Las relaciones positivas entre plantas se pro-
ponen actualmente como fuerzas ubicuas que
dirigen la estructura y funcion de la comuni-
dad (Bertness & Callaway 1994, Callaway
1995, Stachowicz 2001, Callaway et al.
2002). Existen ahora muchos ejemplos de
interacciones positivas entre plantas, que van
desde los efectos de planta nodriza, es decir,
el aumento del crecimiento y supervivencia
de plantulas viviendo bajo arboles y arbustos
(Egarton et al. 2000, Tewksbury & Lloyd
2001), hasta arbustos y arboles que facilitan
el crecimiento de las hierbas bajo las copas
(Pugnaire et al. 1996a, b, Holzapfel &
Mahall, 1999). Las interacciones positivas
ocurren en comunidades vegetales y climas
muy diferentes, desde desiertos (Went 1942,
Tielbérger & Kadmon 1995) hasta ambientes
articos (Brooker & Callaghan 1999), y se re-
lacionan con frecuencia con la agregacion
espacial de las especies, ya que las plantas
tienden a agruparse espacialmente cuando las
condiciones fisicas son severas (Schlesinger
et al. 1990, Montafia 1992). Esta agregacion
ha sido comunmente indicada como eviden-
cia de interacciones positivas entre las espe-
cies agrupadas (Haase et al. 1997, Kikvidze
& Nakhutsrishvili 1998, Eccles et al. 1999),
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aunque la relacion entre agregacion espacial e
interacciones positivas es raramente probada.
Hay, sin embargo, evidencia de que la distri-
bucién espacial de las especies tiene un
efecto considerable en el crecimiento y re-
produccion de las plantas que interaccionan,
y consecuentemente, en la coexistencia y di-
versidad de estas especies (Stoll & Prati,
2001).

La interaccion entre plantas vecinas puede
influir en el éxito reproductivo. No obstante,
los estudios sobre comunidades han exami-
nado raramente los componentes de eficacia
biologica (fitness) de la facilitacion (pero ver
Tielborger & Kadmon 2000, Shumway
2000). Cuando se analiza la eficacia biologica
es importante examinar sus diferentes com-
ponentes y considerar diferentes estadios vi-
tales, porque los variados componentes pro-
porcionan informacién sobre el comporta-
miento ecoldgico de las especies (Howard &
Goldberg 2001), y porque el balance de la
interaccidn entre especies puede variar con la

edad de la planta (Pugnaire et al. 1996a,
Rousset & Lepart 2000).

En un intento de relacionar patrones espacia-
les e interacciones ecologicas, se analiz6 la

distribucién espacial de dos especies de ar-
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busto e investigamos las consecuencias de su
interaccion para la especie subordinada en el
semiarido del sudeste peninsular espaiiol. El
éxito reproductivo se midié a dos estadios de
edad diferentes, como supervivencia de
plantulas y como produccién reproductiva de
plantas adultas, para determinar el efecto ge-
neral de la facilitacion en la eficacia bioldgi-
ca. En ecosistemas 4ridos, donde las plantas
estan frecuentemente agregadas en manchas y
soportan condiciones adversas, la facilitacion
es un proceso comun y cualquier mejora am-
biental causada por una planta puede llevar a

una importante respuesta positiva en un veci-

no.

Se probaron dos hipdtesis generales usando
este sistema:

i. La agregacion espacial de las especies
puede ser indicativa de efectos positivos sub-
yacentes.

ii. Las interacciones positivas tienen efectos
significativos en la eficacia bioldgica de las
especies vecinas, mejorando su funciona-

miento y produccién reproductiva.

Métodos

Area de estudio

El sitio de estudio es un area costera de dunas
localizada en el Parque Natural de Cabo de
Gata - Nijar, Almeria (36° 50" N, 2° 23" O).
El clima es mediterraneo seco, caracterizado
por precipitaciones bajas e irregulares (media
de 204 mm), temperaturas invernales suaves
(medias de las minimas en invierno sobre
8°C), y veranos calidos (media de las maxi-
mas estivales 30.3°C). El suelo es arenoso y
modelado por dunas semi-moéviles, fijadas
por la vegetacion sobre un sustrato de playas

fosiles del cuaternario.

La vegetacion ocurre en manchas discretas,
separadas de suelo con baja cobertura. Estas
manchas estan dominadas por Ziziphus lotus
(L.) Lam. (Rhamnaceae), un arbusto espinoso
que forma grandes copas hemisféricas de 1-3
metrso de altura y que congregan a muchas
otras especies de arbustos y hierbas. Las co-
pas estdn muy ramificadas, con ramas intrin-
cadas. Cada copa de Ziziphus lotus (Ziziphus
a partir de aqui) cubre aproximadamente de
10-20 m®. Las condiciones microclimaticas
dentro de la copa son diferentes de las de la

matriz circundante (Chapter 1).

Se eligié Asparagus albus L. (Liliaceae) co-
mo arbusto de estudio porque es una planta
comun en el drea que crece en claros pero con

mas frecuencia se asocia a otros arbustos,
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principalmente Ziziphus, y porque ademas es
facil de diferenciar en individuos discretos.
Asparagus albus (Asparagus a partir de aqui)
es un arbusto espinoso de hasta 0.9 m de altu-
ra, con varios tallos lefiosos que emergen de
una agregacion de tubérculos carnosos de re-
serva. Las plantas tienen cladodios caducos
que se caen al final de la estacidon de creci-
miento (mayo-junio). Las flores son herma-
froditas y florecen abundantemente al final
del verano. Los frutos maduran en otofio (fi-
nal de septiembre - octubre) y son dispersa-

dos por péjaros.

Andalisis espacial

Una parcela de 150 m x 150 m se selecciono
y subdividi6 en 36 subparcelas de 25 m x 25
m en noviembre 1999. Las coordenadas del
centro estimado de cada individuo de Zizi-
phus 'y de Asparagus mas altos de 10 cm se
registro con una precisiéon de 5 cm. Para las
copas de Ziziphus, el diametro maximo y su
perpendicular se midieron para relacionar la
distribucion espacial de Asparagus al tamafio
de Ziziphus. Los individuos de Asparagus se
dividieron en dos clases de tamafio depen-

diendo de su diametro (0.2 m 0 >0.2 m).

El patrén de distribucion espacial se analizd

utilizando la funcion de la K de Ripley (Ri-
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pley 1976, Haase 1995), que se considera por
lo general la mejor técnica para el analisis
bivariante del patrén de puntos (Dale 1999).
La funcién K considera cada planta el punto
central de un circulo de radio ¢, contando el
ntimero de puntos encontrados en el circulo.
Se utiliz6 un procedimiento para corregir el
efecto de los bordes (Getis and Franklin
1987, modificado por Haase 1995) que pro-
porciona resultados adecuados para distancias
hasta la mitad del lado mas corto de la par-
cela (Haase 1995). Si la distribucion de los
puntos es de Poisson al azar, el valor espera-
do de la funciéon acumulada K(#) equivale a
at, i.e. el area del circulo de radio ¢, lo que
da una figura lineal de VK(1) frente a ¢. Para
una interpretacion mas facil, se representa el
estadistico derivado VK/(#) / 7] - t que se re-
presenta generalmente asi porque este expre-
sién tiene un valor esperado de 0 para cual-
quier valor de ¢ cuando el patrén es de

Poisson al azar (Sharpe 1991).

La hipotesis nula de aleatoriedad espacial se
probd mediante reposicionamiento al azar de
todos los puntos en la parcela, y después ana-
lizando el patron generado segun la técnica
explicada mas arriba. Para la significacion
estadistica, se usaron los valores de los limi-
tes en las colas del 2.5% de las 1000 aleatori-

zaciones (media + 1.96 DE) para intervalos
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de confianza del 95%. Si la desviacién del
estadistico muestreado del valor esperado 0
es significativamente positiva, se asume que
los puntos muestreados estan agregados,
mientras que una desviacidon significativa-
mente negativa sugiere un patrén regular
(uniforme) (Diggle 1983). Si el estadistico
muestreado se encuentra dentro del os limites
del intervalo de confianza para cualquier ¢,
entonces no se puede rechazar la hipdtesis de
aleatoriedad espacial. La representacién de
W([(t) /n] -t frente a ¢ revela los patrones
espaciales a los varios valores de la distancia
t. Valores positivos indican agregacion,
mientras que los negativos indican regulari-

dad.

La hipotesis nula de aleatoriadad espacial
completa se probo para las dos especies, Zizi-
phus 'y Asparagus, con un procedimiento
modificado para el analisis de la distribucién
del patron bivariante, y el analisis estadistico
de los datos se realiz6 con el programa SPPA
(Haase 1997).

Experimento de transplante de pldntulas

Si la agregacion de Asparagus en manchas de
Ziziphus es consecuencia de la interaccion
positiva entre las dos especies, se encontrara

mayor supervivencia, crecimiento y eficien-

cia bioldgica (‘fitness') de las plantas de As-
paragus viviendo en manchas de Ziziphus
que los individuos viviendo en los claros. Pa-
ra probar esto se transplantaron plantulas de
Asparagus tanto en manchas como en los cla-
ros. Ochenta plantulas de Asparagus se reco-
gieron en febrero 2000 del sitio del estudio,
principalmente de las manchas de Ziziphus.
Las plantulas se plantaron en macetas con
una mezcla de 50 % suelo de manchas y
50 % suelo de claros, y se llevaron a un jardin
comun donde se regaron segun fue requerido.
Después de un mes, cada plantula fue planta-
da al azar en un sitio bajo la copa de Ziziphus
o en los claros (n = 40 plantulas por sitio). Se
establecieron sitios en manchas y en claros
pareados para minimizar la heterogeniedad
espacial. Las plantas se regaron durante tres
semanas después del transplantes para mini-
mizar el choque de sequia ya que la estacion
fue muy seca. Transcurridos 9 meses, las
plantas fueron muestreados y los valores de
supervivencia se compararon con pruebas de

Chi-cuadrado.

Respuesta de la eficacia biolégica ('fitness) a

la agregacion espacial
El éxito reproductivo de los arbustos adultos

de Asparagus se examiné en los claros y en

las manchas vecinas de Ziziphus. Debido al
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bajo numero de plantas creciendo solas en los

claros, las réplicas se limitaron a seis.

El niimero de tallos en cada planta se cont6
en el momento de la floracién (septiembre
2000): se eligieron al azar dos tallos con flo-
res y se marcaron para seguir su desarrollo.
Se estimo6 el nimero total de flores por planta
contando el nimero de tallos con flores por
planta, el nimero de nodos con flores por ta-
llo seleccionado, y el nimero de flores por
nodo en cinco nodos al azar, y se multiplica-
ron estos valores. En el momento de la fructi-
ficacion (octubre), se estimd el numero total
de frutos por planta como se hizo para las flo-
res. Cuando los frutos estuvieron maduros, se
recolectaron y pesaron de 10 a 15 frutos por
planta (numero de réplicas limitado por la
baja produccion de frutos en los claros), y
entonces se separaron, contaron y pesaron las
semillas. Se compararon las variables repro-
ductivas de plantas dentro y fuera de manchas
de Ziziphus mediante pruebas no paramétri-
cas de Mann-Whitney U, ya que las variables
no tenian una distribucién normal ni se nor-

malizaban mediante transformaciones.

Resultados

Analisis espacial
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Se registraron 79 individuos de Ziziphus y
129 de Asparagus. El diametro medio de las
manchas de Ziziphus fue de 12.5 my la altura
media de 3.13 m. La distribucion espacial de
las dos especies mostré una tendencia a la
agregacion (Figura 1). Hubo una fuerte y sig-
nificativa asociacion entre Ziziphus y Aspa-
ragus (Figura 2), ya que los individuos de
Asparagus aparecian con mas frecuencia en
las manchas de Ziziphus que en los claros o
asociados con otras especies de arbusto, co-

mo mostré la funcidn de la K de Ripley.
Experimento de transplante de plantulas

La supervivencia de las plantulas de Aspara-
gus fue diferente dependiendo de la localiza-
cién. Solo el 10 % de las plantulas plantadas
en habitat de claros sobrevivid, mientras que
en las manchas el 32.5 % de los individuos
continuaba creciendo tras 9 meses en el cam-
po. Las diferencias en supervivencia fueron
significativamente diferentes (x2 =477, df =

1, P<0.029).

Respuesta de la eficacia biolégica ('fitness’) a

la agregacion espacial

Todas las medidas de éxito reproductivo fue-
ron mas altas para las plantas viviendo en

manchas de Ziziphus que para las plantas en
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@® Zizizphus lotus  a Asparagus albus ‘

Figura 1. Mapa de la distribucién de Ziziphus lotus y
Asparagus albus en una franja de dunas en la costa de
Almeria. Los arbustos estan dibujados a escala seglin
tres clases de tamafio (<1 m, 1-4 m, y >4 m) para
Ziziphus lotus y dos (£ 0.2 m y > 0.2 m) para Aspara-
gus albus. Los triangulos blancos representan plantas
de Asparagus junto a otras especies de arbusto.

en los claros (Tabla 1), excepto por el peso
medio de los frutos que no difirié (Z = 1.32,
P =0.19) (Figura 3A). El nimero total de flo-
res, numero total de frutos y masa total de
semillas por planta fue aproximadamente un
85 % superior para las plantas en las manchas
que para las plantas en los claros. Las plantas
viviendo en asociacion exhibieron una mayor
produccién de todas las unidades reproducti-
vas. Las plantas en manchas produjeron mas
nodo con flores por tallo y mayor nimero de

flores por nodo.

A nivel de la poblacién, el 88% de las semi-

llas fueron producidas por las plantas en las

VIK(t)n] - ¢

Figura 2. Anélisis espacial de segundo orden del pa-
trén de distribucion de Asparagus albus y Ziziphus
lotus en Torregarcia (Almeria). La representacion de
VK[(1)/ 7] - t frente a ¢ revela patrones espaciales a
varios valores de la distancia ¢ a los vecinos. Los valo-
res positivos indican agregacion, y los negativos signi-
fican regularidad. Las lineas de puntos dan los inter-
valos de confianza para el 95% de aleatoridad espacial
completa (resultado de 1000 randomizaciones).
manchas, mientras sélo el 12 % fueron pro-
ducidas por las que estaban en los claros (Fi-
gura 3B-C). Todos los frutos contenian una
semilla (excepto por cuatro frutos de una
misma planta que tenian tres semillas), asi
que el nimero de frutos se correspondi6 con

¢l numero de semillas.

Las medidas absolutas del éxito reproductivo
expresadas en una base individual mostraron
la mayor fertilidad de las plantas en las man-
chas. Ademas, una medida relativa del éxito
reproductivo, es decir, la proporcion de flores
que se desarrollan en frutos (‘fruit set’) fue
también mads alta para las plantas en manchas.

