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Introduccién general

BALANCE DE LA INTERACCION ENTRE PLANTAS SUPERIORES EN

AMBIENTES SEMIARIDOS: MECANISMOS Y PROCESOS

La interaccidon entre especies es uno de los temas capitales de estudio en Ecologia de
comunidades (Connell 1983, Schoener 1983, Bruno et al. 2003). La composicion y
estructura de las comunidades vegetales pueden estar fuertemente influenciadas por las
interacciones entre las plantas que las forman, ademas de las influencias del medio fisico y la
capacidad de dispersion de las especies (Roughgarden y Diamond 1986). Aunque el éxito de
una especie en los medios naturales estd supeditado a las condiciones abidticas, uno de los
factores mas importantes que lo determina es su interaccion con las otras plantas (Lambers et
al. 1998). Por eso, uno de los debates mas activos en ecologia de comunidades se centra en

entender cuales son los mecanismos de interaccion entre plantas.

Las interacciones planta-planta varian desde aquéllas donde al menos una de las
plantas se beneficia de crecer junto a otra (facilitacion) hasta aquéllas donde al menos un de
las dos plantas se ve perjudicada por la presencia de la otra (competencia), pasando por
interacciones aparentemente neutras, en las que ninguna se beneficia o perjudica (Bazzaz

1996).

La competencia entre plantas generalmente ocurre cuando las especies utilizan la
misma fuente de recursos para su crecimiento, como pueden ser agua, nutrientes, luz o
espacio, aunque también puede ocurrir cuando un individuo produce sustancias quimicas que
afectan negativamente a sus vecinos (competencia por interferencia o alelopatia). La
competencia entre dos individuos, por lo general, es muy asimétrica, ya que el impacto
negativo que sufre uno de ellos es muy superior al que sufre el otro (Lambers et al 1998).
Las consecuencias finales de la competencia dependen en gran medida de la escala temporal
de estudio. A corto plazo, los estudios sobre competencia generalmente pueden medir las
diferencias en la tasa de adquisicion de recursos y sus consecuencias para el crecimiento,
mientras que conocer el impacto que la competencia tiene en la persistencia equilibrada de
las especies en una comunidad depende ademas de la tolerancia a la variabilidad en la
disponibilidad del recurso y la eficiencia en convertir los recursos adquiridos en biomasa —

incluida la reproductiva- y la capacidad de retencion de dichos recursos (Goldberg 1990).
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Sin embargo, este no es el unico tipo de interaccion que se puede dar entre plantas
superiores. Las plantas frecuentemente suavizan el medio abidtico donde viven sus vecinos y
les permiten incrementar su crecimiento y supervivencia (facilitacién), sobre todo durante la
fase vital de plantula y juvenil y cuando el medio fisico o la disponibilidad de agua o
nutrientes limitan fuertemente el crecimiento de las mismas (Callaway 1995). Entre los
multiples mecanismos y fendmenos que existen mediante los cuales una planta facilita a la
otra destacamos dos grupos generales:

1) En el primero estdn todos aquellos que implican una mejora de las condiciones
climéticas y la disponibilidad de agua para los vecinos. En ambientes que estan fuertemente
influidos por unas condiciones climdticas o abidticas extremas —desiertos, suelos salinos de
marisma, tundra o alta montana, por ejemplo- las plantulas se suelen establecer
preferentemente al amparo de las copas de individuos adultos, fenémeno éste que se
denomina efecto nodriza. Asi en los desiertos y ambientes semiaridos célidos, gracias a la
sombra que ejercen los adultos las temperaturas son mas suaves que en los claros sin
vegetacion, con diferencias superiores a los 10 °C (Turner et al. 1966, Nobel 1984) que
evitan la mortalidad de las plantulas por desecacion o sobrecalentamiento. La sombra
también reduce la evaporacion en el suelo, factor importante en las marismas pues reduce la
acumulacion local de sales. En general, la sombra mejora la disponibilidad de agua para las
plantas en cualquier ambiente donde este recurso sea limitante. Otro mecanismo mas activo
es la elevacion hidraulica, mediante el cual determinadas plantas con raices profundas
transportan agua desde las capas profundas del suelo y la vierten cerca de la superficie,
mejorando asi la disponibilidad de agua para vecinos con raices mas someras (Richards y
Caldwell 1987, Caldwell 1990, Dawson 1993).

2) En el segundo grupo general de mecanismos de facilitacion estdn aquellos que
suponen una mejora de la disponibilidad de nutrientes para los vecinos. El ejemplo maés
clasico es el que ejercen las plantas fijadoras de nitrogeno, como las leguminosas, sobre el
resto de las especies en ambientes donde el nitrégeno es limitante (Vitousek et al 1987,
Chapin et al 1994, Callaway 1995). En otros casos, la simple presencia de la planta
suministra materia organica a través de la hojarasca, mejorando la disponibilidad de
nutrientes y agua bajo su copa (Callaway 1995).

Existen otros muchos mecanismos de facilitacion planta-planta (proteccion frente a la
herbivoria, aumento de las visitas de polinizadores, etc.) pero los dos grupos anteriormente

descritos abarcan los principales mecanismos de facilitacion en ambientes caracterizados por
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unas condiciones abidticas limitantes para la supervivencia y desarrollo de las plantas, como

son los ambientes semidridos que se estudian en esta tesis.

En la naturaleza, las interacciones planta-planta generalmente implican una compleja
mezcla entre efectos negativos y positivos que operan de forma simultinea (Walker y
Chapin 1986, Callaway ef al. 1991, Aguiar et al. 1992, Bertness y Shumway 1993, Aguiar y
Sala 1994, Holzapfel y Mahall 1999, Pugnaire y Luque 2001), siendo el efecto de una planta
sobre otra el balance neto de todos los aspectos positivos y negativos que genera sobre ella
(Callaway 1995, Callaway y Walker1997, Holmgren et al. 1997). Cuantificar como
interaccionan las especies es, por tanto, un tema importante y debatido. Las interacciones
generalmente se analizan en términos de fuerza, que estima la magnitud del efecto de una
especie sobre otra. Aunque es un descriptor muy importante de los parametros de una
comunidad (Pimm et al. 1991, Lawton 1992, Paine 1992), el término “fuerza” es confuso ya
que tiene varias definiciones (por €j., MacArthur 1972, Vandermeer 1972, Yodzis 1989) y se
calcula de distintas maneras (por ej., Paine 1992, Menge et al. 1994, Wootton 1997,
Reynolds 1999). Los intentos de estimar empiricamente la fuerza de la interaccion han sido
complicados de obtener debido a las diferencias de interpretacion sobre su significado (por
ej., Grime 1979, Tilman 1988, Paine 1992) y porque detras de este debate se encuentra el
problema de distinguir entre la intensidad y la importancia de la interaccion (Welden y
Slauson 1986, Grace 1991, Broker ef al. , enviado). La mayoria de los indices que se han ido
definiendo para medir de forma estandarizada estas interacciones y poder realizar analisis
comparativos entre distintos experimentos, ecosistemas y gradientes ambientales en realidad
han cuantificado la intensidad de la interaccion; es decir, el aumento o reduccion en el
crecimiento de una especie A como consecuencia de la presencia de la especie B (Welden y

Slauson 1986, Grace 1991).

Sin embargo, los indices utilizados en la literatura cientifica, y que cuantifican la
intensidad de las interacciones entre plantas, adolecen de una serie de problemas
conceptuales, matematicos y/o estadisticos que impiden su utilizacién en los distintos
escenarios posibles de la interaccion entre plantas (Goldberg et al. 1999, Gurevitch et al.
1999, Osenberg et al. 1999a,b). En este contexto, el primer objetivo en esta tesis,
desarrollado en el Capitulo I, es definir un nuevo indice matematico que estime de forma

estandarizada la intensidad de las interacciones entre plantas y que resuelva algunos de los
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problemas conceptuales y estadisticos que presentan los indices que actualmente se utilizan

en la literatura cientifica.

Uno de los temas capitales en Ecologia se centra en examinar hasta qué punto la
competencia entre individuos de la misma o de distintas especies determina el éxito de una
especie en una comunidad (Connel 1983, Fowler 1986). Es sabido que la competencia
intraespecifica es siempre intensa, porque los individuos de la misma especie tienen
exactamente los mismos requerimientos y una morfologia similar, y que es dependiente de la
densidad (Roughgarden 1979, Tilman 1982, Firbank y Watkinson 1990). Por el contrario,
los individuos de distintas especies pueden diferir en estructura y morfologia o tener
distintos requerimientos, por lo que la competencia interespecifica puede ser de intensa a
muy débil o no existir (Fowler 1986, Goldberg y Barton 1992, Gurevitch et al. 1992). Al
analizar las interacciones entre plantas se distingue tradicionalmente entre los efectos por
encima del suelo, relacionados con la adquisicion de energia, y por debajo del suelo,
relacionados con la adquisicion de nutrientes y agua (Tilman 1990). Las interacciones a nivel
de raiz son importantes en ambientes de baja productividad. Se ha comprobado que la raices
exploran el mayor volumen de suelo posible (Jackson 1999), desarrollandose profusamente
en los puntos local o temporalmente mas fértiles (Crick y Grime 1987, Caldwell ef al. 1991,
Bilbrough y Caldwell 1997, Huber-Sannwald ef al. 1998) y evitdndose unas a otras (Mahall
y Callaway 1991, 1992). En este contexto, el objetivo principal del Capitulo II es el de
evaluar el tipo de interaccion que se produce al coexistir estrechamente dos individuos de la
misma o de distintas especies en un espacio reducido —macetas— en el que se analiza la
importancia de la interaccidon entre raices. Para este experimento se seleccionaron especies
de ambientes semidridos mediterraneos, haciendo combinaciones dos a dos entre especies

que coexisten naturalmente en una misma comunidad vegetal.