Por lo tanto, las plantas en las manchas no
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Tabla 1. Exito reproductivo de plantas de Asparagus albus viviendo en manchas de Ziziphus lotus y

en los claros. Los valores son medias + errores estandar, n = 6. (en negrita diferencias estadistica-

mente significativas P < 0.05).

MANCHAS CLAROS z P
N° total de tallos 35.8+12.9 27.5£5.0 0.08 0.94
% de tallos con flores 37.6+4.7 23.8+5.1 1.68 0.09
Nodos con flores / tallos 158.8 +£23.1 44.1 £ 144 2.72 0.006
Flores / nodos 10.8 £ 0.6 6.1+£0.4 2.88 0.004
Flores / tailo 1725 +279 291 £ 108 2.72 0.006
Flores / planta 20250+ 6193 3505 £ 2516 2.56 0.01
Nodos con flores / tallo 1259+ 18.3 28.0+17.3 2.40 0.01
Frutos / nodo 40+03 14+04 2.88 0.004
Frutos / tallo 505.3+77.9 54.2+353 2.88 0.004
Frutos / planta 5813 + 1834 826 + 740 2.56 0.01
Fruit set (%) 303+£3.2 12.2+4.6 2.24 0.02

sOlo produjeron mas flores, sino que también
una mayor proporcidn de éstas se desarrolla-
ron en frutos maduros. Las plantas asociadas
produjeron semillas mas pesadas (Figura 3A).
El nimero de semillas totales y la cantidad
total de biomasa que entra en el banco de se-
millas fue significativamente mayor en las
plantas en habitat junto a Ziziphus que en las

que vivian en los claros (Figura 3).
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Discusion

Nuestros datos confirman la hipétesis de que
el patron de distribucion espacial era conse-
cuencia de la interaccion entre las dos espe-
cies, con efectos en el 'fitness' de la planta.
Asparagus estaba significativamente asociado
a las manchas de Ziziphus, y las plantas vi-
viendo en manchas y en los claros difirieron
ampliamente en su éxito reproductivo. La su-

pervivencia de plantulas, la fertilidad de las
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plantas y la biomasa reproductiva fueron sig-
nificativamente mas altas para las plantas vi-
viendo en manchas de Ziziphus, 1o que sugie-
re que la agregacion espacial de las especies
puede reflejar una interaccion que afecta di-

rectamente a la eficacia bioldgica ('fitness').

La agregacion espacial entre plantas esta bien
documentada en ambientes aridos y semiari-
dos, donde la vegetacion se distribuye fre-
cuentemente en un mosaico de dos fases
compuesto por manchas con una alta cobertu-
ra vegetal en una matriz de escasa cobertura
(Montafia 1992, Aguiar et al. 1999). Algunos
autores han argumentado la importancia de
este patrén en la determinacion de la natura-
leza de la interaccion entre las especies, indi-
cando una relacién positiva (Haase et al.
1997, Kikvidze & Nakhutsrishvili 1998, Ec-
cles et al. 1999). La dinamica de la poblacién
y la interaccion de la especies puede estar
influida por la estructura espacial (Czaran &
Bartha 1992) aunque las predicciones de la
'teoria espacial' no ha sido objeto de mucha
prueba empirica (Steinberg and Kareiva
1997). Asi, hay una falta relativa de eviden-
cias empiricas que relacionen la agregacion
espacial de las especies con la facilitacion
interespecifica. Mis resultados muestran co-

mo la agregacion de una especie de arbusto
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Figura 3. Exito reproductivo de individuos de
Asparagus albus viviendo en manchas (barras
negras) y en claros (barras blancas). A) Masa
promedio de frutos y semillas. B) Numero total de
semillas por planta. C) Produccién total de masa
de semillas por planta. Los valores son medias +
ES; n=6 para plantas en manchas y n=4 para
plantas e los claros, ya que dos plantas en claros
no produjeron frutos maduros. Las diferencias
estadisticamente significativas entre individuos en
manchas y en claros se denotan por *para o = 0.05
y por ** para o = 0.01 (U Mann Whitney test).
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con otra puede cambiar drasticamente su

éxito reproductivo.

La heterogeneidad espacial de los recursos
por si sola puede influir el patrén espacial en
el campo. En ecosistemas aridos y semiaridos
la heterogeneidad espacial ha sido largamente
asoclada con la presencia de arbustos (Went
1942, Pugnaire ef al. 1996a,b, Reynolds et al.
1999), sin embargo, esta variacion puede
también relacionarse con la heterogeneidad
espacial estocastica. En mi sitio de campo, la
heterogeneidad espacial de los recursos esta
causada por la actividad de Ziziphus, que ac-
tua como 'ingeniero del ecosistema' modifi-

cando su entorno (Capitulo ).

Cuando se examina la intensidad de la inte-
raccion entre plantas, se recomienda la utili-
zacion de mas de un componente de 'fitness' o
estadio de vida, porque la importancia relati-
va de cada componente es critica para enten-
der la estructura de la comunidad (Howard &
Goldberg 2001). En este estudio, las res-
puestas multiples a la agregaciéon espacial
mostrada por Asparagus sugiere diferentes
aspectos del efecto positivo de las manchas.
Las pléntulas sobreviven principalmente
cuando viven bajo la copa de Ziziphus, lo que

sugiere un efecto de planta nodriza en los es-

tadios tempranos de Asparagus. Las plantas
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adultas en las manchas produjeron mayor
nimero de semillas y mayor biomasa repro-
ductiva que las plantas en los claros, mos-
trando evidencias de un efecto facilitador ge-
neral y continuado. Por lo tanto, tanto la de-
mografia como la dinamica de Asparagus

fueron muy influidas por la facilitacion.

El aumento de la produccién reproductiva de
Asparagus viviendo en manchas resulta de
diferencias en tres niveles de la reproduccion.
Las plantas en manchas produjeron mas flo-
res, desarrollaron un mayor porcentaje de €s-
tas en frutos ('fruit set') y produjeron semillas
con mas biomasa. Se piensa que las diferen-
cias en la produccion de flores y semillas es-
tan causadas por recursos maternos limitados
(Weiner 1988, Venable 1992). Ademas, el
'fruit set' estd condicionado tanto por la limi-
tacion en el suministro de polen (e.g. Burd
1994, Herrera 1991) y por recursos maternos
inadecuados (e.g. Stephenson 1981). Si estos
factores varian espacialmente (es decir, en
manchas frente a claros), pueden ser respon-
sables de las diferencias encontradas. Asi, la
ventaja reproductiva de vivir en manchas
junto a Ziziphus puede deberse a mayor dis-
ponibilidad de recursos, permitiendo a las
plantas incrementar la produccién reproduc-

tiva en esta ambiente mas favorable.
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Las consecuencias de la variacion intraespe-
cifica de la produccién reproductiva dentro
de la poblacion de Ia planta puede ser rele-
vante para la estructura y dindmica de la po-
blacién (Wilson 1998, Herrera 2000). La po-
blacion de Asparagus se estructura en dos
habitat separados: en manchas de Ziziphus y
en los claros. Las plantas de Asparagus vi-
viendo en manchas proporcionaron la mayor
parte de las semillas (88%) para la poblacion
en conjunto. Por esta razén, las manchas ac-
tuan posiblemente como 'fuentes' y los sitios
en claros como ‘'sumideros' de semillas.
Shmida y Ellner (1984) mostraron que la en-
trada de semillas de los habitat vecinos pue-
den mantener poblaciones 'sumidero' en co-
munidades de anuales de desierto que, de otro
modo, no serian viables. La contribucion po-
tencial de cada habitat a la poblaciéon com-
pleta de Asparagus se estimo teniendo en
cuenta los valores de las variables reproduc-
tivas en manchas y en claros (Figure 4). Esta
estimacion considerd cada habitat como un
compartimento separado, sin intercambio de
propagulos y con una tasa de germinacion
similar. La diferencia entre la contribucion de
manchas y claros se fue incrementando a lo
largo del proceso reproductivo, resultando en
una amplia diferencia entre plantulas sobre-

viviendo potencialmente en los dos hébitat.

Las semillas mas grandes dan lugar, general-
mente, a plantulas con un mejor funciona-
miento (Winn 1988, Dawson & Ehlenringer
1991, Chacon & Bustamante 2001). Las
plantas de Asparagus en los habitats de claros
produjeron semillas con menos endospermo
de reserva, lo que potencialmente disminuye
su supervivencia y crecimiento. Asi, a nivel
de comunidad, el efecto positivo de Ziziphus
en Asparagus puede tener importantes conse-
cuencias a largo plazo para la dindmica y es-
tabilidad de la poblacion de esta especie. En
comunidades vegetales de desierto, la res-
puesta demografica de las plantas anuales
puede depender mucho de la agregacion a
copas de arbustos, aunque la respuesta es es-
pecifica de las especies (Tielborger & Kad-
mon 1995). Las plantas anuales viviendo bajo
la copa de arbustos en una comunidad de de-
sierto alcanzaron mayor éxito reproductivo
que las plantas en los claros (Tielborger &
Kadmon 2000). Igualmente, Shunway (2000)
observé un aumento en la produccion de flo-
res y semillas de dos especies de hierbas pe-
rennes cuando vivian bajo la copa de arbus-
tos, mientras que la supervivencia de plantu-
las no cambid con la localizacién. Los resul-
tados obtenidos muestran la influencia positi-
va de los vecinos en la produccién reproduc-
tiva de una planta lefiosa bajo condiciones

adversas, un efecto positivo que se muestra
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en diferentes estadios vitales y que se rela-

ciona con la agregacion espacial de la planta.

En resumen, la agregacion espacial de estas
dos especies de arbusto revelaron un fuerte
efecto facilitativo de la especie dominante
sobre la especie subordinada mas pequeiia.
Este efecto positivo incluye la mejora del
funcionamiento de la planta en diferentes es-
tadios y diferentes componentes de la repro-
duccion. Estos resultados relacionan el patrén
de distribucién de las dos especies de arbusto

con el funcionamiento y 'fitness' de una de

Punto incial de la poblacion:
100 Flores

85.0 15.0
% Frult set |
v
V Frutos 25.5 1.8
% Superyivencio ‘
;‘F de plantuias V
+  Pldntulas 8.3 0.2
—;— (97.6% 2.4%)

Figura 4. Contribucién potencial de habitats de man-
chas y claros al éxito reproductivo de la poblacion
completa de Asparagus albus, segin estimas derivadas
de los valores y tasas medias de cada habitat.
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ellas. Las manchas de Ziziphus donde Aspa-
ragus se agrega son una fuente de semillas y
propagulos que podrian influir la composi-
cién futura de la poblacién. Por lo tanto, las
interacciones entre plantas, mediante la in-
duccion de variaciones en el funcionamiento
y produccion reproductiva de las plantas,
puede desempefiar un papel importante en la

dindmica de la poblacion.
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ENRIQUECIMIENTO DEL SUELO FRENTE A LA ATENUACION DE LA LUZ BAJO LA

COPA DE ARBUSTOS EN AMBIENTES SEMIARIDOS

Resumen

Es comun que los arbustos faciliten a las plantas bajo su copa en ambientes aridos y semiaridos.
Se sabe que los arbustos modifican el microhabitat a su alrededor de muchas maneras, pero seria
interesante conocer cémo estas modificaciones influyen en las plantas asociadas, y cual es la
importancia relativa de los mecanismos implicados en la interaccion. En un matorral semiarido
en el Parque Natural del Desierto de Tabernas evidenciamos el efecto positivo del arbusto
Hammada articulata en las plantas anuales bajo su copa. Para distinguir los mecanismos que
determinan esta interaccion, analizamos la importancia relativa de los cambios permanentes que
se producen en el suelo bajo mata, frente a las modificaciones climaticas temporales originadas
por la copa. Investigamos la respuesta de la comunidad de anuales y su funcionamiento, me-
diante el estudio de la productividad y diversidad, como de los efectos fisiologicos sobre una
planta anual que utilizamos como fitoémetro. Comparamos la respuesta de las plantas anuales
viviendo bajo arbustos y en los claros, y también bajo distintos tratamientos experimentales.
Estos tratamientos experimentales consistieron en tres tipos de tratamiento de copa del arbusto
(copa transplantada, sombra artificial o sin copa) y dos tipos de suelo (suelo de debajo de ar-
busto y suelo de los claros). En cada uno de estos microhabitats y tratamientos medimos la bio-
masa de anuales y su diversidad durante el periodo de maximo crecimiento. Ademas, en la espe-
cie anual Erodium botrys muestreamos potenciales hidricos, eficiencia fotosintética, asimilacion
de carbono y conductancia estomatica en individuos en todos los ambientes estudiados. Tam-
bién caracterizamos las condiciones microclimaticas y de los suelos en cada uno de los mi-
crohabitats y tratamientos. El suelo bajo matas present6 una fertilidad mas alta que el de los cla-
ros, siendo suelos con mas materia organica, mas fosforo y menor salinidad. Los resultados
mostraron el efecto positivo de Hammada sobre la productividad y diversidad de la comunidad
de anuales. Los beneficios de vivir en suelos mas fértiles y menos salinos bajo arbustos fueron

mayores que los efectos de la copa o la sombra. La respuesta fisiolégica de Erodium fue com-
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pleja, pero también sugirié que la mejora del suelo tuvo efectos mas positivos que la copa o la

sombra. El enriquecimiento de los suelos en desiertos, donde la infertilidad del suelo es comun,

parece ser un mecanismo de facilitacion mas importante para las plantas anuales que los efectos

temporales de la copa sobre el microclima.

Introduccion

Las interacciones son factores cruciales que
determinan la estructura y funcién de las co-
munidades (Roughgarden & Diamond 1986,
Brown et al. 2001). Aunque el papel de la
competencia modelando las comunidades ve-
getales ha sido reconocido desde hace tiempo
(Tilman 1982, Crawley & May 1987), la fa-
cilitacion ha recibido histéricamente menos
atenciéon (Callaway 1995, Callaway & Pug-
naire 1999). Ambas interaccionan simulta-
neamente en las comunidades vegetales, y el
balance entre ellas determina el equilibrio
observable de la interaccion (Greenlee & Ca-
llaway 1996, Pugnaire & Luque 2001). Para
entender la dindmica de las comunidades es
por tanto importante identificar los factores
que afectan este balance (Greenlee & Calla-
way 1996), y separar los efectos que las espe-
cies tienen sobre sus vecino (Holzapfel &
Mahall 1999), identificando los mecanismos

que subyacen a la interaccion.
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Las plantas interaccionan con sus Vecinos
principalmente mediante las modificaciones
que provocan en el ambiente. Estos cambios
pueden estar directamente causados por el
funcionamiento de la planta o ser una conse-
cuencia indirecta de la estructura de la planta.
Una planta afecta a sus vecinos directamente
cambiando la disponibilidad de recursos, es
decir, utilizando los nutrientes (Wedin &
Tilman 1993), reduciendo la interceptacion
de luz (Loik & Holl 2001), elevando el agua
a la superficie del suelo (Dawson 1993), pro-
duciendo sustancia alelopaticas (Ridenour &
Callaway 2002), o manteniendo la microbiota
de la rizosfera (Sarig et al. 1994). Indirecta-
mente, la copa de las plantas proporciona
sombra (Valiente-Banuet & Ezcurra 1991),
acumulando hojarasca y semillas (Scholes &
Archer 1997, Verdu & Garcia-Fayos 1996),
protege de los herbivoros (Garcia et al. 2000)
o proporciona soporte fisico para el creci-
miento (Collins & Wein 2000, Levine 2000).
Las plantas también influyen el suelo de de-

bajo de las copas, cambiando su composicion
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quimica y cualidad fisica (Vasek & Lund
1980, Hobbie 1992, Gallardo ef al. 2000).