Los ambientes aridos y semidridos se caracterizan por la baja disponibilidad de dos
recursos esenciales para el desarrollo de las plantas, agua (di Castri ef al. 1981, West 1983) y
nutrientes en el suelo (Charley y Cowling 1968, Whitford, 2002), lo cual sugiere que las
especies vegetales deberian competir (sensu Tilman, 1988) por estos recursos. Sin embargo,
durante décadas se considerd que la competencia en estos ambientes era nula (Shreve 1951,
Went 1955) o escasa (Grime 1979) debido a la baja densidad de plantas (Cody 1986) y a la
segregacion de nicho (Kemp 1983, Cody 1986). Hoy, en cambio, existen evidencias

experimentales sobre la existencia de interacciones competitivas entre plantas en estos
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ambientes (Fowler 1986), implicando a especies herbaceas (Gurevitch, 1986, Nobel y Franco
1986, Novoplansky y Goldberg 2001), arbustos (Fonteyn y Mahall 1981, Ehrleringer 1984)
y combinaciones de herbaceas y plantas lefosas (Sala et al. 1989, Ludwig et al. 2003),
siendo el agua el principal recurso por el cual compiten (Briones et al. 1998). Por otro lado,
la facilitacion entre plantas en estos medios tampoco ha sido tenida en cuenta hasta la Gltima
década (Callaway 1995). Sin embargo, cualquier mejora del hébitat en un ambiente extremo
constituye un factor importante en la estructuracion de la comunidad (Bertness y Callaway,
1994), y en ambientes aridos o semiaridos generalmente implica una mejora en la
disponibilidad de agua o nutrientes (Holzapfel y Mahall 1999). En estos ambientes, los
beneficios que se pueden obtener de los vecinos son la sombra, mayor disponibilidad de
agua y nutrientes, proteccion frente a herbivoros, una microflora del suelo mas favorable,
intercambio de recursos a través de micorrizas 0 un mayor porcentaje de visitas de los
polinizadores (Callaway 1995). Diversos estudios han puesto en evidencia la importancia de
la facilitaciébn en estos ambientes, centrandose principalmente en el estudio de plantas
anuales y herbaceas que se benefician de vivir bajo las copas de arboles y arbustos
(Callaway et al. 1991, Vetaas 1992, Pugnaire et al. 1996a,b, Holzapfel y Mahall 1999) y en
especial del efecto nodriza del arbusto sobre la supervivencia y reclutamiento de las
plantulas (Franco y Nobel 1988, Valiente-Banuet ef al. 1991a,b). Sin embargo, es menos
comun encontrar estudios sobre la interaccion entre arbustos de morfologia y tamafio similar.
Los arbustos son muy importantes en la organizacion y estructuracion de los ecosistemas
semidridos (Rundel 1991), ya que contribuyen a diversificar las condiciones del sistema y la
heterogeneidad de estos medios (Polis 1991). Aun a pesar de las numerosas evidencias que
existen sobre la existencia de interacciones tanto positivas como negativas entre plantas, y
mas concretamente entre aquellas que habitan en ambientes aridos y semidridos, todavia
existe cierto desconocimiento sobre los factores que determinan el balance entre los efectos
positivos y negativos (Callaway 1997). Algunos de los factores que se han tenido en
consideracion incluyen la fase vital (Valiente-Banuet ef al. 1991a, 1991b, Walker y Vitousek
1991, Aguiar et al. 1992, Chapin et al. 1994, Pugnaire et al. 1996b, Rousset, 2000), la
fisiologia de las especies (Callaway et al. 1996, Holmgren et al. 1997), las interacciones
indirectas (Miller 1994) y el nivel de estrés abiotico (Bertness y Callaway 1994, Pugnaire y
Luque 2001). En el Capitulo III se abordan algunos de estos mecanismos, analizando la
fisiologia de las dos especies predominantes en una comunidad semiarida en el SE

peninsular, estudiando como varian las interacciones entre ambas especies segun la fase vital



Balance de la interaccion entre plantas

en la que se encuentre una de ellas y estudiando como repercute el nivel de estrés abidtico en

el balance final de las interacciones entre estas dos especies.

En la ultima década, diversos autores han planteado distintos modelos de interaccion,
segun el grado de estrés ambiental, de herbivoria y de perturbacion en el medio (Bertness y
Callaway 1994; Brooker y Callaghan 1998; Bruno ef al. 2003). Estos modelos predicen que
la importancia de la facilitacion se incrementara con el aumento del estrés abidtico y de las
perturbaciones, mientras que las interacciones negativas prevalecerdn cuando las condiciones
sean mas benignas. Por otro lado, hasta hace poco, en el ambito de la ecologia de
comunidades se consideraba que el principal factor en la estructuracion de las comunidades
vegetales era la competencia o la interferencia (Connel 1983, Schoener 1983, Keddy 1989),
por lo que este tipo de interacciones han sido las mas estudiadas. En este contexto, se ha
generado cierta controversia entre dos modelos que explican la variacion en la intensidad de
la competencia a lo largo de gradientes de productividad. EI modelo de Grime (1979)
considera que la competencia serd mas intensa en los habitats més productivos, porque las
plantas en estos medios crecen mas deprisa y, por lo tanto, necesitan mas recursos. Por el
contrario, Tilman (1988) postula que dado que los recursos son limitantes en todos los
ambientes, no se produce un cambio en la intensidad de la competencia a lo largo del
gradiente de productividad, sino que a medida que el medio es mas fértil se produce un
desplazamiento de la competencia por los recursos desde la parte subterranea de las plantas
(competencia por agua y nutrientes) hacia la componente aérea (competencia por luz,
espacio etc). Los trabajos realizados en ambientes aridos y semiaridos, han mostrado que
existe un aumento de competencia a medida que aumenta la disponibilidad de agua en el
medio, parejo a un incremento de la productividad (Gurevitch 1986, Kadmon 1995), pero
hasta la fecha hay pocos estudios encaminados a investigar si se produce este
desplazamiento de las distintas componentes de la competencia a lo largo de un gradiente de
aridez (Casper et al. 1997, pero ver Pugnaire y Luque 2001). Esta ha sido la motivacion de
los experimentos planteados en el Capitulo IV donde los objetivos principales son analizar si
existe competencia por los recursos entre clones de una graminea perenne en un ambiente
semidrido de vegetacion dispersa y, en segundo lugar, estudiar si existe un cambio en la
intensidad de la interaccion de las partes aérea y subterranea a lo largo de un gradiente de

productividad natural en el SE de la Peninsula Ibérica.
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Por otro lado, un factor atin mas estresante para las plantas que la escasez general de
agua en los ambientes aridos y semidridos puede ser su distribucion variable tanto espacial
como temporalmente, y lo impredecible de las precipitaciones tanto inter como intra-
anualmente. Esta fluctuacion espacial y temporal del agua es uno de los principales
fendmenos que gobiernan estas comunidades vegetales (Gunster 1993, Puigdefabregas y
Pugnaire 1999) ya que no solo determina el comportamiento fisiolégico de la planta, sino
que influye en la disponibilidad de otros recursos y procesos bidticos y abiodticos, como la
actividad microbiana en el suelo, la descomposicion de la hojarasca (Gallardo 2001) v,
debido a ello, el nivel de nutrientes disponibles para la planta (Chapin 1991). Por lo tanto,
siendo un recurso escaso y fluctuante, se puede postular que la intensidad de la facilitacion o
competencia entre las plantas en estos medios variard también en funciéon de la
disponibilidad de agua. Sin embargo, existen pocos estudios que hayan analizado
experimentalmente los cambios en la intensidad de la interaccion inducidos por las
condiciones climdticas, y menos aun los centrados en la disponibilidad fluctuante de los
recursos. Los escasos trabajos que han analizado estos procesos generalmente estan
enfocados bien a la competencia (Kadmon 1995, Briones et al. 1998, Novoplansky y
Goldberg 2001), bien a la facilitacion (Greenlee y Callaway 1994, Kitzberger et al. 2000,
Bertness y Ewanchuk 2002), siendo bastante novedosos los trabajos que analizan los
cambios en el balance de la interaccion en funcidon de gradientes naturales (Pugnaire y Luque
2001, Callaway et al. 2002) o, mas concretamente, en funcion de la disponibilidad hidrica
(Tielborger y Kadmon 2000, Ludwig et al. 2003). En el ultimo capitulo (Capitulo V) se
abordara este tema analizando el balance de la interaccidon entre dos especies arbustivas en
un sistema de dunas costeras semiarido a lo largo de tres afios, analizando las consecuencias
que puede tener esta variabilidad climatica en el balance final de las interacciones entre las
dos especies y las estrategias fisioldgicas particulares de cada especie al enfrentarse al medio

abiotico donde existen.






Capitulo 1

Medida de la intensidad de la interaccion entre plantas: Comparacion entre

indices y una nueva propuesta

Introduccion

La interaccién entre especies es un aspecto de gran importancia en la Ecologia de
comunidades (por ej., Connell 1983, Schoener 1983, Bruno et al. 2003) y cuantificar como
interaccionan las especies un tema importante y debatido. Las interacciones generalmente se
analizan en términos de fuerza, que estima la magnitud del efecto de una especie sobre otra.
Aunque es un descriptor muy importante de los pardmetros de una comunidad (Pimm et al.
1991, Lawton 1992, Paine 1992), el término “fuerza” es confuso ya que tiene varias
definiciones (por ej., MacArthur 1972, Vandermeer 1972, Yodzis 1989) y se calcula de
distintas maneras (por ej., Paine 1992, Menge ef al. 1994, Wootton 1997, Reynolds 1999).
Los intentos de estimar empiricamente la fuerza de la interaccion han sido complicados de
obtener debido a las diferencias de interpretacion sobre su significado (por ej., Grime 1979,
Tilman 1988, Paine 1992) y porque detrds de este debate se encuentra el problema de
distinguir entre la intensidad y la fuerza de la interaccion (Welden y Slauson 1986, Grace
1991).

La mayoria de los intentos empiricos por medir la “fuerza de la interaccion” en plantas
realmente lo que miden es la “intensidad de la interaccion”; es decir, el cambio en la tasa de
crecimiento como consecuencia de la presencia de otra especie (Grace 1991, Brooker et al.
enviado). Pero la “fuerza de la interaccion” incluye tanto la intensidad como Ia
“importancia” de la interaccion, entendiendo este ultimo concepto como el impacto de una
especie sobre otra expresado en funcidon del impacto total generado por el ambiente; solo
recientemente ha habido algunos intentos de cuantificar la “importancia” de la interaccion
(Corcket et al. 2003, Brooker et al. enviado).