Los efectos directos de una planta sobre sus
vecinos tienen lugar mientras la planta esta
viviendo, y por lo tanto afectando la disponi-
bilidad de recursos debido a su funciona-
miento. Estas modificaciones duran mientras
la planta vive, aunque la planta puede tam-
bién producir cambios persistentes. La copa
de un arbol muerto, por ejemplo, puede pro-
porcionar sombra, cobijo e incluso sustrato
para otras plantas y animales (Harmon &
Franklin 1989, Dean et al. 1999). Ademas, el
enriquecimiento de los suelos bajo las copas
de arboles y arbustos puede durar mucho
tiempo después de la desapariciéon de la
planta (Barnes & Archer 1996). En sabanas
de Norte América Tiedmann y Klemmedson
(1986) encontraron un aumento de las con-
centraciones de nutrientes en el suelo compa-
rado a sitios en los claros transcurridos 13

afios de la eliminacion de los arboles.

Los efectos directos de la planta con vida in-
fluyen en gran medida la competencia por los
recursos entre vecinos, pero los cambios indi-
rectos y persistentes pueden también ser sig-
nificativos en el funcionamiento y dinamica
de los vecinos. Los efectos indirectos pueden

ser importantes cuando las plantas que inte-

raccionan minimizan la competencia por los
recursos mediante mecanismos de diferencia-
cién de nichos [por ejemplo, mediante dife-
rencias en la profundidad de las raices (Ca-
llaway 1991, Briones et al. 1998). Este puede
ser el caso de los arbustos y las plantas anua-
les de debajo de la copa cuando interaccionan
en comunidades con baja disponibilidad de

recursos o condiciones fisicas severas.

En ambientes aridos y semidridos, la vegeta-
cién se agrega con frecuencia en manchas
alrededor de arbustos (Montafia 1992, Aguiar
& Sala 1994). En estas comunidades, se
muestra con frecuencia que el efecto de los
arbustos sobre las comunidades bajo sus co-
pas es positivo (Went 1942, Callaway 1995,
Moro et al. 1997), aunque también se han
observado efectos neutros o negativos (For-
seth et al. 2001, Ludwig et al. 2001). El
efecto positivo de los arbustos ha sido fre-
cuentemente atribuido a mecanismos que
mejoran las condiciones ambientales debajo
de sus copas. La acumulacién de nutrientes
en el suelo potencia el crecimiento de las
plantas (Facelli & Brock 2000), las ramas
intrincadas y espinosas o las defensas quimi-
cas protegen a los vecinos frente a los herbi-
voros (Callaway et al. 2000), y la sombra
mejora la retencion de agua y protege de las

temperaturas extremas (Nobel 1984, Moro et
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al. 1997). Por el contrario, las plantas bajo las
copas pueden sufrir limitacion de la fotosin-
tesis debido a la escasez de luz (Forseth ef al.
2001), y las plantas viviendo en los suelos
enriquecidos por arbustos no siempre mejo-
ran su funcionamiento con el aumento de fer-
tilidad (Callaway et al. 1991, Anderson et al.
2001). Sin embargo, las modificaciones indi-
rectas producidas por los arbustos parecen
factores importantes para el desarrollo de las
comunidades debajo de las copas. Distinguir
los mecanismos de interaccién y determinar
su importancia relativa contribuiria al enten-
dimiento del equilibrio entre facilitacién y

competencia en estas comunidades.

En el desierto de Tabernas (Almeria) la aso-
ciacion de las plantas anuales con arbustos es
un rasgo notable de las comunidades vegeta-
les (Haase et al. 1996, Pugnaire et al.
1996a,b). Utilizando este sistema como mo-
delo, se explord la interaccidn entre arbustos
y anuales tratando de distinguir los mecanis-

mos subyacentes. Se plantearon dos pregun-

tas especificas:

i. ¢Cual es el efecto neto de un arbusto en la
comunidad vegetal bajo su copa? Este efecto
incluye las modificaciones directas e indi-

rectas provocadas por el arbusto vivo.
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ii. ;Cudl es la importancia relativa de los
cambios permanentes en el suelo bajo arbusto
frente a los cambios temporales en el micro-

clima bajo copa?

Se analizaron las respuestas demograficas y
funcionales de la comunidad, explorando la
productividad y diversidad, asi como la res-
puesta fisiologica de una especie anual utili-
zada como fitometro. Este estudio incluyé la
eliminacién de arbustos junto con manipula-
ciones artificiales que simularon efectos del
arbusto a corto plazo, y el analisis de las mo-

dificaciones a largo plazo en el suelo.

Métodos

Sitio de estudio

En enero de 2001 se establecid una parcela de
campo en los Llanos de Rueda (37.05° N,
2.22° W, 503 metros de elevacién), una llanu-
ra a pie de monte situada cerca de Tabernas
(Almeria), dentro del Parque Natural del De-
sierto de Tabernas. El area se encuentra bajo
clima mediterraneo seco, caracterizado por
una precipitacion anual muy baja e irregular
(promedio 235.4 mm [1967-1997, Lazaro et
al. 2001]), temperaturas invernales suaves
(media de las minimas en invierno 4.1 °C) y

veranos calurosos (media de las maximas en
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verano 34.7 °C). Las temperaturas extremas
del aire pueden alcanzar 43.5 °C en verano, y
con frecuencia valores bajo cero durante los
meses mas frios (Instituto Nacional de Me-
teorologia). Los suelos son regosoles calci-
cos, con bajo contenido en materia organica y
baja capacidad de retencién de agua (Lucde-
me 1989).

La vegetacion es una comunidad de matorral
dominada por Hammada articulata (Cheno-
podiaceae), aunque otras especies de arbusto
como Helianthemum almeriense, Salsola op-
positifolia 'y Thymelaea hirsuta, asi como
hierbas perennes como Lygeum spartium es-
tan presentes (Peinado et al. 1992). Se en-
cuentran manchas de arbustos con una vege-
tacion rica y abundante bajo las copas en una
matriz con escasa cobertura vegetal. Se eligié
“a Hammada articulata (a partir de aqui
Hammada) como especie de estudio por su
dominancia y homogeneidad de tamaifio en la
zona de estudio. Hammada es un arbusto con
ramas intrincadas que crece hasta 0.7 m de
altura, y con hojas pequefias y modificadas.
Habita en margas salinas y subsalinas en el
sudeste de la peninsula ibérica, siempre bajo
alta exposicién al sol (Castroviejo et al.

1990).

Diseiio experimental

Se seleccionaron 56 arbustos de Hammada
separados al menos dos metros unos de otros,
y se registré su altura y dos didmetros (norte -
sur y este - oeste). De la distribucion de ta-
mafio de estas plantas se seleccionaron 40
individuos alrededor del tamafio medio. Para
cada arbusto se generd una orientacion al azar
donde se localizo6 un sitio en el claro, un me-
tro distante del borde del arbusto. Se distri-
buyeron los tratamientos y réplicas al azar
(ver més abajo) tanto en los habitat de ar-

busto o como de claro.

Efecto de los arbustos vivos sobre las anua-

les: Efecto Neto

Se determind el efecto neto de los arbustos

sobre las anuales comparando el fun-
cionamiento de las plantas viviendo bajo las
copas naturales de arbustos vivos y viviendo
en los claros (n= 10, Figura 1 A). El proce-
dimiento de muestreo y las variables medidas
son las mismas que las utilizadas para los
efectos del suelo y la copa de arbustos sobre

anuales, explicado con detalle mas abajo.

Efecto indirecto de los arbustos sobre las

anuales: Suelo y Copa
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El efecto de Hammada sobre las anuales sera
el resultado de las interacciones directas mas
las modificaciones indirectas del habitat cau-
sadas por el arbusto. Las modificaciones indi-
rectas del habitat pueden separarse en varios
factores, en este experimento se consideraron
dos: suelo y copa. El efecto de la copa com-
bina la interceptacion de la luz y el refugio
que proporciona la estructura fisica de las
ramas. Los cambios en el suelo incluyen mo-
dificaciones quimicas y fisicas, asi como el
efecto sobre la distribuciéon y acumulacion de
semillas. Por lo tanto, nos centramos en los
mecanismos indirectos de modificacién del
habitat, considerando cambios a largo plazo
en las propiedades del suelo y alteraciones a

corto plazo en la luz y estructura del vuelo.

Para determinar el efecto indirecto de los ar-

bustos en las anuales se disefié un experi-

B. EFECTOS IINDIRECTOS: Suelo& Copa

HABITAT COPAS
bral
Bajo Bajo
Arbustos matas
SUELO
En ?gﬁ?&% De
Q Claros “ Claros

Figura 1. Disefio experimental para determinar el efecto
neto de los arbusto vivos en la comunidad de anuales
comparado a los claros (A), y el efecto indirecto de las
modificaciones en el suelo y la copa originadas por el
arbusto (B).
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mento factorial con dos tipos de suelo y tres
tratamientos de copa. Los tipos de suelo fue-
ron: 1) suelos en los claros, y ii) suelos de de-
bajo de la copa de Hammada, donde se eli-
minoé el efecto directo de los arbustos cortan-
do las copas a nivel del suelo y tratando el
tronco restante inyectando 20 ml de acido 4-
amino-3,5,6-trichloro-picolinic + acido 2,4-
dichlorophenoxyacetic ("Tordonl01", Dow
AgroSciences LLC) dos veces en enero de
2001. A partir de aqui ‘suelo de arbusto’ se
refiere al suelo que estaba bajo la copa de un
arbusto vivo hasta que el experimento co-
menz6. Tanto en suelo de arbusto como en
suelo de claro, se establecieron tres tipos de
tratamiento de copa:
a) sin copa: tanto arbusto eliminado como
suelo de claro,
b) sombra artificial: utilizando tela de som-
breo (55 % PAR) en marcos metalicos de
40 cm x 40 cm, y 30 cm de altura fijados
tanto en claros como en suelo de arbusto,
¢) copa transplantada: efecto combinado de
la sombra y el refugio de las ramas, fijan-
do copas muertas en ambos tipos de sue-

lo.

El disefio se muestra en la Figura 1 B. Para
estandarizar los procedimientos y minimizar
los efectos potenciales de las raices y tallos

muertos, en cada sitio (n = 10 x 6) se estable-
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¢i6 un cuadrado de muestreo de 40 x 40 cm,
con los lados dirigidos a los puntos cardinales
y cuando estaba presente, el tronco remanente
localizado en la esquina noroeste. Se utilizo
el cuadrado de 20 x 20 cm del sudeste del
cuadrado de muestreo como unidad de sub-
muestreo, donde se elimind la cobertura ve-
getal al inicio del experimento (enero 2001)
para determinar la respuesta de los trata-
mientos en las plantas anuales emergentes de
la siguiente estacion de crecimiento. Se com-
probd que no hubo rebrote de anuales desde
esa fecha hasta el inicio de la nueva estacion
de crecimiento (octubre). El procedimiento y
tiempo de muestro fue el mismo para el
efecto neto de los arbustos naturales como
para el efecto indirecto de los tratamientos
experimentales. Las muestras ‘en claros’ para
el efecto neto y las ‘sin copa en suelo de cla-
ros’ para el efecto indirecto fueron las mis-

mas unidades de muestreo.

Respuesta de las plantas anuales

Para estimar tanto el efecto neto como el in-
directo del suelo y la copa en la comunidad
de anuales tras un afio de tratamientos expe-
rimentales, se midi6 la productividad y diver-
sidad (indice H' de Shannon-Wiener) en las
unidades de sub-muestreo (n = 10). En enero

de 2002 se recogio toda la vegetacion aérea,

se identificaron las especies y se contd el
numero de individuos por especies. La bio-
masa de las plantas se seco durante 72 horas a

70 °C y después se peso.

Para evaluar la respuesta especifica a los tra-
tamiento se utilizo la especie anual Erodium
botrys como fitébmetro porque era la tnica
especies que ocurre tanto en habitat en los
claros como bajo los arbustos. Sin embargo,
Erodium era mas frecuente bajo las copas de
arbustos vivos que en los claros (50 % frente
a 10% de aparicion en cada habitat,
v12 =5.33, P=0.02), lo que puede denotar la
facilitacién del reclutamiento y/o una super-
vivencia mas alta en los hébitat bajo copa.
Aunque el comportamiento fisioldgico de
Erodium puede no representar la respuesta de
la comunidad de anuales, en este trabajo se
considera que su estudio puede aportar evi-
dencias sobre los mecanismos funcionales

que determinan la interaccion.

La respuesta fisioldgica de Erodium a los ha-
bitats y tratamientos se midié entre los dias
23 y 25 de enero de 2002. Se seleccionaron 7
individuos de Erodium de cada habitat y tra-
tamiento para realizar las medidas fisiologi-
cas. Se mididg, al alba y al medio dia, el po-
tencial hidrico de la hoja con un camara de

presién (Skye Instruments, Powys, UK) y la
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eficiencia del fotosistema II (Fv/Fm tras 30’
de adaptacién a la oscuridad) con un fluoro-
metro de induccién de la clorofila (PEA;
Hansatech, Kings Lynn, UK). Medidas pre-
liminares habian mostrado que los picos de
las tasas fotosintéticas de Erodium se produ-
cen a media mafiana (9:00-10:00 GMT). Por
lo tanto, las tasas maximas de fotosintesis y
conductancia de la hoja se midieron entre las
9:00 y las 10:00 GMT con un analizador de
gases por infrarrojos (LCi; Analytical Deve-
lopment Company Ltd, Hoddesdon, UK). El
area de la hoja incluida en la camara del ana-
lizador se escane6 y la imagen digital resul-
tante se midi6 (Midebmp software, R. Or-
diales; Almeria, Spain). Cada medida de efi-
ciencia fotoquimica (Fv/Fm) e intercambio
gaseoso se replicod dos veces para cada planta,
y estos valores fueron promediados, mientras
que para las medidas de potencial hidrico se

utilizé una réplica por planta.