Sin embargo, es necesario incorporar medidas empiricas robustas sobre la interaccion
entre especies dentro de los modelos tedricos para desarrollar la Ecologia de comunidades.
Por eso, el estimar la intensidad de la interaccion y evaluar las consecuencias de los patrones
resultantes es importante para entender la dindmica de las comunidades vegetales. Una
mejora en los métodos para estimar la intensidad de la interaccion permitira esclarecer los
vinculos que existen entre los distintos enfoques empiricos y tedricos, y poder asi comprobar

nuevas hipdtesis y generar un entendimiento mas consensuado de las relaciones entre las
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especies en una comunidad. Existen, ademas, una serie de teorias controvertidas sobre estos
temas que complican alin mas la situacion. Por ejemplo, en estudios sobre comunidades
vegetales, la mayoria de los esfuerzos se han destinado durante afios al estudio y analisis de
la competencia, pues se le consideraba la interaccion mas importante en la estructuracion de
las comunidades (Grace y Tilman 1990), aunque hoy se sabe que la facilitacion y otras
interacciones difusas o mas débiles (McCan et al. 1998, Berlow 1999, Callaway y Pennings
2000) también son fuerzas importantes en la estructuracion de las comunidades (Callaway et
al. 2002, Bruno et al. 2003).

La confusion que existe alrededor del término “fuerza” hace que exista cierta cautela a
la hora de utilizarlo para medir la interaccion entre dos organismos. Ya que la interaccioén no
es una fuerza y cuando se mide solo se obtiene el resultado final neto de la interaccion (es
decir, incluyendo todos los efectos positivos y negativos que existan) es preferible referirse a
la intensidad de la interaccién, que es lo que generalmente se mide, y utilizar indices
estandarizados para estimar el balance neto de la intensidad de la interaccién, a pesar que los
indices que expresan proporciones o razones entre dos resultados pueden tener algunas
limitaciones severas en el andlisis estadistico (Jasienski y Bazzaz 1999, Hedges et al. 1999).

En las comunidades vegetales, el resultado de la interaccion se mide frecuentemente como
la razon o proporcion entre variables representativas del estado de las plantas. La més utilizada
generalmente es la diferencia entre la biomasa de los individuos a los que se les han eliminado
los vecinos experimentalmente y la de los individuos control alrededor de los cuales los
vecinos quedan intactos. Sin embargo, tanto la biomasa de la planta como otros tipos de
variables comunmente utilizadas s6lo dan informacion sobre el resultado del balance neto de la
interaccion, es decir, la suma de todos los factores directos e indirectos, positivos y negativos que
influyen en el crecimiento de la planta (Goldberg ef al. 1999). Existen combinaciones complejas
de competencia y facilitacion que operan simultdneamente entre plantas (Callaway y Walker
1997, Holmgren et al. 1997, Holzapfel y Mahall 1999, Pugnaire y Luque 2001), y sus efectos
son dificiles de distinguir puesto que lo que vemos o medimos es el efecto combinado de ambos
tipos de interacciones que no pueden ser separados en ningun momento.

A lo largo del tiempo se han utilizado diversos indices para calcular el balance neto de
la interaccion entre plantas (Reynolds 1999). Los mas recientes son el indice relativo de
competencia (RCI) de Wilson y Keddy (1986) utilizado también para medir competencia
difusa (por ej. Paine 1992); la razén de la respuesta logaritmica (InRR) de Hedges et al.
(1999); y el indice que mide el efecto relativo de los vecinos (RNE), una modificacion del

RCI para permitir la medida de la facilitacion (Markham y Chanway 1996). Sin embargo,
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éstos y otros indices pueden ser confusos e incluso erroneos debido a sus pobres propiedades
estadisticas o porque bajo ciertas circunstancias pueden producir artefactos. Asi, meta-
analisis realizados sobre datos publicados mostraron que algunos de estos indices no
detectan la facilitacion entre plantas, posiblemente debido a la falta de simetria en su rango
de valores, aunque, por otro lado, se ha elogiado las caracteristicas del indice LnRR
(Goldberg at al. 1999, Hedges at al. 1999) a pesar de que su uso tiene algunas limitaciones
teoricas (Osenberg et al. 1999).

En este trabajo proponemos un indice con unas propiedades estadisticas y matematicas
que resuelven los problemas encontrados con otros indices; primero analizamos sus
propiedades y luego lo comparamos con los indices mencionados previamente, que son los que
comunmente se utilizan en la dindmica de las comunidades vegetales para medir el balance de

la interaccion entre plantas.

Base logica

La interaccion entre dos plantas —conespecificas o no— puede implicar diferencias entre los
individuos que crecen solos y los que crecen juntos. Por conveniencia, a partir de ahora
utilizaré la variable biomasa como ejemplo. La biomasa de los individuos que crecen solos
tiene un tamafio maximo determinado por sus genotipos que se ve afectado por el medio
ambiente donde viven. En general, la biomasa de una planta serd menor si ésta compite con
otras plantas y mayor si la presencia de las otras plantas facilita su crecimiento.

Defino el efecto de una planta sobre otra en términos relativos, comparando la masa que
potencialmente ha adquirido la planta en ausencia de vecinos (B,) y la masa observada por
aquella que ha crecido con otras plantas (By). En este ultimo caso la biomasa de la planta se
puede ver potencialmente afectada por los efectos de la competencia y la facilitacion, que da
como resultado un aumento en la biomasa debido a la facilitacion (ABf) y un decremento

causado por la competencia (AB(), representado con la ecuacion:
By = Bo+ ABr — ABc (1)
Ya que no es posible separar los efectos potenciales de la competencia y la facilitacion
en la biomasa o tamafo final de la planta (Goldberg et al. 1999), asigno al incremento o

decremento del valor actual observado como ABgc, con lo que quiero expresar la media de la

combinacion del incremento y decremento de B, causado por la competencia y la facilitacion.

11
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El indice relativo de la interaccion (RII) que proponemos se puede expresar como

AB, +(—AB,) AB,. @)

RII = =
(AB, +B,)+((-AB.)+B,) AB,.+2B,

0, lo que es lo mismo

B, -B,
B, +B,

RII = 3)

donde By, es la masa actual de la planta en estudio y B, la masa de la planta cuando crece sola
(ambos valores varian entre 0 e infinito).

Los experimentos sobre interacciones generalmente comparan la masa de los
individuos aislados a los que se ha eliminado los vecinos con una planta control que mantiene
intactos los vecinos. En nuestra ecuacion, B, serd la masa de los individuos aislados y By, la
masa de las plantas con vecinos.

Por simplicidad, en este capitulo B, y By, son los valores medios de cada tratamiento y
asi se utilizardn en los cdlculos matematicos y numéricos, asumiendo, por tanto, que el

disefio experimental no ha sido pareado

Propiedades estadisticas

1) Limites del indice
a) Si la competencia predomina, 0 < By, < B, <o ,, ABpc <0
Si la competencia es tan intensa que provoca la exclusion del individuo, By, =0y

ABrc = -B,, entonces

AB -B o .
£C > =—1,, que es el limite inferior de RII.

RII = =
AB,.+2B, B

o
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b) Si la interaccién es neutra, porque no se aprecie ningun efecto entre las dos plantas

que interactuan, By, = B, ,, ABpc =0

~ AB,. 0
AB,.+2B, 0+2B,

RII =0 ,, que es el punto de equilibrio.

¢) Cuando la facilitacion predomina, 0 < B, < By, < o ,, ABgc > 0; si la facilitacién

alcanza el maximo en intensidad, entonces ABpc > © y

d(AB,)/d(AB
RlI= limRII= lim &:Indetfz lim ( FC) (ABx) _1

=—=]
ABge—0 ABj—% ABFC +2B0 00 ABpe— d(ABFC +2B0)/d(ABFC) 1

La resolucion de la indeterminacion (E) se hace por la regla de L "Hopital obteniendo 1 como
o0

el limite superior de RII.
Por tanto, RII tiene un rango finito de valores comprendidos entre —1 y +1 y centrado
en 0. Desde —1 hasta 0 RII indica un predominio de la competencia y desde 0 hasta +1 indica

el predominio de la facilitacion.

2) Simetria
La interaccion puede expresarse como una proporcion de la biomasa maxima conseguida en
ausencia de otras plantas, By, = n'B,. Denomino n como el factor de interaccion, cuyo rango va
de 0 a +oo (tiene que ser positivo ya que la biomasa no puede ser negativa). Cuando n<1, la
competencia predomina y cuando #>1 (hasta +o0) hay facilitacion.

Para hacerlo mas claro utilizaré nr en vez de n cuando n es >1, es decir, cuando hay

facilitacion (By, = n'B, = nr B,). Por el contrario, cuando hay competencia n<l1, y utilizo n¢

1 .
,donde 1/n = n¢, por lo que B, =nB, = B, =—2B, = n.B, = B,. Ambos factores tienen un
ne

rango entre 1 y +oo.

RII es simétrico, porque en el caso de facilitacion

n.B,-B, n,-1

RII = =
n.B,+B, n.+1

» Von 21 (5)
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y en el caso de competencia

RH=BW_nCBW=1_nC=— .~ » V n. 21 (6)
B,+nB,6 1+n, n, +1

Por tanto, RII da como resultado medidas comparables entre la intensidad de la

facilitacion y de la competencia.

Analisis comparativo

He analizado los limites y simetria de RCI, RNE y LnRR en comparacion con RII. Estd
resumido en la Tabla 1 y representado graficamente en la Figura 1. RNE es el tnico que tiene
limite superior e inferior (-1 < RNE < 1) y las ecuaciones para la facilitacion y la competencia
son simétricas y equilibradas alrededor de cero (Tabla 1, Figura 1). LnRR no tiene limite
superior ni inferior (-0 < LnRR < +00) pero las ecuaciones para facilitacion y competencia son
simétricas y ambas equilibradas alrededor de cero (Tabla 1, Figura 1). RCI is el indice con los
mayores problemas estadisticos, ya que no tiene limite inferior (-0 < RCI < +1) y las
ecuaciones para la facilitacion y la competencia ni son simétricas ni equilibradas alrededor de
cero. Por estas razones las partes de la curva (o resultados de la ecuacidén) que corresponden a

la facilitacion y la competencia no son comparables (Tabla 1, Figura 1).

Indice

IASUSYTIGSIAAIR T 2 3 45 678 910

n
Figura 1. Representacion grafica de la simetria y limites de los indices (lineas punteadas horizontales) , para un
conjunto de valores del factor de interaccion n. Para facilitar la comparacion, se ha cambiado el signo de RII
(negativo para facilitacion y positivo para competencia).
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vV 0<B,<+w0y0<B, <t

Relative Competition Relative Neighbor Effect Log Response Ratio

Index
B -B B,-B B
RCI=_0 "W RNE=—9¢ W InRR=In| -2
B, max (BO;BW) B,,
Limites RCI RNE LnRR
Competencia (cuando 0
< By < B, <t+o0)
. +1 +1 LnRR— +
(Limite cuando By, — 0, T
i.e exclusion)
Neutra (cuando By, =By) 0 0 0

Facilitacion (cuando
0 < B, <B,, < +o) RC[ — - © -1 LnRR — -
(Limite cuando By,—>+o0)

Simetria
B n.B B npB 1-n B
Facilitacion (Vnp>1) | ——F—2% =1-np 0 Fo | E ] 2o | ingn)
Bo "FBo np ”FBo
n~B,, — B n~—1 B.. - B B
. Cc®w w C n -1 n
Competencia (V nc 1) = LW 7w —[”CJ ln[ c Wj— ln(nc)
ncBy "c ncBy, "c B,,

Tabla 1. Propiedades estadisticas de RCI, RNE y LnRR

Analisis de sensibilidad

La sensibilidad es el impacto que tiene un pequefio cambio en el valor del factor de interaccion
(n) en el valor real del indice; es decir, es una medida indirecta de la respuesta de un indice a
los pequenos cambios en la intensidad de la interaccion. Es también una medida de la
dispersion de los datos de la muestra, ya que cuanto mas sensible sea un indice a los cambios
en n, mayor serd el rango de valores posibles y mas dispersos estaran los resultados. Esta
caracteristica tiene una importancia considerable cuando la intensidad de la interaccion entre
plantas es débil: un indice no equilibrado y muy sensible puede dar resultados erroneos,
mostrando competencia cuando el balance neto es de facilitacion y viceversa.

He comparado la sensibilidad de los cuatro indices normalizando las ecuaciones de la
Tabla 2 (para mas detalles ver el Apéndice de este capitulo). La expresion grafica de la

sensibilidad de un indice muestra su simetria alrededor de 1, o la falta de ella (Figura 2). El
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analisis de sensibilidad muestra que cuando » tiende a uno (interaccion neutra) RCI tiene una
discontinuidad debido a su falta de simetria. Para n —1 (es decir, valores de n cercanos a 1
pero menores que 1) la sensibilidad de RCI tiene un limite de 2, mientras que para n —>1"
(i.e., ligeramente superiores a 1) el limite es 1 (Figura 2). Esta falta de simetria da lugar a
que se produzca una dispersion en los valores de RCI dos veces superior cuando B, > = By,
que cuando B, < = B,, (Figura 2A), pero debido a su asimetria, los valores pueden estar
sesgados hacia la facilitacion cuando la intensidad de la interaccion es débil. Por otro lado,
RII, LnRR y RNE muestran la misma sensibilidad en cada una de las partes (n -1 y n —1")
y, por tanto, no produciran ningin sesgo en el resultado cuando la intensidad de la
interaccion sea débil. De todas formas, para valores de n tendiendo a 1 (n =1 0 n —>1"),
RNE es el indice mas sensible; o lo que es lo mismo, el que tiene mayor probabilidad de

reflejar pequetios cambios en su resultado cuando n esta cerca de 1 (Figura 2A).

. 1
St np=n yn.=—,,Vn,2l,n.21,n20
n

RCI RNE

1-n 1-n
Facilitacion RNE = LR

Facilitacion RCI =1-n, =|[1-n

ng n
n.—1 c 2 RNE = — l-n.| =
Competencia RC[ =—<—=||1-n ompetencia = = n
ne ne
LnRR RII

Facilitacion RI] = nF—_l = n_—l
n.+1 |[n+l

Facilitacion LnRR = —ln(nF) =||-In (n)

n

Competencia LnRR = In (nc ) =In (lj =||-In (n) Competencia

1
—-1
R]]:_(nc_ljz_ n _|l7=L
ne +1 1+1 n+l
n

Tabla 2. Ecuaciones de los indices en funcidn del factor de interaccion n.

Hay dos puntos donde todas las funciones de sensibilidad de estos cuatro indices

coinciden (Figura 2). Ello ocurre cuando nrp = nc=1.67 + 0.06; es decir, para valores de n =
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0.6 £ 0.02 y 1.67 £ 0.06 (pero ver el Apéndice para conocer como calcular el rango exacto
de estos valores de n). Dentro de este rango, las funciones de sensibilidad revelan las
mayores diferencias entre los indices. RNE es el indice mas sensible en este rango (tanto
para competencia como facilitacion, Figura 2A), aunque RCI es igualmente sensible pero
solo para competencia (tiene la misma ecuacion que RNE para competencia, Tablas 2 y 3).
Por tanto, RNE mostrara la mayor variabilidad en este rango de valores de n, y RCI la menor
variabilidad para la facilitacion, mientras que LnRR y RII mostraran poca variabilidad para
la competencia (Figura 2B). Mas all4 de este rango (ng=nc= 1.67 = 0.06) y en la region de
la facilitacion RNE, LnRR y RII tiene aproximadamente la misma sensibilidad (Figura 2B).
En el caso de la competencia, los cuatro indices se comportan mas o menos igual, aunque
RNE y RCI son los menos sensibles (Figura 2B).

Las ecuaciones de RII y RCI tienen ademas una serie de propiedades matematicas y
estadisticas gracias a las cuales se pueden transformar en una funcidén sigmoide que puede
ser utilizada en modelos logisticos en el caso que no se puedan utilizar otros estadisticos. Sin
embargo, la prueba de ello estd muy alejada del proposito de este capitulo por lo que no se

desarrollara.

() (b)
nc ng

1.81.71.6.1.51.4.1.31.21.1. 1- 1+1.112131415161718
e e A E e e T B B

22
2.0 1
1.8 1
1.6
1.4 4
1.2 4
1.0 1
0.8 1
0.6
0.4

Sensibilidad
Sensibilidad

n

Figura 2. Analisis de sensibilidad en funcién del factor de interaccion n; (a) detalle para 0.56 < n <1.8; (b)
general.
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Si 101
indice(t) =1-1¢ 058 |
y x 0.6 1
B =nB 4
0.2 q

0.0 4 ‘ ‘ ‘ ‘ ‘ ‘

0.0 0.2 0.4 0.6 0.8 1.0
t
RCI LnRR
(B -nnB 1) ) B (1) 1 1
AL = 1-n) = n(n) =t In | — =In| — |= @y =—
B (1) n(0B, (1) (o) )
RII
(nvB1-B 1) (nwy-1) " 2-+¢
= nit)=—
(nB0+B ) (nw+1) £
RNE
1—n(t
"D s ity = ——
n(t) 2—t

/

(n)B ()~ B (1)) _(9
max (B (1); n()B (1)) .

N

1-n(t) = n(t) =t

Figura 3. Ejemplo de un modelo donde los indices son una funcién de una variable ¢. Célculo del factor de la

interaccidon n como una funcion de la variable . RNE no puede ser calculado (tiene dos soluciones)

Operaciones matemdticas y el uso de los indices en los modelos

En la tltima década se ha resaltado la importancia de medir la intensidad de la interaccion en
el campo, sobre todo para comprobar y analizar los modelos teéricos que predicen cémo va a
variar la intensidad de la competencia a lo largo de gradientes ambientales (por ej. Grime
1979, Tilman 1988); o hasta qué punto depende de la severidad ambiental el balance neto de
las interacciones positivas y negativas entre plantas (Bertness y Callaway 1994, Brooker y
Callaghan 1998). En este contexto, de cualquier indice que tenga una relaciéon con un factor
ambiental ¢ (como en la Figura 3), siempre se puede obtener el factor n y predecir cuanto

variara el tamafo de las plantas en funcion de el factor ambiental 7. La Figura 3 muestra
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(utilizando las ecuaciones de la Tabla 2) que todos los indices exceptuando RNE tienen una
sola solucion independientemente del tipo o signo de la interaccion. Por lo tanto, no podemos
predecir los cambios en el tamafio o estado de las plantas utilizando el indice RNE, por lo que
debe utilizarse con precaucion al modelizar y no es adecuado para medir interacciones

multiespecificas que deben de ser resueltas con derivadas parciales.

Casos particulares: exclusion y simbiosis

Existen casos particulares donde el valor de las variables que miden el estado de las plantas
es cero. Por ejemplo, Hedges et al. (1999) examinaron una coleccién de datos de campo
sobre los efectos de la competencia y encontraron que 9 de los 77 experimentos examinados
tenian como resultado una biomasa de las plantas control (B,,) igual a cero; es decir, se habia
producido una exclusion competitiva. Para estos casos particulares no es posible calcular el
indice de la razon de la respuesta logaritmica (LnRR) ya que B,, = 0 en el denominador,
mientras que RCI, RNE y RII si pueden calcularse. El caso contrario (B, = 0), cuando las
plantas sin vecinos mueren durante el experimento, denota un tipo de interaccion cercana a
la simbiosis. En este caso es RCI el que no puede calcular ya que tiene a B, como tnico
término en el denominador.

Por tanto RNE y RII si pueden ser calculados sea cual sea el tipo de interaccion,
mientras que RCI y LnRR pueden producir resultados sesgados en los distintos experimentos
o si se pretende utilizar las técnicas de meta-analisis, ya que requieren que se elimine del
conjunto de datos aquellos casos donde haya existido una intensidad de la interaccion muy

alta (i.e. exclusion competitiva o simbiosis).