El efecto neto de los arbustos en las anuales
se compard mediante test de la ¢ de Student.
Los efectos del suelo y la copa se analizaron
mediante ANOVA de doble via, con el tipo de
suelo y el tratamiento de copa como factores.
Cuando las fuentes de variacion fueron esta-
disticamente significativas, las medias se
compararon con test de Scheffé. La biomasa

de anuales se transformd mediante raiz cua-
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drada (x'= Vx + V(x+1)) antes del analisis pa-
ra alcanzar los criterios de normalidad y ho-
mocedasticidad (Zar 1984). Los resultados se
presentan como medias = 1 error estandar.
Los datos se analizaron utilizando el paquete
estadistico Data Desk -v 6.0 (Data Descrip-
tion 1996).

Caracteristicas del microclima y del suelo

Durante dos semanas de climatologia similar
en enero de 2002 se midio la temperatura del
aire (n=2) y la humedad relativa del aire
(n=1) bajo arbustos vivos y en los claros.
Las medidas se tomaron con sensores conec-
tados a almacenadores de datos (HOBO, On-
set computer, Bourne, Massachusetts). Los
sensores estan protegidos de la radiacién con
un estuche ventilado, pero no estamos com-
pletamente seguros de si este estuche permite
la completa homogeneizacidén del aire entre
los microhabitats. Por lo tanto, a lo que nos
referiremos por ‘temperatura del aire’ puede
estar influenciado por la temperatura del es-
tuche del sensor en si mismo. Sin embargo,
consideramos que esta temperatura refleja las
condiciones de las plantas en los diferentes

microhabitats.

Los niveles de luz a medio dia se midieron

bajo los microhabitats y tratamientos (n = 3)
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con un sensor de luz PAR (Analytical Deve-
lopment Company, Hoddesdon, UK), prome-
diando cinco medidas instantaneas en puntos
al azar bajo cada sitio entre las 11:30 y las
12:30 GMT en un dia claro de marzo de
2002.

En enero, el microclima bajo los arbustos de

Hammada estuvo amortiguado respecto a los

claros. La temperatura del aire fue mas alta

durante la noche y mas baja durante el dia

bajo los arbustos que en los claros, y durante

la mayor parte del dia, la humedad relativa se

mantuvo maés alta bajo los arbustos que en los

Para evaluar las propiedades del suelo bajo

los distintos microhabitats y tratamientos, se

w
o

recogiod un cilindro de suelo de 10 cm de lar-

N
[4,]

go y 5 cm de didmetro de un lugar adyacente

N
o

a cada sitio de muestro (n = 10) en enero de

2002, se seco al aire en el laboratorio y se

Air temperature (°C)
o

., .. 10
tamizo (<2 mm). El pH y la conductividad g
’ . . ’ 5 ((«(((W(((«\
eléctrica del suelo se analizaron por el méto- -
0

do de la pasta saturada (Porta Casanellas ef

al. 1986) con un pHmetro y un conductivi-

o]
(o]

metro (Crison Instruments S.A). La materia
organica del suelo se estimo mediante el mé-

todo de digestion humeda (Porta Casanellas

EN
o

et al. 1986). El fosforo disponible se extrajo

Relative Air Humidity (%)
N [e)]
o o

segin el método de Watanabe y Olsen

o L 0 . : . . .
(1965), y se midi6 por colorimetria con un 00:00 04:00 08:00 12:00 16:00 20:00 00:0C
espectofotometro (Bausch & Lomb, Roches- time of the day
ter, New York). Figure 2. Temperatura del aire (A) y humedad relativa
(B) bajo las copas de arbustos de Hammada (simbolos
Resultados negros) y en los claros (simbolos blancos), durante dos

semanas de climatologia similar en enero de 2002 en una

, . . . llanura del desierto de Tabernas (Almeria). Los valores
Caracteristicas del microclima y del suelo . . » -
son medias de valores diarios, n=2 sitios por habitat
para las temperaturas y n=1 sitio por habitat para la

humedad.
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Tabla 1. Temperaturas del aire en marzo de 2002 bajo los diferentes tipos de suelo y tratamientos

de copa. Los valores son medias (+ 1 ES) de seis dias de climatologia promedio con una réplica

por tratamiento.

Suelo de arbusto

Suelo de claros

Sin Copa Sombra Sin Copa Sombra

Copa  Transplantada Artificial Copa  Transplantada Artificial
Media (°C) 168+12 151+£09 157+09 166+12 151+08 15509
Mixima (°C) 414+29 273+14 309+17 360x1.6 269+1.1 29412
Minima (°C) 5.7+0.9 83+0.9 7.5+£0.8 6.6+09 8.6+0.8 7.4+0.9

claros (Figura 2). En los tratamientos de copa
en marzo, la temperatura maxima fue alrede-
dor de 10 grados mas alta en sitios expuestos
que en los sitios bajo sombra artificial o copa

transplantada (Tabla 1). La temperatura mi-

nima de las medias fue mas alta bajo copas

2.0 8.0
A B
15} . 6.0 *
10 F 40+ I
051 .20
VTCJ)
0.0 © 0.0
Under shrubs In gaps = Under shrubs in gaps
2.0 2 8
c E D
15+ a 6
0
o
£
1.0 F o 4
051 2

0
Transpianted Artificial Without
Canopy  Shade Canopy

CANOPY TREATMENTS

Transplanted Artificial  Without
Canopy  Shade Canopy

CANOPY TREATMENTS

Figura 3. Materia organica del suelo (A & C) y fosforo
disponible (B & D) mostrando el efecto neto de los ar-
bustos de Hammada (barras negras) respecto a los
claros (barras blancas) (test ¢ de Student, *p < 0.05,
##* p<0.001), y el efecto de las copas artificiales y
suelos de arbusto (barras negras) frente a suelos de claro

(barras blancas). Las barras son medias + 1 ES, n = 10.
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transplantadas que en sitios expuestos, mien-
tras que en la temperatura bajo sombra artifi-

cial fue intermedia entre ambas (Tabla 1).

El nivel de radiacion PAR al medio dia bajo
las de de
(1025.4 £ 173.8 umoles m? s) fue alrededor

copas arbustos Hammada
del 50% del que llegaba en los claros

(1933.6£22.8  pmolesm?s?, =52,
P <0.05). La radiaciéon bajo las copas expe-
rimentales (sombra artificial: 7452 +77.8 y
copas transplantadas: 844.1 £ 53.5 umoles m’
25" simul6 la luz del ambiente bajo arbustos
y no difirié significativamente entre copas
(Fr=1.46,

naturales o experimentales

P=024).

Los suelos en el area de estudio fueron en
general poco fértiles, y el efecto de los ar-
bustos en el suelo fue muy positivo. La mate-

ria orgénica del suelo y el fosforo disponible
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Tabla 2. Biomasa de anuales y indice H' de diversidad (Shanon-Wiener): andlisis estadistico
del efecto de los arbustos de Hammada (Student ¢-test) y de los efectos indirectos del suelo y
de la copa (ANOVA) sobre la comunidad de anuales.

Efecto del Ar- Efecto del
busto Suelo y de la Copa
Bajo Arbustos Tipode Tratamiento Suelo x Copa
vs. en Claros Suelo de Copa p
lis F] Fg Fg
Biomasa de anuales 10.32%** 6.98%* 0.72"% 223"
Diversidad 6.50%** 3.76" 2.72% 2.07"

n.s. = no significativo, * p=0.075, *p=0.057, * p<0.05, ** p<0.01, ***p<0.001

fueron mas altos bajo arbustos que en los cla-
ros (Figura 3A & B). La conductividad eléc-
trica del suelo fue mas baja debajo de los ar-

bustos que en los claros, aunque esta diferen-
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25
_ Al —~ B
225 *kk oo *kk
[}
@20 3
g 215}
@ 16 ¢ ;
< =10+
g 10+ ®
]
c L > 05 ’—I—‘
< 05 Fa
0.0 0.0
Under shrubs In gaps Under shrubs In gaps
3.0 C 25 D
-
525 L0
x
§ 20 S15
E 45 £
_U_) -02‘1 0 F
T 1.0 g
c
c 2056}
< 05 B
0

0
Transplanted Artificial Without

Canopy Shade Canopy
CANOPY TREATMENTS

Figura 4. Biomasa aérea de anuales (A & C) ¢ indice H'
de diversidad de Shanon-Wiener (B & D) mostrando el
efecto neto de los arbustos de Hammada (barras negras)
respecto a los claros (barras blancas) (Student t-tests,
**% p<0.001), y el efecto de las copas artificiales y
suelos de arbusto (barras negras) frente a suelos de claro
(barras blancas). Las barras son medias + 1 ES, n=10.

Estadisticos en la Tabla 2.

cia no fue estadisticamente significativa
(071 £0.05 vs. 1.12+0.45dSm™, £=0.89,
P=0.4). Los suclos eran alcalinos, y el pH
del suelo fue similar entre ambos microhabi-
tats (8.41+0.11 vs. 832+ 0.07, t=0.71,
P=10.5).

La materia organica del suelo fue mas alta en
suelo de matorral (F 54 =177.1, P <0.0001),
y los tratamientos de copa no afectaron a la
materia organica (Figura 3C). El fésforo dis-
ponible fue mas alto en los suelos de matorral
que en los suelos de claro (Fis6=13.6,
P =0.0005), y los sitios sin copa mostraron
valores mas bajos que los sitios cubiertos
(F256= 3.7, P=0.03, Figure 3D). La con-
ductividad eléctrica del suelo fue mas baja en
los suelos de matorral que en los de claro
(0.84+0.06 frente a 145+026dSm™,
F154=75.73, P=0.02), sin efecto de las copas
artificiales. Los tratamientos no afectaron al

pH del suelo (datos no mostrados).
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Tabla 3. Potencial hidrico, eficiencia fotoquimica y tasas de intercambio gaseoso de la especie
Erodium botrys: analisis estadistico del efecto de los arbustos de Hammada (Student t-test) y
de los efectos indirectos del suelo y de la copa (ANOVA) sobre esta especie anual.

Efecto del Ar- Efecto del
busto Suelo y de la Copa
Bajo Arbustos Tipo de Tratamiento Suelo x Copa
vs. en Claros Suelo de Copa P
13 F; F, F,

Y| al alba -3.32%* 1.17% 0.36™* 0.93™
W, al medio dia 0.28"* 10.50** 2117 247"
Fv/Fm al alba 4.59%** 1.34%% 1.95™% 0.02"*
Fv/Fm al medio dia 2.27%% 0.44"% 4.34* 2.10%*
Tasa fotosint. max. -2.72* 7.43%* 4.77* 0.30"%
Conductancia foliar -4.35%** 4.87* 1.61%* 1.24%%

n.s. = no significativo, * p<0.05, ** p<0.01, ***p<0.001

Efecto de los arbustos vivos sobre las anua-

les: Efecto Neto

Los arbustos de Hammada mostraron un
efecto significativamente positivo sobre la
biomasa aérea y diversidad de anuales bajo
sus copas. La biomasa de anuales bajo ar-
bustos fue ~16 veces mas alta que en los cla-
ros (Figura 4A). La masa individual media de
las plantas anuales (estimada como promedio
de todas las especies) fue también maés alta
bajo arbustos que en los claros (58.4+9.6
frente a 19.8 + 4.4 mg, 1 = 3.6, P =0.003). Se
identificaron un total de 34 especies de plan-
tas en el sitio de estudio en enero de 2002
(ver Apéndice). El indice de diversidad

Shannon-Wiener difiri6 ampliamente entre
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microhabitat de arbustos y claros, este ultimo
mostrando menos de un tercio de la diversi-

dad encontrada bajo arbustos (Figura 4B).

Efecto indirecto de los arbustos sobre las

anuales: Suelo y Copa

La produccién de anuales estuvo afectada
positivamente por los suelos de arbustos,
mientras que los tratamientos de copa artifi-
cial no mostraron un efecto significativo (Fi-
gura 4A, Tabla 2). La interaccién entre los
efectos del suelo y de la copa no fue signifi-
cativa, lo que indica que el suelo tuvo una
mayor influencia sobre la produccién de
biomasa que la copa, y que este efecto fue
consistente entre los diferentes tratamientos

de copa (aunque la produccion de anuales fue



Capitulo 4

muy similar para ambos tipos de suelo bajo
copa transplantada). El mismo efecto fue evi-
dente en la masa individual de las plantas
anuales: la biomasa media fue mas alta en los
suelos de arbustos que en los suelos de claro
(42.3+6.3 frente 22.9+44mg, F=5.6,
P=0.02), sin en efecto significativo de las

-copas ni interaccién entre los factores.

La diversidad estuvo marginalmente afectada
por el tipo de suelo y el tratamiento de copa
(Figura 4D, Tabla 2). El efecto del suelo de
arbusto en la diversidad de especies fue casi
significativamente positivo. Los sitios sin co-
pa mostraron un indice de diversidad mas
bajo que los sitios cubiertos, un efecto positi-
vo de la sombra y las copas que fue solo
marginalmente significativo (Figura 4D, Ta-

bla 2).

Efecto de los arbustos sobre Erodium: Efecto
Neto

El efecto neto de los arbustos de Hammada
sobre Erodium fue diferente entre variables
fisioldgicas. El potencial hidrico foliar al alba
fue mas alto para plantas viviendo en claros
que para plantas bajo arbustos, al medio dia,
sin embargo, el estado hidrico de las plantas
fue similar en ambos ambientes (Figu-

raS A & B, Tabla 3). Vivir bajo arbustos tu-

vo un efecto positivo sobre la eficiencia foto-
quimica del fotosistema II (Fv/Fm tras 30' de
oscuridad) de las plantas de Erodium, que fue
mas alto tanto al alba como al medio dia (Fi-
gura 6 A & B, Tabla 3). Por el contrario, las
plantas de Erodium bajo arbustos mostraron
tasas fotosintéticas y conductancias maximas
mas bajas que en los claros (Figura 7 A & B,

Tabla 3).

Efectos indirectos de los arbustos sobre Ero-

dium: Suelo y Copa

El potencial hidrico foliar (V) de Erodium no

estuvo afectado por el tipo de suelo o el tra-
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Figure 5. Potencial hidrico de la hoja al alba (A & C) y
al medio dia (B & D) de Erodium botrys bajo arbustos
de Hammada (barras negras) y en claros (barras blan-
cas) (Student t-tests, ** p<0.01), y el efecto de las
copas artificiales y suelos de arbusto (barras negras)
frente a suelos de claro (barras blancas). Las batras son

medias + 1 ES, n = 7. Estadisticos en la Tabla 3.
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tamiento de copa al alba, pero al medio dia
las plantas viviendo en suelo de claros mos-
traron potenciales mas bajos que las plantas
en suelo de arbusto, con las copas artificiales
no afectando el ¥ (Figura 5 C & D, Tabla 3).
La eficiencia fotoquimica del PS II (Fv/Fm)
al alba no mostr6 un efecto significativo del
tipo de suelo o el tratamiento de copa (Figu-
ra 6 C, Tabla 3). Al medio dia, no obstante,
Fv/Fm fue influido por el tratamiento de copa
independientemente del tipo de suelo, ya que
los individuos de Erodium viviendo bajo
sombra artificial en ambos tipos de suelo
mostraron un Fv/Fm mas alto en relacion a
las plantas viviendo en los sitios sin copa (Fi-

gura 6 D, Tabla 3).

El efecto general del suelo de arbusto fue po-
sitivo en la tasa maxima fotosintética, que
también estuvo influida por el tratamiento de
copa, siendo la tasa de asimilacion mads alta
en sitios sin cubierta en ambos tipos de suelo
(Figura 7 C, Tabla 3). La conductancia de la
hoja fue mas alta para Erodium en suelo de
claro, pero no estuvo influida por el trata-
miento de copa (Figura 7 D, Tabla 3). La ta-
bla 4 sintetiza ¢l efecto de los arbustos, del
suelo y de la copa en la comunidad de anua-

les y en la fisiologia de Erodium.

Discusion
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Figure 6. Eficiencia fotoquimica al alba (A & C) y al
medio dia (B & D) de Erodium botrys bajo arbustos de
Hammada (barras negras) y en claros (barras blancas)
(Student #-tests, ** p <0.01, *** p <(0.001), y el efecto
de las copas artificiales y suelos de arbusto (barras ne-
gras) frente a suelos de claro (barras blancas). Las bar-

ras son medias + 1 ES, n = 7. Estadisticos en la Tabla 3.
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Figura 7. Tasa fotosintética maxima (A & C) y conduc-
tancia foliar (B & D) de Erodium botrys bajo arbustos de
Hammada (barras negras) y en claros (barras blancas)
(Student #-tests, * p < 0.05, *** p < 0.001), y el efecto de
las copas artificiales y suelos de arbusto (barras negras)
frente a suelos de claro (barras blancas). Las barras son

medias + 1 ES, n = 7. Estadisticos en la Tabla 3.
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Los resultados de este estudio muestran un
importante efecto positivo de los arbustos de
Hammada en la biomasa y diversidad de la
comunidad de anuales, un efecto que parece
estar mas influido por la mejora en las condi-
ciones del suelo que en los cambios que las
copas provocan en el microclima. La res-
puesta funcional de la especie anual Erodium
botrys, aunque compleja y variable entre ras-
gos fisioldgicos, también sugirié que el enri-
quecimiento del suelo representa un meca-
nismo principal de facilitacion para esta es-

pecie.

Comunidad de anuales

El efecto facilitador de los arbustos o arboles
sobre la biomasa de anuales bajo sus copas ha
sido observado con frecuencia en sitios donde
las condiciones son adversas para el creci-
miento de las plantas (Weltzin & Coughenour
1990, Kikvidze & Nakhutsrishvili 1998). El
aumento de la diversidad bajo arbustos pare-
ce una consecuencia substancial de esta faci-
litacion en sistemas naturales, con implica-
ciones importantes para la estructura y fun-
cionamiento de la comunidad (Pugnaire ef al.
1996b, Callaway et al. 2000, Kikvidze et al.
2001).

Los resultados de productividad y diversidad
de nuéstro experimento sugieren que los
cambios en el suelo son responsables de esta
influencia positiva, mientras que la copa por
si misma (sombra mas refugio) no tuvo efec-
tos tan importantes. El aumento de la fertili-
dad del suelo bajo arbustos o arboles ha sido
ampliamente sefialado en ecosistemas tipo
sabana, donde la heterogeneidad de recursos
esta ligada al funcionamiento de las plantas y
donde los efectos de los arbustos permanecen
largo tiempo (Garcia-Moya & McKell 1970,
Vetaas 1992, Gallardo et al. 2000, Marafién
et al. 2002). El aumento de la produccién de
biomasa bajo las copas con el aumento de
fosforo y materia organica en el suelo ha sido
citado con frecuencia en habitats de suelos
pobres (Belsky 1994, Pugnaire et al. 1996a,
Shunway 2000); nuestros resultados afiaden
la bajada de la salinidad a estos efectos bene-
ficiosos. La salinidad del suelo fue un 40 %
més baja en los suelos influenciados por ar-
bustos, y tras un afio de experimentacion, no
fue afectado por la sombra, a pesar de la re-
duccién potencial de la evaporacion superfi-
cial (Bertness & Hacker 1994). La reduccion
de la salinidad en los suelos de arbustos pue-
de estar relacionada con el rapido drenaje de
sales en suclos de arbustos (Callaway 1994) o
por la habilidad potencial de los arbusto de

acumular sales en 6rganos de reserva (Sen &
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Tabla 4. Sintesis de los efectos significativos netos ¢ indirectos de los arbustos de Hammada en la pro-
ductividad y diversidad de la comunidad de anuales, y en la fisiologia de Erodium botrys. Los signos po-

sitivos indican beneficios del arbusto vivo (efecto neto), de los cambios permanentes en la calidad el

suelo (efecto del suelo) y de los cambios temporales en el microclima (efecto de la copa).

Efecto Neto Efecto Indirecto
E:i;tgs‘tisl = Suelo + Copa

Biomasa aérea de anuales + + 0
Indice H’ de diversidad + + 0
Fisiologia de Erodium botrys:

Potencial hidrico al alba - 0 0
Potencial hidrico al medio dia 0 + 0
Eficiencia fotoquimica al alba + 0 0
Eficiencia fotoquimica al medio dia + 0 +
Tasa fotosintética maxima — + -
Tasa de conductancia foliar + + 0
Materia orgénica en el suelo + + 0
Fosforo disponible en suelo + + 0
Salinidad del suelo + + 0

Rajpurohit 1982). En este sistema de baja
fertilidad, un incremento en fésforo y materia
organica, mas el descenso en la salinidad
puede tener efectos positivos amplificados en
la produccion de biomasa. Asi, la mejora del
suelo parece ser un mecanismos principal de

facilitacion.
Los cambios permanentes en el suelo estin

también influidos por las estructuras de las

copas. Las copas atrapan los sedimentos
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transportados por el viento (Moro et al.
1997), retienen la hojarasca y los restos ve-
getales y animales bajo las ramas (de Soyza
et al. 1997), y actian como sitios de nuclea-
cion y acumulaciéon de semillas (Aguiar &
Sala 1994, Verdi & Garcia-Fayos 1996,
Pugnaire & Lazaro 2000). Por lo tanto, el in-
cremento en biomasa y diversidad en los
suelos de arbusto estdn también indirecta-
mente influidos por el efecto a largo plazo de

las estructuras fisicas de la copa.
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El efecto a corto plazo de los tratamientos de
copa tras un afio experimental no fue signifi-
cativo en la biomasa o diversidad de anuales:
los sitios con copas transplantadas, sombra
artificial o sin copa mostraron el mismo pa-
tron. Estos resultados sugieren que, a pesar de
la amortiguacién de las condiciones micro-
climaticas en sitios cubiertos, las copas no
benefician a la comunidad de anuales en el
momento de maximo crecimiento, y que la
proteccion de los herbivoros por las copas no
fue importante en nuestra area de estudio. La
reduccién de la radiacion en sitios cubiertos
(~ 55% de los niveles de PAR) parece que no
influy6 en la produccion vegetal, como se ha
visto en otros sistemas donde la atenuacion
de la luz es no lo suficientemente severa co-
mo para limitar el crecimiento de las plantas

(Belsky 1994). Este pequefio efecto de las
copas contrasta con el efecto positivo de la
sombra y el refugio mostrado en otros siste-
mas aridos y semidridos (Valiente-Banuet &
Ezcurra 1991, Moro et al. 1997, Weltzin &
McPherson 1999), aunque efectos neutros o
negativos de la sombra en la vegetacion bajo
copas también han sido observados (van
Auken & Bush 1997, Forseth et al. 2001).
Este efecto contradictorio puede explicarse
por las diferencias en interceptacion de luz

bajo distintos tipos de copas, que pueden os-

cilar entre el 25 y el 90 % en diferentes tipos
de comunidades de sabanas (Marafién et al.
2002). El efecto neutro que nosotros encon-
tramos puede relacionarse con la reduccion
moderada de los niveles de PAR bajo las co-
pas de Hammada y al patron estacional de
crecimiento en anuales: en nuestra area de
estudio, la mayoria de las anuales se desarro-
llan y reproducen antes de que el estrés hidri-
co se haga importante, y por tanto, antes de
que la sombra pueda tener efectos positivos
en la atenuacidn de las condiciones climaticas

extremas.

El efecto neto de los arbustos sobre la bioma-
sa de anuales fue mayor que el efecto separa-
do de los cambios permanentes en el suelo y
los cambios temporales de la copa (Figura
4 A & C). Esto sugiere que la competencia
con el arbusto no fue importante para la co-
munidad de plantas bajo las copas, y puede
también denotar caracteristicas de Hammada
que benefician adicionalmente a las plantas
bajo su copa. Estos mecanismos pueden estar
relacionados con los hongos y microorganis-
mos del suelo, que en otros sistemas semidri-
dos son mantenidos por otra especie de
Hammada (Sarig et al. 1994), y que son indi-
cados con frecuencia como potenciadores del

establecimiento y crecimiento de las plantas
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(Singh et al. 1989, van der Heijden et al.
1998, Callaway et al. 2001).

Funcionamiento de Erodium

En este trabajo se explord la fisiologia de
Erodium en un intento de conocer algunos
aspectos de los mecanismos de interaccion
entre arbustos y anuales, aunque reconocien-
do que la respuesta especifica de esta especie
puede no relacionarse claramente con la co-

munidad completa de anuales.

El estado hidrico de Erodium no mejor6 por
vivir junto a arbustos de Hammada. Al alba,
los valores mas bajos de W) pueden indicar
competencia por el agua entre los arbustos y
Erodium, un efecto que no fue evidente al
medio dia (Figuras 5A-B), quizas porque la
competencia se compensé con la menor de-
manda transpirativa bajo los arbustos (como
sugirieren los resultados de conductancia fo-
liar, Figura 7 B). Ademas, los potenciales hi-
dricos a medio dia de Erodium estuvieron
positivamente influidos por los suelos de ar-
busto en todos los tratamientos de copa (Fi-
gura 5D). La capacidad de retencioén de agua
en los suelos de arbusto puede mejorar debi-
do a cambios en la porosidad y la densidad
aparente del suelo, lo que ha sido observado

como efectos a largo plazo de arboles y ar-
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bustos (Joffre & Rambal 1988, Pugnaire et
al. 1996a). Las copas artificiales no tuvieron
efecto en la disponibilidad de agua, lo que
contrasta con la visién de la sombra en los
desiertos como un factor reduciendo el estrés
hidrico (Valiente Banuet & Ezcurra 1991),
pero coincide con estudios que muestran que
la sombra no es beneficiosa para la fisiologia
de especies viviendo bajo condiciones de se-

quia (Valladares & Pearcy 2002).

La eficiencia fotoquimica (Fv/Fm) fue maés
alta para las plantas de Erodium viviendo
bajo arbustos que en los claros, tanto al alba
como al medio dia (Figuras 6 A & B). Las
copas artificiales mostraron este efecto posi-
tivo al medio dia, sugiriendo que las copas
pueden contribuir al aumento de la eficiencia
fotoquimica mediante la reduccién de los ni-
veles de luz y de las temperaturas extremas
(Howel et al. 2002), especialmente durante el
invierno, cuando las noches frias seguidas de
alta irradiacién en los claros provocan con
frecuencia fotoinhibicion (Nunez & Bowman
1986, Ball 1994, Martinez-Ferri et al. 2002).
Sin embargo, las plantas sin cobertura con
estrés fotoquimico mas alto mostraron tam-
bién una tasa de ganancia de carbono ~ 50 %
mas alta que las plantas bajo arbustos. No
esta claro si los niveles de estrés fotoquimico

afectan la productividad en gran medida, ya
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que las pérdidas por fotoinhibicién represen-
tan para algunas arbustos mediterraneos alre-
dedor del 5 % del total de ganancia de carbo-
no (Pearcy & Valladares 1999, Werner et al.
2000).

La tasa fotosintética maxima fue mas alta en
plantas de Erodium en los claros que en
plantas bajo arbustos de Hammada (Figura
5A). En contraste con el efecto de los arbus-
tos vivos, el efecto separado del suelo de ar-
busto fue positivo para la tasa fotosintética,
mientras que la sombra tuvo efectos negati-
vos para la ganancia de carbono. Se sabe que
el enriquecimiento del suelo aumenta la ca-
pacidad fotosinténtica de las plantas bajo
condiciones variadas (Wright et al. 1999),
pero el papel de una sombra neutra (40-60%
PAR) es mas controvertido. Forseth
et al. (2001) mostraron el efecto negativo de
la sombra sobre la capacidad fotosintética de
una hierba perenne de desierto, mientras que
para otras plantas bajo condiciones de sequia,
se ha visto que la sombra aumenta la tasa de

asimilacion de carbono (Holmgren 2000,

Shunway 2001).

La conductancia de la hoja al vapor de agua
en las plantas de Erodium fue maés alta cuan-
do vivian en los claros que bajo arbustos (Fi-

gura 7B). Para las plantas de Erodium bajo

tratamientos experimentales, la tasa de con-
ductancia fue mas alta en los suelos de claros,
mientras que la sombra o la estructura de la
copa no influy6 en la pérdida de vapor de
agua. La relacion entre las tasas de asimila-
cién y conductancia apunta a una mayor efi-
ciencia en el uso del agua para las plantas vi-
viendo en los suelos de arbusto. Estudios so-
bre el comportamiento de las plantas bajo
distintas condiciones de fertilidad del suelo y
precipitacién muestran que, bajo condiciones
de sequia, las plantas aumentan la eficiencia
en el uso del agua, aparentemente mediante la
inversion en enzimas fotosintéticas y alcan-
zando una mayor concentracién interna de
CO; a una menor conductancia de la hoja
(Wright et al. 1999). Si los mismos factores
tienen lugar en la comunidad de Hammada
estudiada, las plantas viviendo bajo arbustos,
en un suelo mas fértil, podrian alcanzar una
mayor eficiencia en el uso del agua al tener
una concentracién mas alta de enzimas foto-
sintéticas. De esta forma indirecta, los ar-
bustos pueden beneficiar las relaciones hidri-
cas de las plantas bajo las copas via el enri-

quecimiento en nutrientes del suelo.