LnRR versus RII

A lo largo de este andlisis comparativo hemos observados que RII y LnRR tienen una
sensibilidad similar al error muestral y que tienen unas propiedades matematicas similares
pero con signo opuesto y con diferencias en los limites. La razon de estas similitudes es que

LnRR es una funcion derivada de RII (ecuacion 7)
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si B = nB entonces
w o
B
LnRR = In| —2-| = -In(n) y
nBO

(nBo_Bo) (”_1)

= (nBO +BO) ) (n+1)

3 5
-1) 1{n-1 1({n-1
Ln (n) =2 " +— " +— " +....; (aplicando las series de Taylor para logaritmos neperianos) (7)
3\n+l S\n+1

Cuando el factor de interaccion (n) es menor que 2, los valores después del segundo término
del polinomio tienden a cero. En estos casos, los valores de LnRR aproximadamente
duplican a los de RII, pero con signo opuesto ya que LnRR= -In(n). Para valores de n
mayores a 2, LnRR se diferencia de RII y sus valores se distancian creciendo hasta el infinito
(Figura 1). Por tanto, para cualquier proposito matematico o estadistico LnRR es similar a
RII pero el primero tiene una complejidad funcional poco préctica respecto a RII, por lo que

este ultimo es preferible.

Propiedad Indice
RII LnRR RNE RCI

Definicion basada en conceptos matematicos y ecoldgicos + + - -
Simetria y valores balanceados alrededor de cero + + + -
Efectos comparables + + + -
Limites + - + -
Sensibilidad, propiedades + + - -
Modelizacién y operaciones matematicas + + - +
Casos particulares; B, 0 B, =0 + - + -

Tabla 3. Resumen de las propiedades de los cuatro indices analizados

Conclusiones

Las propiedades analizadas en este capitulo sefialan a RII como el indice mas adecuado para el
analisis de las interacciones entre plantas (Tabla 3). Este indice tiene unos limites definidos [-
1, +1]; es simétrico alrededor de cero, con valores absolutos idénticos para competencia y para
facilitacion y no tiene discontinuidades en su rango de valores, por lo que es un indice seguro
para utilizarlo en operaciones matemadticas y analisis estadisticos. Puede ser aplicado a

cualquier tipo de interaccion (desde la exclusion competitiva hasta la simbiosis) y en el rango
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entre 0.6 <n < 1.6 es el indice con menor variabilidad, similar a LnRR. Como RII es facil de
obtener y aplicar y utiliza operadores aritméticos muy basicos, puede servir de base para medir
interacciones multiespecificas a nivel de las comunidades vegetales. LnRR y RNE muestran
también unas buenas propiedades pero con algunos defectos. LnRR es similar a RII ya que es
una funcion polinémica de RII (ecuacion 7), pero su complejidad matematica poco practica no
tiene ninguna ventaja frente a RII. Ademas no puede calcularse cuando se produce exclusion
competitiva y no tiene limites. RNE falla en el caso que se quieran realizar ciertas operaciones
matematicas ya que tiene dos ecuaciones y soluciones distintas, uno para la facilitacién y otro
para la competencia, por lo que RNE no puede ser recalculado para medir interacciones
multiespecificas. En el rango entre 0.6 < n < 1.6, RNE muestra mayor variabilidad que RII y
LnRR, aunque para interacciones mas intensas es el indice con menor variabilidad. RCI es el
que tiene mayores problemas estadisticos y conceptuales. No es simétrico ni equilibrado
alrededor de cero; los valores resultantes y efectos de la facilitacion y la competencia no son
comparables, y cuando la intensidad de la interaccion es débil, los resultados pueden estar
sesgados hacia la facilitacion debido a su falta de simetria. Ademas no tiene limite inferior y

no puede ser calculado en aquellos casos donde existe simbiosis.

ANEXO
CALCULO DE LA SENSIBILIDAD

La sensibilidad se define como la respuesta normalizada de un indice a los pequefios
cambios en las variables independientes. Cuando existe una baja dispersion de los datos es
deseable que el indice sea altamente sensible; en el caso contrario, cuando los datos son
dispersos no es recomendable que el indice tenga una alta sensibilidad.

Para poder comparar la sensibilidad de varios indices con rangos de valores distintos,
es necesario normalizar los resultados posibles en cada uno alrededor de un punto pivotante

Los cuatro indices pueden expresarse como en la Tabla 2:

RNE=—" 1<n<ow
— n
RUZI_”
1+n
RNE=1-n,,0<n<1
RCI=1-n LnRR =—In(n)
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La normalizacion de estos indices alrededor de un pivote “a” se consigue de la

siguiente manera:

RIIn(n,a):M.'.limRﬂn(n,a):l R]]n(n,a):n_l.aJrl
RIl(a) e n+l a-1
RCI, (n,a) = RCI(n) ~IimRCI, (n,a) =1 RCI, (n,a) = L=n
Cl(a) «a l-a
RNEn(n,a):l_n,,OSn<l
RNE(n) . l-a
RNE, (n,a)=———= . limRNE, (n,a)=1
RNE(a) x>« l-n a
RNEn(n a)— . ,L,1<n
n l-a
LnRR (n a)=M.'. lim LnRR (n,a)= ln(n)
()= Lok R LR, ()~

Estas ecuaciones se pueden expresar en funcion de n, y n, :

RII, (nF,aF):nF—_l-aF *l

»1<n, <a, <o
np+1 a, -1

1-—
RCI, (ny,a, ) =— 1< n, <a, <o

-n, a
— F F
RNEn(nF,aF) 1 »1<n, <a, <o
np —dr

n.—1 a.+1
RI[n(nC’aC):C—' C—,1<n.<a.<ow
n.+1 a.-1
n. a
RCIn(nC’aC): n l—a ,,ISnCSaC<OO
c c
I-n. a,
RNEn(nC’ac): » '1_ ,,ISnCSaC<oo
c c
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In(n.)

ln(ac)

»1<n.<a. <o

La sensibilidad se calcula examinando la variacion del indice cuando “n” cambia:

_ ORII, (nF,aF) 2 a, +1

RIl = = . 1<n, <
s(nFaaF) anF (nF+1)2 aF_l,, ne aF<oo
RCI -
RCIS(nF,aF):a Cnainp,ap)zl_cll Hl<n,<a, <o
F F

RNES(nF,aF)zaRNE”(nF’aF): -l 4 ,»1<n, <a, <o

on, n’ l-a,
OLnRR (n,,a 1

Rl (n.,a ):aRUn(nc’aC): 2 actl 1<n.<a.<wo
s Ue» e on, (nc+1)z a1 ezt

ORCI (n.,a -1 a
RCIS(nC,aC):—ai < C):F'I—Z
C C C

»1<n.<a. <o

RNE, (nea.) - ORNE, (nc.ac) _ -1 ac

»1<n.<a.<o

on n.’ 'l—ac
OLnRR (n.,a 1

Para calcular la sensibilidad de un indice a lo largo del rango completo de valores, n
se define como un valor arbitrario cerca del pivote que conserva la proporcionalidad entre
los indices (normalizacion). En este caso, n se define como n = a-I. Un cambio en esta

relacion solo implica un cambio de escala.

RiL (n) =202y rit (m) =22
ng(n;+1 n(n+1)
RCIS(nF):nL,,ISnF<oo RCIS(n):%,,ISn<oo
F
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24

RNES(nF):n;—tl,,ISnF<oo
F
1
LnRR =—— 1<
nRR. (1) n.In(n, +1)" e =
R]I‘v(nc)zz(nc—+2)2,,lénc<oo
ne(n.+1
RCI,( C):nZtl,,ISnC<oo
C

,,1<n, <o

RNE. (n) =" 1<n<w
n
LnRR (n)I;,,lén<oo
* nln(n+1)
2
Rlly(n):w,,0£n<l
‘ (1+n)

RCI (n)=(n+1)n*,,0<n<1

RNES(n)z(n+l)n2,,0Sn<l

,,0<n<l1

LnRR, (n)= 1n(n+1r)l—ln(”)



Capitulo 2

Capacidad competitiva y variabilidad en la interaccion entre plantas

mediterraneas

Introduccion

Uno de los temas capitales en Ecologia se centra en examinar hasta qué punto la
competencia entre individuos de la misma o de distintas especies determina el éxito de una
especie en una comunidad (Connel 1983, Fowler 1986). Es sabido que la competencia
intraespecifica es siempre intensa, porque los individuos de la misma especie tienen
exactamente los mismos requerimientos y similar morfologia, y que es dependiente de la
densidad (Roughgarden 1979, Tilman 1982, Firbank y Watkinson 1990). Por el contrario,
los individuos de distintas especies pueden diferir en estructura y morfologia o tener
distintos requerimientos, por lo que la competencia interespecifica puede ser de intensa a
muy débil o no existir (Fowler 1986, Goldberg y Barton 1992, Gurevitch et al. 1992). La
importancia de estos dos tipos de competencia para la estructura y dindmica de las
comunidades vegetales es un aspecto muy disputado, sobre todo en relacion con los
gradientes ambientales (Grime 1973, 1979, Keddy 1989, Tilman 1988, ver revisiones de
Goldberg et al. 1999, Cahill 1999, 2002). Sin embargo, la competencia no es el unico tipo de
interaccion que puede producirse entre plantas, ya que en los ultimos afios se ha
documentado ampliamente la importancia que la facilitacion tiene en la organizacion y
dindmica de las comunidades vegetales (Bertness y Callaway 1994, Bruno et al. 2003).

Tanto competencia como facilitacion se dan simultineamente en la naturaleza ya que,
a la vez que compiten por los recursos, las plantas pueden ser beneficiosas para sus vecinas,
proporcionando proteccion frente a herbivoros, mejores condiciones ambientales, mayor
disponibilidad de agua y nutrientes, etc. (Callaway 1995, Callaway y Pugnaire 1999, Choler
et al. 2001, Callaway et al. 2002). El resultado de la interaccién de una especie con otra
dependera de la importancia relativa que tienen los efectos positivos y negativos que ejercen
entre si, pudiendo ofrecer un balance positivo o negativo para cada una de las especies que
interactian.