Conclusiones

El presente estudio muestra un efecto positi-

vo importante de los arbustos de Hammada
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tanto en la productividad como en la diversi-
dad de la comunidad de plantas anuales. Bajo
arbustos hubo un mayor nimero de indivi-
duos y también individuos mas grandes, am-
bos factores contribuyendo a la mayor bio-
masa encontrada en este microhabitat. Los
cambios permanentes en los suelos de arbus-
tos causaron beneficios importantes para las
plantas bajo copa, mientras que los cambios
temporales debidos a la sombra y la estructu-
ra de la copa no causaron efectos significati-
vos en las anuales invernales. La facilitacion
de la comunidad de anuales bajo Hammada
incluye posiblemente la acumulacién de se-
millas, mayor supervivencia de plantulas, y la
mejora del funcionamiento de las plantas de-
bido al aumento de la fertilidad y mejora de

la estructura fisica del suelo.

La respuesta funcional de la especie anual
Erodium botrys a la interaccién con Hamma-
da no explicd la facilitacion de las anuales
por este arbusto. Las relaciones hidricas de
Erodium no mejoraron bajo arbustos, y sus
tasas maximas de ganancia de carbono fueron
mas bajas bajo arbustos que en los claros. Por
otro lado, Frodium tuvo una eficiencia foto-
quimica m4s alta y menor tasa de conductan-
cia cuando vivia asociado con Hammada. Las
copas experimentales tuvieron un efecto po-

sitivo pequefio en la eficiencia fotoquimica,
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al mismo tiempo que un efecto negativo so-
bre las tasas de asimilacion. Las suelos de
arbusto tuvieron un efecto positivo mas evi-
dente en las relaciones hidricas a medio dia,
tasas fotosintéticas y control estomatico. Esto
puede apuntar al enriquecimiento del suelo
como un factor beneficioso para el funciona-
miento de Erodium bajo arbustos, aunque su
mayor ocurrencia en este microhabitat sugie-
re que esto se relaciona mas con la mayor
germinacion y establecimiento que al mejor

funcionamiento fisiologico.

En general, parece que la facilitacion de las
anuales por los arbustos en este ecosistema
del desierto de Tabernas estd mas influencia-
da por las mejoras en la fertilidad del suelo
que por las copas atenuando la luz y el mi-

croclima.
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Apéndice

Especies presentes en la zona de estudio en enero de 2002

Artemisia barrelieri
Asphodelus fistulosus
Asteriscus acuaticus
Astragalus stella
Astragalus sp.
Bromus rubens
Calendula tripterocarpa
Carrichtera annua
Crassula tillaea
Diplotaxis virgata
Erodium botrys
Euphorbia spl.
Euphorbia sp2.
Filago fuscescens
Filago pyramidata
Gramineae sp.

Ifloga spicata

Koelpinia linearis
Launaea fragilis
Leysera leyseroides
Linum strictum
Lophochloa pumila
Medicago laciniata
Medicago littoralis
Neastostema apulum
Ononis sicula
Paronichya spl.
Paronichya sp2.
Phagnalon saxatile
Plantago coronopus
Plantago ovata
Reichardia tinginata
Silene ramossisima

Sonchus tenerrimu
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LA INTERACCION MUTUALISTA ENTRE DOS ESPECIES DE ARBUSTO EN UN

ECOSISTEMA SEMIARIDO

Resumen

Las interacciones mutualistas entre plantas superiores han sido escasamente estudiadas en ecolo-
gia de las comunidades. Sin embargo, el actual reconocimiento de la facilitacién como un fuerza
importante que estructura las comunidades (junto a la competencia), sugiere que la existencia de
mutualismo entre plantas ha sido, como otras relaciones positivas, ignorada histéricamente. No
obstante, en cierto tipo de ambientes estresantes algunas especies modifican las condiciones a su
alrededor, de forma que puede ser comiin que dos plantas coexistan y cada una modifique el me-
dio de distinta forma. Si la modificacién originada por cada especie beneficia a su vecino, enton-
ces podria desarrollarse una relacién mutualista. En una comunidad semiarida del SE peninsular
hemos investigado la relacién entre dos especies de arbustos de forma y tamafio similar. Nuestra
hipétesis es que la asociacion espacial entre Maytenus senegalensis y Whitania frutescens es una
interaccion que representa un beneficio para al menos uno de los vecinos. Explicitamente proba-
mos tres proposiciones.

1 La distribucion espacial de Maytenus y Whitania representa una agregacion de las dos es-
pecies en todos sus estadios de vida. Para esto analizamos el patrén de puntos bivariantes
mediante la funcién K de Ripley.

i Cada especie puede afectar a su vecino de forma distinta, y este efecto condicionard el re-
sultado de la interaccion. Asi, medimos la respuesta fisiologica de cada especie en un expe-
rimento de eliminacion de copas de la especie vecina.

iii  La especie comestible, Whitania, se beneficia de la proteccion frente a herbivoros que pro-
porcionan las copas pinchudas de Maytenus. Estimamos este efecto comparando el creci-
miento de plantas de Whitania con y sin proteccion.

Los resultados muestran que Maytenus y Whitania estan fuerte y significativamente agregados en

todos los estadios de su vida. Las plantas de Maytenus a las que se eliminaron las copas vecinas

de Whitania mostraron, en primavera, potenciales hidricos mas negativos y eficiencia fotoquimi-
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ca (Fv/Fm) mas baja que las que vivian junto a Whitania. Whitania no mostrd una respuesta sig-
nificativa a la eliminacién de las copas vecinas de Maytenus. Sin embargo, las plantas de Whita-
nia creciendo con proteccién mostraron ramas mas largas, con mas biomass y mayor nimero de
brotes nuevos que las que crecieron sin proteccion. Por tanto, las agregacion entre las especies
indica una interaccion positiva en la que Whitania mejora las condiciones hidricas y de estrés de
Maytenus, mientras que ésta especie no afecta a la fisiologia de Whitania. Por otro lado, Whitania
se beneficia de la proteccion frente a la herbivoria que proporciona Maytenus. Asi, emerge una
interaccion entre Maytenus y Whitania que se puede considerar mutualista, ya que Whitania be-
neficia directamente a Maytenus, y ésta especie a su vez beneficia indirectamente a Whitania. En
este ecosistema, las interacciones positivas entre plantas generan una gran influencia en la es-
tructura de la comunidad, a pesar de que la competencia entre dos arbustos similares sea, a priori,
potencialmente importante. La interdependencia entre plantas parece ser, pues, una caracteristica

gencralizada en comunidades sometidas a condiciones adversas, donde predominan interacciones

positivas de muy distinto tipo.

Introduccion

Las interacciones positivas entre plantas pare-
cen ser mas comunes de lo que se ha pensado
hasta ahora (Callaway 1995, Callaway & Pug-
naire 1999, Stachowicz 2001). Existen muchos
ejemplos de plantas que facilitan el crecimiento
de sus vecinos en comunidades muy diversas y
bajo diferentes climas, desde desiertos (Went
1942, Franco & Nobel 1988) a la regidn artica
(Brooker & Callaghan 1999). Los efectos posi-
tivos de los arboles y arbustos de la sabana so-
bre las plantas bajo su copa ilustraron con fre-
cuencia la facilitacion asimétrica de plantas

dominantes sobre su vegetacién asociada en
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ambientes estresantes (Vetaas 1992, Schole &
Archer 1999). En estos y otros casos las inte-
racciones positivas implican pares de especies
asimétricas, tanto en tamafio como en forma de

crecimiento o grupo funcional.

Las interacciones positivas tienen mas relevan-
cia en ambientes dificiles, bajo un estrés fisio-
logico (por ejemplo, temperaturas extremas o
sequia: Pugnaire et al. 1996, Callaway et al.
2002), estrés fisico (por ejemplo, substratos
inestables: Bruno 2000), o estrés bidtico (por
ejemplo, herbivoria: Callaway et al. 2000). Ya
que las plantas son capaces de aliviar numero-

sos tipos de estrés, es posible que las plantas
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simultdneamente ejerzan diversos efectos sobre
otras plantas (Stachowicz 2001). Las plantas
pueden mejorar las condiciones locales, como
por ejemplo aumentando el contenido de agua
en capas superficiales del suelo mediante la
elevacion de agua de capas mas profundas
(Dawson 1993); la sombra mejora las tempe-
raturas extremas y reduce la evapotranspiracion
y la fotoinhibicidén durante el cierre estomatico
(Valiente-Banuet & Escurra 1991, Callaway &
Pugnaire 1999), los suelos bajo las copas con
frecuencia estdn enriquecidos en nutrientes
(Vetaas 1992, Callaway et al. 1991, Chapin et
al. 1994, Pugnaire et al. 1996), y la copa crea
refugios frente a la herbivoria (Atsatt &
O'Dowd 1976, Hay 1986). Por tanto, una situa-
cion en la que dos plantas vecinas coexistan y
cada una modifique el ambiente en diferente
forma puede que no sea excepcional. Si la mo-
dificacion del habitat que cada especie lleva a
cabo resulta en un beneficio para los dos veci-
nos, entonces se desarrolla una interaccion

mutualista, aunque sea involuntaria.

El mutualismo se da cuando los dos organis-
mos de distintas especies que interactian se
benefician de la relacion. El mutualismo inte-
respecifico es una de las interacciones mas im-
portantes y ampliamente estudiadas en ecologia
(Hoeksema & Bruna 2000), aunque habitual-

mente se aborda de una forma unilateral, cen-

trandose en solo uno de los organismos y sin
cuantificar el efecto beneficioso que tiene para
ambos (Bronstein 1994). Las interacciones
mutualistas entre plantas han sido raramente
descritas (Pugnaire et al. 1996), quiza a causa
del escaso interés general sobre las interaccio-

nes positivas.

Varios factores sugieren que el mutualismo
entre plantas superiores puede ser menos raro
de lo que se piensa. En primer lugar, el estudio
del mutualismo se ha centrado casi exclusiva-
mente en las relaciones entre plantas y anima-
les [mas del 90% de los articulos revisados en
Bronstein (1994)]; también, porque las interac-
ciones positivas entre plantas no han recibido
una atencidn suficiente hasta fechas relativa-
mente recientes (Callaway 1995), y general-
mente se ha investigado el efecto de la interac-
cién so6lo para uno de los organismos afectados
(pero ver Pugnaire et al. 1996, Holzapfel &
Mabhall 1999). No obstante, Pugnaire et al.
(1996) describieron un 'mutualismo facultativo'
entre un arbusto, Retama sphaerocarpa, y la
herbacea perenne Marrubium vulgare basado
en la mejora de los nutrientes del suelo y de la
disponibilidad de agua. Este representa un ca-
so de interaccion en el que el efecto positivo es
reciproco entre plantas superiores, no habién-
dose descrito relaciones similares entre plantas

del mismo tipo. La ampliacién de los conoci-
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mientos sobre las interacciones positivas entre
plantas y la evaluacién del efecto para los or-
ganismos que intervienen debe contribuir a
apreciar mejor la importancia que estas interac-
ciones tienen en la estructura de las comunida-

des vegetales.

En este capitulo se describe la interaccion entre
dos arbustos similares en tamafio pertenecien-
tes a especies distintas que interactuan estre-
chamente en comunidades semiaridas del SE
de la Peninsula Ibérica. Estas comunidades es-
tan formadas por manchas de vegetacion ('islas
de fertilidad' en el sentido de Garcia-Moya &
McKell 1970), donde arbustos de Maytenus
senegalensis y Whitania frutescens crecen en
estrecha interaccion. Se formulé la hipétesis de
que la asociacién espacial de los dos arbustos
seria el resultado de una interaccion positiva
entre ambas especies, que representaria un be-
neficio para al menos una de las especies. Para
examinar esta idea se probaron tres proposicio-

nes:

1. La distribuciéon espacial de Maytenus y
Whitania representa una agregacion significati-
va de los dos arbustos a lo largo de todo su ci-

clo de vida.
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ii. Cada especie puede tener un efecto diferente
sobre su vecino, lo que condicionaria el re-

sultado de la interaccion

iii.La especie mas comestible, Whitania, afec-
tada cominmente por los ramoneadores, se
beneficiaria de la proteccion ofrecida por las

plantas vecinas de Maytenus.

Para alcanzar estos objetivos se analizé el pa-
tron de distribucion espacial de las dos espe-
cies, se llevo a cabo una manipulacién experi-
mental del ecosistema, y se estudid el efecto de

la herbivoria sobre plantas de Whitania.

Métodos

Sitio de estudio

En el invierno de 1998 se establecid un sitio de
estudio en un matorral 'artinera’ en El Ejido
(36° 48.72' N, 2° 47.30' O, 155 m altitud), Al-
meria. Las 'artineras' son comunidades de Ma-
ytenus senegalensis (Lam.) Exell. subspp. eu-
ropaeus (Celastraceae) que se distribuyen ex-
clusivamente en areas costeras del sudeste de
Espaiia y norte de Marruecos. Las 'artineras' en
El Ejido constituyen la mejor poblacion de esta
especie y que crea aqui un ecosistema singular.
El clima en el drea es semidrido mediterraneo,

con una estacion seca pronunciada de junio a
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septiembre sin casi precipitacién durante la
mayoria de los afios. En la estacién meteorolo-
gica mas cercana (aeropuerto de Almeria, 35
km al este) la precipitacion media anual es de
204 mm y la temperatura media es 18.5°C, con
enero (temperatura media de 12.5°C) y agosto
(temperatura media 26.0°C) como el mes mas
frio y mas célido respectivamente (1968-1990,
Spanish Instituto Nacional de Meteorologia).
Los suelos son regosoles calcéricos y cambi-
soles, los que configuran un sustrato mixto ar-

cilloso con roca madre calcica.

La region representaba hasta recientemente el
area de distribucién maxima de esta formacién
vegetal endémica, pero en los ultimos 20 afios
la agricultura intensiva bajo plastico con escasa
planificacién ha propiciado la casi desaparicion
de las 'artineras'. Desde 1957 a 1994 el area
ocupada disminuyé en un 91.5 %, y este eco-
sistema estd ahora seriamente amenazado de

extincion (Mota ef al. 1996).

En el area de estudio, los arbustos dominantes
Maytenus senegalensis and Whitania frutescens
(Solanaceae) aparecen frecuentemente en agre-
gados de vegetacion. Muchas especies de
plantas ocurren en estas manchas de vegeta-
cidn, desde arbustos (hasta 13 especies, inclu-
yendo Asparagus albus, Lycium intricatum, y

Rhamnus lycioides) a hierbas (Asphodelus mi-

nor, Ballota hirsuta, Caralluma europaea, and
Rubia peregrina), mientras que el espacio entre
manchas estd apenas cubierto con vegetacion.

Maytenus senegalensis (Maytenus desde aqui)
es un arbusto pinchudo de hasta 3 metros de
altura, con hojas perennes coridceas una in-
trincada copa esférica. Whitania frutescens
(Whitania desde aqui) crece hasta 2.5 metros y
tiene hojas finas que se caen antes de la esta-
cion seca. El ramoneo de ganado es frecuente
en el area, y los individuos expuestos de Whi-
tania son ramoncados preferentemente, mos-

trando copas de forma alterada.

Analisis espacial

En octubre de 1999 se establecieron tres par-
celas de 50 m x 50 m en la zona de estudio. Las
coordenadas del centro estimado de cada indi-
viduo de Maytenus y Whitania mas alto de 10
cm se registrd con una precision de 5 cm. Los
individuos fueron clasificados en dos clases de
tamafio segiin su didmetro maximo (<0.5 m o

>0.5 m).

El patron de distribucion espacial se analizd
utilizando la funcion de la K de Ripley (Ripley
1976, Haase 1995), que se considera por lo ge-
neral la mejor técnica para el analisis bivariante
del patrén de puntos (Dale 1999). La funcién K

considera cada planta el punto central de un
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circulo de radio ¢, contando el nimero de pun-
tos encontrados en el circulo. Se utilizé un pro-
cedimiento para corregir el efecto de los bordes
(Getis and Franklin 1987, modificado por Haa-
se 1995) que proporciona resultados adecuados
para distancias hasta la mitad del lado mads
corto de la parcela (Haase 1995). Si la distribu-
cién de los puntos es de Poisson al azar, ¢l va-
lor esperado de la funcion acumulada K(?)
equivale a 77’, i.e. el area del circulo de radio ¢,
lo que da una figura lincal de vK(z) frente a ¢.
Para una interpretacion mas facil, se representa
el estadistico derivado VK[()/ ] - ¢ que se re-
presenta generalmente asi porque este expre-
sién tiene un valor esperado de 0 para cualquier
valor de ¢ cuando el patrén es de Poisson al
azar (Sharpe 1991).

La hipotesis nula de aleatoriedad espacial se
probo mediante reposicionamiento al azar de
todos los puntos en la parcela, y después anali-
zando el patron generado segun la técnica ex-
plicada mas arriba. Para la significacién esta-
distica, se usaron los valores de los limites en
las colas del 2.5% de las 1000 aleatorizaciones
(media £ 1.96 DE) para intervalos de confianza
del 95%. Si la desviacidn del estadistico mues-
treado del valor esperado O es significativa-
mente positiva, se asume que los puntos mues-
treados

estdn agregados, mientras que una

desviacion significativamente negativa sugiere
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un patrén regular (uniforme) (Diggle 1983). Si
el estadistico muestreado se encuentra dentro
de los limites del intervalo de confianza para
cualquier ¢, entonces no se puede rechazar la
hipétesis de aleatoriedad espacial. La repre-
sentacién de vK/(z) / 7] - ¢ frente a ¢ revela los
patrones espaciales a los varios valores de la
distancia ¢. Valores positivos indican agrega-
cién, mientras que los negativos indican regu-

laridad.

La hipoétesis nula de aleatoriadad espacial com-
pleta se probo para las dos especies, Maytenus
y Whitania, con un procedimiento modificado
para el analisis de la distribucidén del patrén
bivariante, y el analisis estadistico de los datos

se realiz6 con el programa SPPA (Haase 1997).

Efecto especifico de los vecinos

Para investigar el efecto especifico de Mayte-
nus y Whitania en cada uno, en febrero de 1998
se establecié un experimento de eliminacién en
el que se dejo a cada especie o bien viviendo
con su vecino o bien aislado. Se eligieron 18
manchas de un tamafio aproximadamente igual,
y se elimind la vegetacion hasta dejar a cada
especie aislada en 6 de estas manchas, y a am-
bas especies en otras 6. Los rebrotes de las
plantas no estudiadas se eliminaron con fre-

cuencia.
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Dos afios después de la eliminacion se deter-
mino el efecto del vecino midiendo variables
fisiologicas en 2000, al principio de la estacion
de crecimiento en invierno (4-5 de febrero) y
en el momento de maximo crecimiento en pri-
mavera (30-31 de marzo). La respuesta fisiolo-
gica a los tratamientos se determind mediante
medidas, al alba y al medio dia, de los poten-
ciales hidricos de los tallos con una cdmara de
presion (Skye Instruments, Powys, UK) y la
eficiencia fotoquimica del fotosistema II
(Fv/Fm tras 30’ de adaptacién a la oscuridad)
con un fluorimetro de induccion de clorofila

(PEA; Hansatech, Kings Lynn, UK).

Determinacion de la herbivoria

El ramoneo por ungulados es frecuente en el
area y sus efectos en las plantas fue evidente en
el sitio de estudio para las especies sin protec-
cién (espinas o tallos pinchudos). Se deteminé
el efecto natural del ramoneo en plantas de
Whitania viviendo en el sitio de estudio me-
diante el muestreo al final de la estacidén de
crecimiento, en mayo de 2001, en un intento de
capturar el efecto de la herbivoria después del
efecto potencial de la compensacién por creci-
miento (Agrawal 2000). Se eligieron 20 plantas
de Whitania viviendo bajo ramas pinchudas y

otras 20 plantas pareadas de Whitania viviendo

sin protecciéon. Todos los individuos fueron de
tamafio similar. En cada plantas se coseché la
rama mas alta (para mantener un tamafio ho-
mogéneo). Se midid el didmetro de la rama en
la base con un calibre digital, y la longitud total
con una precision de milimetros, y se registrd
el numero de brotes nuevos. En el laboratorio
se separaron las hojas de los tallos, y el mate-
rial vegetal se secO a 70°C durante 72 horas y

después se peso.

Analisis de nutrientes

Se determind el contenido en nutrientes de ho-
jas de Maytenus y Whitania viviendo aislados o
en asociacion en manchas de vegetacion. Hojas
de orientacién y posicion similar en la copa se
recogieron en el invierno de 1999, se secaron a
70°C y se analizaron para nitrégeno y fésforo
utilizando técnicas de Kjeldahl y colorimetria,

respectivamente (Porta Casanellas et al. 1986).

Analisis estadistico

Los datos se analizaron con el paquete estadis-
tico STATISTICA-v 5.5 (StatSoft, Inc. 1999).
Debido a la heteroscedasticidad de algunos re-
sultados, los datos se analizaron mediante test
de U Mann Whitney tests. Los datos de poten-
cial hidrico y eficiencia fotoquimica del foto-

sistema II se analizaron para diferencias entre
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fechas (invierno frente a primavera), y después
para el efecto de los vecinos en cada fecha. Los
valores en el texto y las figuras representan

medias + 1 error estandar (ES).

Resultados

Andalisis espacial

En las tres parcelas seleccionadas la funcion de
la K de Ripley evidencion una fuerte y estadis-
ticamente significativa asociacion positiva en-
tre los arbustos de Maytenus y Whitania, para

distancias entre 1 y 15 metros (Figura 1).

Efecto especifico de los vecinos

El efecto de los vecinos fue diferente depen-
diendo de la especie considerada, y la respuesta
especifica cambid con la estacion. Los poten-
ciales hidricos mostraron un descenso estadis-
ticamente significativo de invierno a verano en
ambas especies al alba (Mayrenus: Winviemo= -
0.63 £ 0.08 MPa vs. Wprimavera= -1.11 £ 0.10
MPa, U= 6.5, Z; = 2.8, p = 0.0045, Whitania:
Winviemo= -0.66 + 0.05 MPa vs. Wprimavera= -1.92
+0.33 MPa, U= 0.0, Z; = 3.6, p = 0.0004), y
para Whitania a medio dia (Whitania: Winviemo=
-1.36 + 0.72 MPa vs. Wprimavera= -3.20 = 0.44
MPa, U= 3.0, Z; = 3.5, p = 0.0005, Maytenus:
Yinviemo™ -1.77 £ 0.12 MPa vs. Wprimavera= -1.60
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Figura 1. Andlisis espacial de segundo orden del pa-
trén de distribucion de Maytenus senegalensis y Whi-
tania frutescens en una 'artinera' en El Ejido (Alme-
ria). La representaciéon de vK/(1)/ n] - t frente a ¢ re-
vela patrones espaciales a varios valores de la distan-
cia de los vecinos ¢. Los valores positivos indican
agregacion, mientras los negativos significan regulari-
dad. Las lineas de puntos dan los intervalos de con-
fianza para el 95% de aleatoridad espacial completa
(resultado de 1000 randomizaciones). Los datos repre-
sentan las medias de las tres parcelas de estudio.

+ 0.26 MPa, U = 54.0, Z; = 0.0, p = 1.0).
Cuando el agua estaba disponible en invierno,
ni Maytenus ni Whitania difirieron en el poten-
cial hidrico de sus tallos o en la eficiencia foto-
quimica (Fv/Fm adaptado 30’ a oscuridad) es-
tando aislados en con la otra especie como ve-

¢ino.

En primavera, mientras las variables fisiologi-
cas de Whitania permanecieron sin influencia
por la presencia de Maytenus, los potenciales
hidricos al alba y al medio dia de los arbustos
de Maytenus fueron mas altos para las plantas
viviendo en asociacion con Whitania que cuan-
do vivian aislados (al alba: Figura 2, al medio

dia, Maytenus: Wisiado= -2.14 £ 0.22 MPa vs.
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Figura 2. Potencial hidrico al alba de arbustos de
Maytenus y Whitania en primavera. Las barras blan-
cas representan individuos aislados, y las barras ne-
gras individuos con vecinos. N = 4-6 arbustos. Las
barras muestran medias - 1 ES, los asteriscos denotan
diferencias estadisticamente significativas ** p < 0.01
(U Mann Whitney test para Mayfenus: U = 0.0, Z, =
245, p=0.01, y para Whitania: U=28.0,Z,=-0.85,p
=0.39).

Weon whitania= -1.17 £ 0.34 MPa, U = 3.0, Z; =
1.71, p = 0.086, a medio dia Whitania: Visiage=
-2.76 £ 0.03 MPa vs. Weon payrenus= -3.46 £ 0.70
MPa, U= 6.0, Z; =-0.45, p = 0.65).

La eficiencia fotoquimica al alba (Fv/Fm
adaptado 30’ a oscuridad) en primavera fue
también mas alta para los arbustos de Maytenus
acompafiados de Whitania (Figura 3), pero no
al medio dia (Maytenus: Fv/Fmyjsiago= 0.646 +
0.022 MPa vs. Fv/Fmeon whitania= 0.673 £ 0.035
MPa, U= 8.0, Z; = 0.49, p = 0.62). Las plantas
de Whitania viviendo en ambas situaciones no
difirieron en Fv/Fm (al alba: Figura 3, a medio
dia: Fv/Fmpgago= 0.693 + 0.047 MPa vs.
Fv/iFmeon Maytenus= 0.720 = 0.046 MPa, U =
12.0, Z; = -0.77, p = 0.58). En general, los da-

tos muestran que no hay efecto de los vecinos
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Aislados  Con veginos
Maytenus

Figure 3. Eficiencia fotoquimica del fotosistema II de
arbustos de Maytenus y Whitania shrubs en primavera.
Las barras blancas representan individuos aislados, y
las barras negras individuos con vecinos. N = 6 ar-
bustos. Las barras muestran medias - 1 ES, los as-
teriscos denotan diferencias estadisticamente signifi-
cativas * p < 0.05 (U Mann Whitney test para
Maytenus: U = 4.0, Z; = 2.0, p = 0.045, y para Whi-
tania: U= 8.0, Z; = -0.49, p = 0.62).

Aislados  Con vedinos
Whitania

en invierno, mientras que en primavera Mayte-

nus se beneficia de la asociacion con Whitania.
Herbivoria

Las plantas de Whitania estuvieron muy afec-
tadas por el ramoneo. Las ramas protegidas
fueron mas largas (24.66 + 2.04 cm vs. 16.64 =
1.08 cm, U=92.5, Z; =291, p <0.01), tuvie-
ron mayor biomasa total (Figura 4 A),y produ-
jeron un mayor nimero de brotes nuevos que
las ramas sin proteccién (Figura 4 B). Las dife-
rencias en el didmetro de la rama en la base no
fueron estadisticamente significativas (5.34 +
0.38 mm protegidas vs. 6.20 £ 0.35 mm sin
proteccion, U = 151.50, Z; = -1.31, p = 0.19).

Las diferencias en la biomasa total de rama en-
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Figura 4. Masa seca de ramas (A) y nimero de brotes
nuevos por rama (B) de plantas de Whitania sin pro-
teccion y protegidas por arbustos pinchudos. N = 20
plantas de Whitania. Las barras muestran medias + 1
ES, los asteriscos denotan diferencias estadisticamente
significativas ** p < 0.01., U Mann Whitney test.

tre plantas protegidas y sin proteccion se debie-
ron principalmente a la diferencia en la masa
de hojas (0.68 + 0.10 g vs. 0.18 = 0.03 g res-
pectivamente, U = 37.0, Z; = 4.41, p < 0.0001)
porque la masa de los tallos lefiosos fue mas
similar entre plantas protegidas y sin protec-
cion (2.24 + 051 g vs. 1.57 £+ 042 g, U =
159.0, Z=1.11, p = 0.27).

Contenido de N y P foliar
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Figura 5. Contenido de nitrégeno y fésforo en las
hojas de arbustos de Whitania y Maytenus creciendo
en asociacién (barras negras) y aislados (barras
blancas). N = 3 arbustos. Las barras muestran medias
+ 1 ES, los asteriscos denotan diferencias estadistica-
mente significativas * p < 0.05, U Mann Whitney test.

Las hojas de los arbustos Whitania no mostra-
ron diferencias en el contenido en nitrégeno
entre plantas viviendo aisladas o en manchas,
pero el contenido foliar de fosforo fue mas alto
en las plantas viviendo en manchas (Figura$).
Por el contrario, el contenido en nitrdgeno en
hojas de Maytenus fue mas alto para las plantas
viviendo aisladas, mientras que el fésforo no
difirié estadisticamente entre habitats (Figu-

ra5).

Discusion

Nuestros resultados sugieren una interaccion
mutuamente beneficiosa entre dos especies de
arbusto de forma de vida y tamafio similar.
Maytenus se beneficié de la presencia de Whi-
tania por la mejora de las relaciones hidricas y
de las condiciones de estrés, como mostraron el
potencial hidrico y la eficiencia fotoquimica

durante el momento de maximo crecimiento.
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Whitania se beneficié indirectamente de la
proteccion frente a la herbivoria que propor-

cionaron las ramas pinchudas de Maytenus.

Los datos de fisiologia y herbivoria muestran
que la agregacion espacial observada entre Ma-
ytenus 'y Whitania puede ser el resultado de la
mejora del funcionamiento de las plantas vi-
viendo en asociacion. La agregacion de las es-
pecies de plantas en manchas de vegetacién es
un patrén notables en regiones aridas y semia-
ridas, considerada con frecuencia como una
indicacion de la interaccion positiva entre las
plantas agregadas (Went 1942, Haase et al.
1996, Aguiar & Sala 1999, Eccles et al. 1999).
Nuestros resultados apoyan esta idea, ya que la
agregacion de las especies se relaciona con el

efecto positivo entre especies vecinas.