Al analizar las interacciones entre plantas se distingue tradicionalmente entre los
efectos por encima del suelo, relacionados con la adquisicion de energia, y por debajo del

suelo, relacionados con la adquisicion de nutrientes y agua (Tilman 1990). Aunque no son
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independientes (Cahill 1999, 2002), se ha propuesto que la competencia subterranea es mas
importante cuando los recursos son limitantes, mientras que la competencia aérea adquirird
mas importancia cuando los recursos sean menos limitantes y la productividad mayor
(Tilman 1990). Alternativamente, se espera que las interacciones positivas aumenten bajo
condiciones de estrés o intensa herbivoria (Bertnes y Callaway 1994) y que disminuyan
rapidamente con la productividad (Pugnaire y Luque 2001).

Las interacciones a nivel de raiz son, pues, muy importantes en ambientes de baja
productividad. Se ha comprobado que la raices exploran el mayor volumen de suelo posible
(Jackson et al. 1999), desarrollandose profusamente en los puntos local o temporalmente
mas fértiles (Crick y Grime 1987, Caldwell ef al. 1991, Bilbrough y Caldwell 1997, Huber-
Sannwald et al. 1998) y evitandose unas a otras (Mahall y Callaway 1991, 1992). Las raices
pueden favorecer el crecimiento de organismos de vida libre y simbiontes que fijan N
mediante la produccion de exudados (Paul y Clarck 1996, Hamilton y Frank 2001),
compartir recursos con individuos de la misma o distintas especies a través de redes de
micorrizas (Jarstow y Miller 1993, Reynolds ef al. 2003) o interferir en el crecimiento de
otras raices (Mahall y Callaway 1991, Van Auken y Bush 1997, Ridenour y Callaway 2001).

Para evaluar el tipo de interaccion que se produce al coexistir estrechamente dos
individuos de la misma o de distintas especies en un espacio reducido pero con suministro de
recursos suficiente, hemos llevado a cabo un experimento en vivero en el que pretendemos
analizar la importancia de la interaccién entre raices, aunque no hemos evitado cierta
interaccion en la parte aérea. Para este experimento se seleccionaron especies de ambientes
semidridos mediterraneos, haciendo combinaciones dos a dos entre especies que coexisten
naturalmente en una misma comunidad vegetal.

Las hipdtesis de trabajo fueron:

1. La interaccion entre raices de la misma o de distintas especies influird de forma
importante en el crecimiento de las plantas vecinas.

2. Debe existir una gradacion en la intensidad del efecto que una especie ejerce sobre
otra, dependiendo de cual sea la acompafiante.

3. El resultado de la interaccion afectara significativamente a la asignacion de recursos
entre la parte aérea y subterranea de la planta.

Para ello, hicimos crecer pares de plantas en estrecho contacto, usando dos individuos
de la misma especie como control de la interaccion e individuos aislados como control de los

efectos dependientes de la densidad.
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Métodos
Diserio experimental, tipo y procedencia de las plantas

En julio de 1998 se seleccionaron plantas de 12 especies tipicas de comunidades vegetales
mediterraneas, incluyendo los ambientes semiaridos (Tabla 1A). Las plantas se desarrollaron
en el vivero de plantas autdctonas de la Junta de Andalucia ubicado en Rodalquilar
(Almeria). Procedian de semilla y tenian una edad de 2-3 afos, desarrollindose cada
individuo en un alveolo individual. Los sustratos y tamafio de alveolo fueron seleccionados
en funcion de los requerimientos de cada especie.

Las plantas se extrajeron del sustrato en el que habian crecido y se transplantaron en
alveolos de 300 cm’ llenos con turba de sphagnum saturada de agua y rica en nutrientes.
Cuando una de las plantas era retama o alcornoque, que tienen raices demasiado largas para
los alveolos, se transplantaron en bolsas forestales de plastico con un volumen de 1.7 litros y
30 cm de altura. En el caso de que la planta estuviera sola en el alveolo (plantas control) ésta
se colocd en el centro de mismo. Si en el alveolo iban a crecer un par de plantas, se procurd
que existiera el maximo contacto entre las raices de las dos plantas, colocandolas en el centro
del alveolo. Para todas las especies, exceptuando genista, se cre6 un grupo control. En el
caso de genista, sin embargo, s6lo se estudio su efecto sobre otras especies y no el efecto que
ejercieron otras especies sobre ella. Excepto en genista y acebuche, se plantaron pares de la
misma especie para estudiar la interaccion intraespecifica. En la seleccion de pares de
especies (Tabla 1B), limitada por la disponibilidad de plantas en el vivero, se siguid el
criterio de que coexistieran naturalmente en la misma comunidad vegetal. El nimero inicial
de réplicas fue de 15. Sin embargo, algunas plantas murieron a lo largo del experimento.
Como no se pudo determinar si la causa de la muerte fue debida a las manipulaciones
realizadas en el transplante, al sustrato o, en el caso de las plantas que vivian en parejas, a los
efectos de la interaccion, se optd por eliminar del analisis todos los casos donde una de las
plantas hubiera muerto. El disefio experimental, por lo tanto, no esta equilibrado, ya que el

numero de réplicas en cada grupo fue variable (Tabla 1B).
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(A)
Especie Nombre comin Simbolo N plantas
Anthyllis cytisoides Albaida Ac 25
Limonium insigne Limonium Li 56
Lygeum spartum Albardin Ls 71
Nerium oleander Adelfa No 57
Olea europaea Acebuche Oe 37
Pinus halepensis Pino carrasco Ph 67
Quercus coccifera Coscoja Qc 54
Quercus suber Alcornoque Qs 31
Retama sphaerocarpa Retama Rs 38
Stipa tenacissima Esparto St 78
Tamarix sp Taray Tx 55
Genista spartioides Genista Gs 17
(B)
Interaccion Nsp Unidades Interaccion Nsp | Unidades
ppal exper. ppal exper.
A. cytisoides | 6 | 6 0. suber 13 13
Ac-Ac 4 4 Qs-Qs 4 4
Ac-Gs 4 4 Qs-Oe 5 5
Ac-Rs 8 8 Qs-Qc 5
Ac-St 3 3 R. sphaerocarpa | 9 | 9
L. insigne | 14 | 14 Rs-Rs 3 3
Li-Li 11 11 Rs-Ac 8
Li-Ls 13 13 Rs-Gs 6 6
Li-St 7 7 Rs-St 9 9
L spartum | 15 | 15 S. tenacissima | 13 | 13
Ls-Ls 15 15 St-St 8 8
Ls-Li 13 St-Ac 3
Ls-St 13 13 St-Gs 7 7
N. oleander | 15 | 15 St-Li 7
No-No 14 14 St-Ls 13
No-Tx 14 14 St-Ph 10
P. halepensis | 12 | 12 St-Rs 9
Ph-Ph 13 13 Tamarix sp. | 15 | 15
Ph-Oe 13 13 Tx-Tx 13 13
Ph-Qc 6 6 Tx-No 14
Ph-St 10 10 O. europaea | 12 | 12
0. coccifera | 14 | 14 Oe-Ph 13
Qc-Qc 11 11 Oe-Qc 7
Qc-Oe 7 7 Oe-Qs 5
Qc-Ph 6 N alveolos 364
Qc-Qs 5 5 N plantas 569 586

Tabla 1.- Especies implicadas en el experimento y nimero de plantas de cada especie (A). La genista aparece
por separado pues sdlo se utilizd como planta acompafiante, no como especie principal. Esquema de las parejas
de plantas usadas en el experimento (B). En negrita estan los controles (planta creciendo sola). N. sp ppal. es el
numero de plantas de la especie que primero aparece escrita en la pareja y sobre la cual se mide el efecto que
ejercid la planta acompafiante. Las unidades experimentales son el nimero de alveolos para cada grupo de una
o dos especies interaccionando (hay celdas vacias pues son combinaciones ya contabilizadas en casos

anteriores).
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Una vez realizadas las manipulaciones, las plantas se mantuvieron en el vivero en el
que habian crecido, desarrollandose en condiciones Optimas y regandose frecuentemente. El
periodo de crecimiento de las plantas fue de un afio.

El clima de Rodalquilar, en el Parque Natural de Cabo de Gata (37° N, 02° W, 50
m.s.n.m.), es de tipo mediterraneo semiarido, con precipitaciones medias de 235 mm y
temperatura media anual de 18 °C (INM).

Entre finales de julio y mediados de agosto de 1999 se cosecharon todas las plantas. Se
elimind el sustrato, se separaron y lavaron las raices de cada planta, separando la parte aérea
de la radicular, asi como las hojas de los tallos y las raices secundarias de la principal. Cada
una de estas fracciones se introdujo en un sobre etiquetado, se llevé a una estufa a 70 °C y se
dejo secar durante un minimo de 72 horas. Posteriormente, se determino el peso seco de cada

fraccion.

Variables medidas en las plantas

A partir de los datos de peso seco se calcul6 la biomasa total de cada individuo, la relacion
entre biomasa de la raiz y parte aerea (R/T) y la intensidad de la interaccion en funcion de la

. . B,-B .
biomasa, calculado en cada especie como RI/ =ﬁ, donde B, es la biomasa de la
_l’_

planta de esa especie acompanada de otra planta y B, es el promedio de la biomasa total de
las plantas de esa especie que crecieron solas. El rango de RII se encuentra entre —1 y +1,
siendo negativo cuando el efecto de la interaccion con los vecinos es competitivo y positivo
cuando el efecto es facilitador (Capitulo 1). Al ser un indice relativo permite comparar la

respuesta de las distintas especies aunque sus biomasas sean muy diferentes.