Los potenciales hidricos de ambas especies de-
caen significativamente de invierno a primave-
ra, evidenciando el descenso en la disponibili-
dad de agua segun se acerca el verano. En pri-
mavera, en ¢l momento de maximo crecimien-
to, las relaciones hidricas y la eficiencia foto-
quimica al alba de Maytenus mejoraron con la
presencia de Whitania (Figuras 2 y 3), a pesar
de la mayor biomasa transpirante en las agre-
gaciones control. La fisiologia de Whitania, sin
embargo, no fue afectada por la presencia de

Maytenus. Se sabe que la mejora del estado hi-

drico y fotoquimico tiene un impacto impor-
tante en el funcionamiento general de las plan-
tas (Ehleringer et al. 1999, Novoplansky &
Goldberg 2001), lo que lleva con frecuencia a
una mayor eficacia bioldgica (‘fitness’) (Le-

chowicz 1984, Herrera 1991).

En este ecosistema, los arbustos de Whitania
mostraron potenciales hidricos mas bajos que
los de Maytenus, lo que puede indicar una ma-
yor habilidad para extraer agua del suelo seco
(Ehleringer et al. 1999), y una demanda trans-
pirativa potencialmente mas grande (como una
planta de hoja caduca con hojas finas y gran-
des) (Eamus 1999). Nuestros datos sugieren
que los arbustos de Whitania pueden poner
agua accesible para Maytenus, en una redistri-
bucion que podria realizarse mediante varios
mecanismos, ya que las raices de Whitania
pueden tener acceso a agua subterranea, explo-
rar un volumen de suelo mas grande, o tener
una mayor habilidad para extraer agua del
suelo. Dawson (1993) describio la elevacion de
agua por arces (Acer saccharum), lo que mejo-
16 los potenciales hidricos y el crecimiento de
otras especies vecinas. La redistribucion del
agua por las raices ha sido mostrado reciente-
mente como un procesos potencialmente im-
portante para el ecosistema (Cadwell et al.
1998, Horton & Hart 1998), que en nuestro ca-

so puede ayudar a explicar la mejora de las re-
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laciones hidricas de una especia cuando vive

con un vecino potencialmente competidor.

En la comunidad estudiada en este trabajo, los
arbustos protegidos mostraron ramas mas lar-
gas y un mayor numero de brotes nuevos (Fi-
gura 4), mostrando que Whitania es una planta
de hoja caduca con hojas finas y una alta con-
centracion de nitrégeno, muy comestible. De
hecho, las plantas de Whitania viviendo sin
proteccion mantuvieron sélo sobre el 25 % de
la masa de hojas que tenian las plantas protegi-
das por ramas pinchudas de Maytenus. La eli-
minacién por ramoneo de una proporcién signi-
ficativa de la masa fotosintética en una planta
de hoja caduca parece ser muy perjudicial
(Peinetti ez al. 2001). Por lo tanto, la proteccion
frente a los herbivoros parece ser un mecanis-
mo importante de interaccidn positiva entre
plantas, como se ha observado en diferentes
especies de muchos ecosistemas (McNaughton
1978, Mulder & Ruess 1998, Callaway & Pug-
naire 1999).

Las interacciones entre plantas tienen multiples
formas de actuacion, y no siempre en la misma
direccién. Por ejemplo, el nitrégeno parece ser
relativamente menos disponible para Maytenus
viviendo en manchas, ya que el contenido en N
foliar fue mas alto para las plantas aisladas. Por

el contrario, los habitats en manchas tuvieron
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un efecto positivo sobre el contenido de P en
las hojas de Whitania, y marginalmente en las
hojas de Maytenus, lo que sugiere que la dis-
ponibilidad de P es mayor en las manchas. Con
frecuencia se encuentra una mayor disponibili-
dad de P donde la colonizacién de micorrizas
esta favorecida (Read 1999), lo que puede re-
presentar, por tanto, un mecanismo adicional

de facilitacion para las plantas en agregados.

En resumen, Maytenus se beneficié de mejores
relaciones hidricas y eficiencia fotoquimica
cuando vivia junto a Whitania, mientras Whi-
tania se beneficid de la proteccion de la herbi-
voria proporcionada por Maytenus. Ademas,
ambas especies puede estar facilitandose mu-
tuamente mediante el enriquecimiento del
suelo con nutrientes. Sugerimos que la interac-
cion entre Maytenus y Whitania es un mutua-
lismo no intencionado, ya que Whitania bene-
ficia directamente a Maytenus, quien a su vez,
beneficia indirectamente a Whitania. En este
ecosistema, las interacciones positivas planta-
planta parecen una fuerza importante estructu-
rando la comunidad, a pesar de la competencia
potencial. La facilitacion (interaccion positiva
unidireccional) ha sido referida como una inte-
raccion ubicua en las comunidades vegetales,
pero hay razones para considerar a las interac-
ciones positivas bidireccionales como fuerzas

comunes también,
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INTERACCIONES POSITIVAS ENTRE PLANTAS:

MECANISMOS Y CONSECUENCIAS

Discusion general

El estudio sobre la estructura de 7 comunidades arbustivas con distinto grado de estrés ambiental po-
ne de manifiesto la importancia de la facilitacién como factor organizador de las comunidades, sobre
todo en los ambientes mas limitantes. Asi, en las comunidades de artos (Maytenus senegalensis ssp.
europaea) en El Ejido y de azufaifos (Ziziphus lotus) en Cabo de Gata aparecen las asociaciones po-
sitivas de mayor intensidad y los efectos més beneficiosos para las plantas que viven en agregados
(Capitulo 1). A partir de estos resultados, en los siguientes Capitulos se analizé con mas detalle la
naturaleza de las relaciones positivas en varias de las comunidades estudiadas en el Capitulo 1, in-
tentando profundizar en los mecanismos que dirigen estas interacciones y las consecuencias que €s-
tas tienen para las especies de la comunidad. En el Capitulo 2 se muestra que el proceso de creacién
de ‘islas de recursos' por el azufaifo en Torregarcia (P. N. Cabo de Gata - Nijar), y el efecto que estas
islas tienen sobre el crecimiento y fisiologia de tres especies de arbustos comunes en la zona: Ballota
hirsuta, Lycium intricatum y Salsola oppositifolia. Los arbustos de Ziziphus modifican dramatica-
mente las condiciones de su entorno, creando un microclima mas benigno, reteniendo un gran volu-
men de arena, y enriqueciendo el suclo en nutrientes. El efecto de las 'islas' de Ziziphus sobre estos
arbustos parece ser positivo a largo plazo, pero depende de la variacion temporal de las condiciones
climaticas. En el afio mas seco los arbustos viviendo en claros y en islas mostraron igual respuesta,
mientras que en el afio mas hiimedo las plantas junto a Ziziphus crecieron mas y mejoraron su com-
portamiento fisiolégico respecto a las plantas en claros. En general, los resultados sugieren que los
mecanismos de interaccién son especificos para cada especie, pero que la disponibilidad de agua y

nutrientes son factores determinantes.
Las consecuencias que tiene la agregacion a Ziziphus para Asparagus albus se estudiaron en el Ca-

pitulo 3, analizando la relacién entre la asociacién espacial y los procesos ecoldgicos que subyacen.

Los individuos de Asparagus se encuentran significativamente agregados a Ziziphus, y €stos se bene-
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ficiaron en dos estadios vitales. Las plantulas de Asparagus sobrevivieron mas cuando estaban bajo
matas de Ziziphus, y los esparragos adultos produjeron més flores, mas frutos y mas biomasa de se-
millas cuando vivian en 'islas' de Ziziphus. Asi, en este estudio, la agregacion espacial se relaciona

con la facilitacién de la especie asociada, tanto en plantulas como un adultos.

Los mecanismos de facilitacién de una especie de arbusto sobre la comunidad de anuales se investi-
g6 en el Capitulo 4. En el desierto de Tabernas el arbusto Hammada articulata favorece el creci-
miento de hierbas bajo su copa. En un experimento con eliminacién de copas y sustitucién por es-
tructuras artificiales, investigamos la importancia de la sombra y del suelo como mecanismos de fa-
cilitacién. La respuesta de las anuales a la mejora de los suelos bajo copa fue mas evidente que el
beneficio de la sombra. Durante la época de mayor crecimiento, sin estrés hidrico y con temperaturas
moderadas, el enriquecimiento del suelo tuvo un efecto mds importante que la sombra en el aumento
de la produccion de plantas anuales. Pero existen efectos positivos adicionales de los arbustos, que
hacen que la productividad bajo matas vivas sea mucho mayor que bajo los efectos del suelo o la

sombra por separado.

Una vez que se vi6 la importancia de la facilitacion en ambientes semidridos, en el Capitulo 5 se in-
vestigo la existencia de facilitacion de 'bidireccional' entre arbustos, es decir, que dos especies inte-
raccionen de forma mutualista. En las artineras de El Ejido, dos especies estan fuertemente asocia-
das: Maytenus senegalensis 'y Whitania frutescens. Se analiz6 la respuesta fisioldgica de cada especie
a la eliminaci6n de la copa de su vecino: en primavera, Maytenus tiene mejores relaciones hidricas y
niveles de estrés mas bajos cuando vive junto a Whitania. La respuesta fisiolégica de Whitania no se
ve significativamente afectada por la presencia de Maytenus, pero sus ramas son mas largas, tienen
mas biomasa de hojas y producen mas brotes nuevos cuando el arbusto vive protegido bajo las ramas
pinchudas de Maytenus. Asi, Whitania beneficia directamente a Maytenus mejorando sus condicio-
nes hidricas y de estrés, y éste a su vez beneficia indirectamente a Whitania protegiéndola frente a la
herbivoria. Esta interaccion puede considerarse como mutualista al ser positiva en doble sentido.
Ahora que la facilitacion se ve como proceso comun entre plantas, hay razones para considerar tam-

bién el mutualismo junto a las demas interacciones estudiadas en comunidades vegetales.
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Los resultados confirman la importancia de la facilitacion en ambientes estresantes como interaccion
que determina la organizacion y funcionamiento de las especies en comunidades. Ciertas especies de
arbusto del SE peninsular modifican su entorno, lo que condiciona el éxito y funcionamiento de nu-
merosas plantas vecinas. El enriquecimiento de las suelos bajo copas parece uno de los mecanismos
maés importantes de facilitacion en estos ambientes, aunque la disponibilidad de agua, la proteccion
frente a los herbivoros y la mejora de las condiciones microclimaticas influyen también en la res-
puesta de plantas vecinas. Estos mecanismos varian temporalmente siguiendo fluctuaciones en las
condiciones abidticas del medio. Ademas, los mecanismos son especificos de cada especie, y cada

una responde de modo propio seglin sus caracteristicas funcionales.

La agregacion espacial entre plantas, tipica de sitios aridos y semiaridos, est4 relacionada con las re-
laciones positivas entre ellas. En todos los casos estudiados, una agregacion espacial significo la fa-
cilitacion de las plantas vecinas. Las plantas agregadas mostraron algin beneficio de esta situacion,
ya fuera mayor crecimiento, mejores condiciones fisioldgicas o mayor eficacia biologica que las

plantas en claros.
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MECANISMOS Y CONSECUENCIAS

Conclusiones

La facilitacion es un factor principal en la estructura de las comunidades vegetales en ambientes
extremos, donde algunas especies dominantes tienen una funcion critica en el mantenimiento de la
productividad y la diversidad. Asi, cuando el ambiente es adverso, la aparicion de una especie bene-
factora dominante en una mancha de vegetacion aumenta de forma importante la diversidad de las

especies con relacion al espacio circundante.

La interdependencia entre especies es una caracteristica de las comunidades vegetales en ambien-
tes extremos. Muchas especies ven limitado su desarrollo cuando se encuentran aisladas en los cla-
ros. Las relaciones positivas entre las especies determinan el éxito de las mismas, ya que pueden
afectar al establecimiento de plantulas, al crecimiento y fisiologia de las plantas adultas, y por ulti-
mo, a su reproduccion y eficacia bioldgica. A través de estos procesos, la facilitacién influye en la

dindmica de las comunidades y condiciona la dependencia entre las especies.

La distribucion espacial en machas de vegetacién tipica de ecosistemas bajo condiciones limitan-
tes estd relacionada con la heterogeneidad espacial de recursos originada por especies creadoras de
'islas de recursos'. Estas especies actiian como 'ingenieros del ecosistema' creando 'islas' donde el
medio cambia drasticamente: ¢l suelo es mas fértil y de mejor estructura fisica, las condiciones cli-
maticas son mas moderadas, y se favorece la proteccion frente a la herbivoria. Mediante estos cam-
bios espaciales de naturaleza biologica, agregacion espacial y facilitacién estan estrechamente rela-

cionadas.

Los mecanismos de facilitacién son de naturaleza compleja y sutil, y por lo general, son especificos

para cada especie. El aumento de la fertilidad del suelo es uno de los mecanismos mds conspicuo en
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los ecosistemas estudiados. Una mayor disponibilidad de nutrientes en un ambiente muy poco fértil
parece potenciar el éxito y eficacia del funcionamiento de las plantas en 'islas' y aumentar la capaci-
dad de amortiguacion frente a otras condiciones limitantes. Ademas de la mejora del suelo, la protec-
cion frente a los herbivoros, y, en menor medida, la moderacion de las condiciones climaticas son

mecanismos que determinan el efecto positivo de la agregacion entre especies.

La fluctuacién temporal de las condiciones climaticas influye en gran medida en la intensidad y
signo de la interaccion entre arbustos en 'islas de fertilidad'. El balance de la interaccion sigue las os-
cilaciones climéticas entre dos afios. Si las oscilaciones a mas largo plazo determinan este balance,
entonces la dindmica de las comunidades estara dirigida por estas fluctuaciones. El seguimiento a
largo plazo de las interacciones sera necesario para entender y predecir el funcionamiento de las co-

munidades vegetales en situaciones climaticas futuras.

La facilitacion es la interaccion predominante en ambientes adversos, semiaridos y de alta mon-
tafia, donde las especies se benefician de vivir en agregados multiespecificos. Estas relaciones positi-
vas son variadas en cuanto su direccionalidad y al tipo de plantas implicadas. Se da facilitacién uni-
direccional entre arbustos y plantas anuales, bidireccional entre dos arbustos de porte similar, y
multidireccional entre arbustos de distinto tamafio y estructura. Asi, las interacciones positivas, des-

de facilitaciéon a mutualismo, son ubicuas en ecosistemas limitantes.
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