Andadlisis estadisticos

Con los datos obtenidos se analizaron las diferencias existentes para el conjunto de plantas
en funcion de (i) la especie (n = 11 sp, ya que genista es s6lo acompaiiante), (i1) si existe
interaccidon, y de qué tipo, con la planta acompafiante (n = 3, sin interaccion, inter o
intraspecifica) y (iii) la especie acompafiante (n = 12 sp). Estos analisis se realizaron
mediante ANOVA con el test de Fisher usando la suma de cuadrados tipo IV, que es
especifico para muestreos que no estan equilibrados (Lee y Famoye 1999, SPSS Inc. 2001,

USA). En todos los analisis se ejecutd previamente el test de Levene de homogeneidad de las
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varianzas, y en aquellos casos donde los grupos fueron heterocedasticos se empleo6 el test de
Brown-Forsythe y el de Welch sobre la igualdad de las medias entre grupos. Estos tests son
mas robustos que la F de Fisher cuando existe heterocedasticidad (Sokal y Rohlf 1981). Se
comprobd si el nivel de significacion de estos tests concordaba con los de la F de Fisher. En
el caso de que sea asi, por defecto, se daran los valores de F de Fisher. En caso contrario se
daran los de Brown-Forsythe. Para los grupos heterocedasticos en los que existia correlacion
entre las varianzas y las medias se opto el analisis no paramétrico de Kruskal Wallis. Las
comparaciones post-hoc se realizaron con el test GT2 de Hochberg (1974), recomendado
cuando el disefio experimental no estad equilibrado (i.e. el tamafo de los grupos sea diferente,
Sokal y Rohlf 1981). En aquellos casos donde los datos eran heterocedasticos se realizé el
test T2 de Tamhane (1977). Tanto la biomasa total como la relacion R/T fueron
transformadas mediante logaritmo en base 10 para normalizar su distribucion.

El resto de los analisis se realizaron para cada especie por separado mediante ANOVA
de una via. Se analizo si existian diferencias en biomasa, relacion R/T e indice RII en cada
especie, dependiendo de la especie acompafiante y utilizando como control a las plantas que
crecian solas.

Los datos en las tablas y figuras se presentan como la media del grupo + 1 error
estandar (ES). Los analisis se realizaron utilizando el programa SPSS v. 8.0 (SPSS Inc.

2001, USA).

Resultados

Las plantas, por lo general, respondieron bien al cambio a un sustrato rico en nutrientes.
Ello, junto con el riego periddico de los alveolos y las suaves temperaturas de la zona, dio
lugar a un desarrollo adecuado. En el momento de su recogida todas tenian brotes y hojas
nuevas y, en los casos en que se podia distinguir, también raices secundarias nuevas. Como
antes se ha indicado, algunas plantas murieron, siendo el promedio final de observaciones de

9.6 £ 0.6 casos con las dos plantas vivas en cada comparacion.
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Figura 1. Biomasa total (g) —en ordenadas- de las especies sefialadas dentro del grafico, al estar acompanadas
de las especies en abcisas. P es el nivel de significacion de la ANOVA (n.s.= no significativo). Barras con
letras diferentes indican grupos significativamente distintos y los asteriscos indican diferencias con el grupo
control (linea) (P<0.05 test post-hoc GT2 de Hochberg o T2 de Tamhane)
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Crecimiento de las plantas

Debido a la heterogeneidad morfoldgica y funcional de las especies seleccionadas, existian
diferencias significativas entre la biomasa inicial de las plantas control de las distintas
especies (Fio,127= 34.81, P<0.001). Se pueden establecer dos grandes grupos: las especies
herbaceas y de bajo porte (limonium, albardin y esparto), que no superaron los 5 g de
biomasa, y el resto de las especies arbustivas y arbdreas, con biomasas entre los 5y 14 g
(Figura 1). La excepcion fue el acebuche ya que, aunque es una especie arbustiva, sus
individuos no superaron los 2 g. Globalmente, la interaccidon entre especies incrementd estas
diferencias en biomasa (¥ s74= 83.86, P<0.001).

Las plantas que crecieron solas —control— adquirieron una mayor biomasa que las que
estuvieron acompanadas, tanto globalmente consideradas (£ s¢7= 3.95, P = 0.047) como en
comparaciones dentro de cada especie (Fi9537= 2.51, P<0.001). Como caso extremo esta el
albardin, donde las plantas control duplicaron la biomasa de los individuos acompafiados
(Figura 1). Sin embargo, un anélisis pormenorizado indica que solo en el caso de albaida y
albardin los individuos control crecieron significativamente mas que los acompafiados por
otra planta, mientras que en el resto de las especies estas diferencias no fueron significativas

(Figura 1).

Plantas creciendo Biomasa (g) R/T Rl N
Solas 6.57+046* 1.51+0.10° 138
Acompaiiadas 5.62+022°  1.34+0.09° 431
(de planta de su misma sp) -0.14 £0.02* 188
(de planta de sp diferente) -0.06 £ 0.02° 243

Tabla 2. Valores de biomasa total, relacion biomasa de raiz y tallo (R/7) e indice de interaccion (RII) de las
plantas. Los valores son medias + 1 ES. Valores en una misma columna con distintas letras indican que son
significativamente diferentes (ANOVA)

La competencia intraespecifica se observo en casi todas las especies (Figura 1), pero
solo fue estadisticamente significativa en los casos de albaida y albardin (Figura 1). La
competencia interespecifica fue més variable, y dependi6 del tipo de especie acompafiante.
Fueron significativos los casos de limonium acompafiado de otra especie, y los de albaida y
albardin cuando se encontraron acompafados por esparto (Figura 1).

Considerado globalmente, la biomasa de las plantas acompanadas de una de su misma

especie fue similar a las que crecian con otra especie (P = 0.89, test de Tamhane), aunque
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existen excepciones, sobre todo entre las especies de menor porte. Asi en algunas especies la
biomasa de los individuos acompafiados de otros de su misma especie fue menor que la de
los que estuvieron acompanados de la otra especie, como son los casos de albaida, limonium
y la pareja de espartos al compararlos con esparto acompanado de retama (Figura 1).
También hubo tendencias contrarias, como es el caso del albardin acompafiado de esparto,
que desarroll6 una menor biomasa que el albardin acompanado de su misma especie (Figura
1).

En general, las especies gramineas (albardin y esparto) y las que tuvieron un menor
porte cuando alcanzaron la madurez (albaida y limonium) fueron las que reaccionaron de
forma mas variada, en términos de biomasa, a las distintas situaciones. El caso contrario
ocurrid6 con las especies arboreas. Por otro lado, destaca el hecho de que las plantas
acompafiadas de una especie leguminosa, por lo general, desarrollaron mas biomasa que el

resto, siempre que la especie en estudio no fuera la propia leguminosa (Figura 1).

Proporcion de biomasa destinada a las raices y a la parte aérea (R/T)

La proporcion R/T de las plantas control fue muy variable, y caracteristica para cada especie
(F10,127= 32.05, P<0.001). Se pueden establecer tres grandes grupos, que no se corresponden
con grupos funcionales determinados. El primero incluye especies cuya R/T fue menor o
igual a 1 (albaida, limonium, esparto y retama con R/T < 0.8 mas acebuche, pino y adelfa
con R/T entre 0.8 y 1.1, Figura 2). En los otros dos grupos, la biomasa radicular fue mayor
que la aérea. Asi, a un segundo grupo pertenecen las especies con una R/T alrededor de 1.5
(taray y albardin), mientras que el ultimo grupo esta constituido por las fagaceas (coscoja y
alcornoque), con una raiz principal bastante gruesa cuya biomasa triplico a la aérea (valores
de R/T superiores a 2.7). Los casos extremos fueron albaida y limonium, cuya biomasa
radicular fue aproximadamente la mitad de la aérea y, en el otro extremo, el alcornoque, que

desarrolld6 muy pocas hojas pero tenia una raiz principal muy gruesa (Figura 2).
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Figura 2. Proporcion entre biomasa radicular y biomasa aérea —ordenadas- de las especies sefialadas dentro del
grafico al estar acompafiadas de las especies en abcisas. P es el nivel de significacion de la ANOVA (n.s.=no
significativo). Barras con letras diferentes indican grupos significativamente distintos y los asteriscos indican
diferencias con el grupo control (linea) (P<0.05 test post-hoc GT2 de Hochberg o T2 de Tamhane).
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En general, las plantas control tuvieron una proporcion R/T mas alta que las
acompafiadas (Fise7= 6.85, P<0.01; Tabla 2); es decir, las plantas que crecieron
acompafadas desarrollaron mas la parte aérea que las que crecieron solas. Esta tendencia, sin
embargo, solo fue significativa en el caso de la albaida acompanada de otras especies
leguminosas, del esparto acompafiado de retama (también leguminosa; marginalmente
significativo, P = 0.062, test GT2 de Hochberg), y del alcornoque y acebuche cuando
estuvieron con alcornoque (Figura 2). El caso contrario lo tenemos en limonium
acompafiado de esparto, pues la biomasa de las raices duplicé la de los controles (Figura 2).
Para el resto de especies y situaciones las diferencias no fueron significativas. Sin embargo,
hay que ser cautos con este resultado, ya que posiblemente haya habido pérdida de raices,
sesgando los resultados hacia una mayor biomasa radicular de las plantas control, donde las
pérdidas muestrales podrian ser menores. De todas formas, las escasas diferencias que
existen entre los controles y gran parte de los individuos acompafiados nos permite asumir
que, aunque haya existido pérdida de raices en las especies acompafiadas, el muestreo en
general fue valido.

Hubo diferencias significativas en la relacion R/T dependiendo del tipo de interaccion
al cual estaban sometidas (F2s66= 7.78, P<0.001) y la especie analizada (F9s37 = 4.02,
P<0.001). Las plantas control tuvieron una proporcion R/T mas alta que las que estuvieron
con un conespecifico (P= 0.035, test de Tamhane) o con otra especie (P = 0.033, test de
Tamhane). Aunque estas tendencias son generalizadas (sobre todo las diferencias entre los
controles y plantas acompanadas de otra especie, Figura 2), un analisis pormenorizado revela
que solo es significativo el caso del alcornoque acompafiado de otro alcornoque y, entre las
parejas de especies diferentes, en los casos de acebuche acompanado de alcornoque y de la
albaida acompanada de una leguminosa distinta a ella (Figura 2). También hubo diferencias
significativas dependiendo del tipo de acompanante (P=0.03, test de Tamhane), pues las
plantas acompafiadas de un conespecifico, por lo general, tuvieron una relacion R/T mayor
que las que estuvieron con una especie diferente, siendo significativo en el caso del esparto
con retama y limonium y el de la albaida con retama (Figura 2). Una excepcion (mayor R/T
en las parejas de especies diferentes) la encontramos en limonium con esparto, pues duplico
la biomasa radicular con respecto a la pareja de conespecificos (Figura 2).

En general, la respuesta de las plantas en términos de su proporcion R/T ha sido similar
a la encontrada para la biomasa. Las especies herbaceas y las de menor porte son las que

tuvieron un rango de respuesta mas variado, mientras que las especies arboreas son las que
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respondieron de una forma mdas homogénea (Figura 2). Cabe destacar el efecto del
alcornoque sobre las especies a las que acompaiiaba (a si misma, a la coscoja y al acebuche)
pues en los tres casos provocd una disminucion de la proporcion R/T; es decir, un mayor
desarrollo de la parte aérea frente a la radicular (Figura 2). Por lo general, lo mismo ocurrio

con las especies acompafiadas de una leguminosa.

Magnitud de la interaccion

El indice RII (Capitulo 1) permite medir la magnitud de la interaccion y comparar la
respuesta de las distintas especies cuando estan acompafiadas de otras plantas. Uno de los
resultados mas claros fue que en todos los casos de interaccidon intraespecifica hubo
competencia (Figura 3), lo mismo que en la mayoria de los casos en que una especie estaba
acompanada de otra especie (Figura 3). Es decir, las plantas, por lo general, compitieron
entre si en mayor o menor medida (F)s¢7= 4.85, P<0.03). Ademads, la magnitud de la
competencia intraespecifica fue globalmente superior a la interespecifica (Fi42= 9.32,
P<0.02; Tabla 2). Esto ocurrié en siete de los diez casos donde se analiz6 la interaccion
intraespecifica (Figura 3), pero soélo fue significativo en limonium y en casos particulares
como albaida con retama y del esparto con retama (Figura 3).

Hubo casos en los que la magnitud de la interaccion fue positiva; es decir, la planta se
vio facilitada en su crecimiento por la presencia de otra especie. Asi, limonium se vio
facilitado por albardin y esparto; el esparto se vio ligeramente facilitado por limonium o las
leguminosas (albaida, genista o retama) y, por ultimo, el acebuche se vio facilitado por el
alcornoque (Figura 3). Las dos especies leguminosas analizadas (albaida y retama) tuvieron
respuestas particulares al estar acompafiadas de otras leguminosas (albaida, retama y
genista). La albaida mostré competencia intraespecifica, mientras que se vio facilitada por
retama, y el efecto de la interaccion fue nulo cuando estuvo acompafiada de genista (Figura
3). En cambio, la retama acompanada de cualquier leguminosa vio negativamente afectado

su crecimiento (Figura 3).
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Figura 3. Indice de interaccion RII —ordenadas- de las especies sefialadas dentro del grafico al estar
acompafiadas de las especies en abcisas. P es el nivel de significacion de la ANOVA (n.s.= no significativo).
Barras con letras diferentes indican grupos significativamente distintos (P<0.05 test post-hoc GT2 de Hochberg

0 T2 de Tamhane).
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Figura 4. Indice de interaccion de las especies en abcisas al estar acompafiadas de la especie incluida dentro
del grafico (efecto del acompariante). P es el nivel de significacion de la ANOVA (n.s.= no significativo).
Barras con letras diferentes indican grupos significativamente distintos (P<0.05 test post-hoc GT2 de Hochberg
o T2 de Tamhane).

38



Capitulo 2

Si nos fijamos en el efecto de las distintas especies actuando como acompafiantes de
otra especie, los resultados indican que casi todas, o bien compitieron con el resto, o no
provocaron ningun efecto significativo. Las excepciones estan entre las leguminosas y algin
otro caso particular, como el albardin sobre limonium, el alcornoque sobre acebuche y el
esparto sobre limonium (Figura 4). En todos estos casos, el efecto de la planta acompanante
fue positivo. Es de destacar que las leguminosas —retama, genista y albaida— siempre
ejercieron un efecto positivo sobre aquellas especies no leguminosas (Figura 4) aunque la
magnitud del efecto de genista y albaida fue poco intenso. La retama, en cambio, ejercidé un
efecto significativamente positivo sobre las otras especies a las que acompafi6. Sin embargo,
cuando estas especies de leguminosas acompafiaron a otra leguminosa, el efecto fue negativo

(i.e. hubo competencia, excepto en el caso de retama sobre albaida; Figura 4).

Capacidad competitiva

Comparando la magnitud de los efectos que ha ejercido cada especie sobre sus
acompanantes (Figura 4) y después de descartar las interacciones intraespecificas, se puede
establecer una jerarquia en la capacidad competitiva de las especies. Se muestran en la Tabla
3 ordenadas por comunidades vegetales naturales. Hay que notar que esta clasificacion se
hace en base a datos obtenidos en condiciones Optimas de crecimiento, y no las que se
pueden dar en el campo. En condiciones naturales, es muy posible que estas ordenaciones

cambien, y, por ejemplo, la jerarquia en el grupo II fuera Li >>Ls> St.

Grupo [ A. citysoides, G. spartioides, R. sphaerocarpa, S. tenacissima St>>Gs>Rs>Ac

Grupo II L. insigne, L. spartum, S. tenacissima St>>Ls>Li

Grupo III P. halepensis, S. tenacissima St>>Ph

Grupo IV N. oleander, Tamarix sp Tx>=No

Grupo V O. europaea, P. halepensis, Q. coccifera, Q. suber Oe>Ph>Qc // Oe>Qc>=Qs

Tabla 3. Capacidad competitiva de las diferentes especies interaccionando en diferentes situaciones ecoldgicas.
Grupo I, espartal con matorral semidrido; Grupo II, saladar interior (seco); Grupo III, Pinar con esparto; Grupo
IV, vegetacion de fondo de rambla; Grupo V, bosque mixto mediterraneo.

Discusion
La interaccion a nivel de raiz en nuestro experimento ha resultado critica para el crecimiento

de las plantas, aun en condiciones homogéneas estables y de relativa fertilidad. De los

resultados se deduce que las interacciones entre plantas pueden ser especialmente plasticas
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incluso bajo condiciones ambientales favorables, pudiendo ser tanto positivas como
negativas o neutras. El resultado para cada especie depende del balance entre los aspectos
positivos (facilitacion) y negativos (interferencia, competencia) de su interaccion con la otra
especie. En la naturaleza se dan ambos tipos simultaneamente (Aguiar y Sala 1994, Chapin
et al. 1994, Callaway y Walker 1997, Holmgren et al. 1997, Holzapfel y Mahall 1999,
Pugnaire y Luque 2001), y el balance es positivo o negativo dependiendo, principalmente, de
las condiciones ambientales, esperandose un predominio de la facilitaciéon en condiciones
adversas y de la competencia en lugares productivos (Bertness y Callaway 1994).

Muchos de estos efectos dependen de las interacciones subterraneas. Las raices no sélo
se pueden detectar unas a otras (Mahall y Callaway 1991, 1992, Gersani ef al. 2001), sino
que pueden interferir con el crecimiento de otras raices (Mahall y Callaway 1991, Van
Auken y Bush 1997, Ridenour y Callaway 2001), fomentar el crecimiento de organismos
beneficiosos (Langley y Hungate 2003), formar injertos que permiten el paso de substancias
directamente de unas plantas a otras (Bormann 1966), tener diversa capacidad para absorber
nutrientes y agua (Jackson et al. 1990, Ryel y Caldwell 1998, Aerts y Chapin 2000) o
compartir micorrizas (Walter et al. 1996). Estos factores, unidos a requerimientos
fisiologicos especificos (Lambers et al. 1998), influyen en la mayor o menor resistencia de la
planta al estrés ambiental y determinan la capacidad competitiva de una especie.

Nuestros datos muestran que una especie puede ser buena competidora frente a ciertas
especies, ser menos competitiva frente a otras e, incluso, facilitar el crecimiento de otras. La
capacidad competitiva no es pues absoluta, sino relativa (Goldberg y Barton 1992, Lambers
et al. 1998). Tilman (1988) la definid basandose en el limite inferior de recursos en el que
una especie puede mantener su actividad fisioldgica, de forma que los buenos competidores
podran subsistir a niveles de recursos mas bajos que otras especies. Sin embargo, podriamos
distinguir entre una capacidad competitiva pasiva, en la que la planta resiste mas que sus
vecinas las condiciones de estrés (una R* de Tilman mas baja), de forma que permanecera en
una comunidad cuando las otras desaparezcan (Tilman 1982, 1988), y una competitividad
activa, en la que la planta adquiere los recursos de manera desproporcionada (Grime 1977) o
interfiere el desarrollo de las otras plantas produciendo sustacias toxicas. Lo mismo se puede
decir de la facilitacion, que en algunos casos es mas activa, como por ejemplo suministrando
agua a través de elevacion hidraulica (Richards y Caldwell 1987, Dawson 1993) o
enriqueciendo el suelo en nitrégeno (Vetaas 1992, Belsky 1994), o mas pasiva, como cuando
una planta protege a otra de la herbivoria o de la radiacion solar directa (Callaway 1995).

Tanto en los efectos positivos como negativos se pueden establecer gradaciones (Pugnaire et
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al. 2004), por lo que la interaccion entre dos especies puede tener unas caracteristicas Unicas,
aunque el resultado neto, cuantificable, sea asimilable en magnitud al de otras interacciones.

Las capacidades competitivas no son estaticas y, en efecto, aqui nos encontramos con
que una especie puede ser muy competitiva frente a otra mientras que es capaz de facilitar el
crecimiento de una tercera. La causa mas probable quizé sea la similitud de nicho, que
condiciona el balance neto y la magnitud de la interaccion, aunque los esfuerzos por
cuantificar estos aspectos han producido efectos contradictorios (Goldberg y Barton 1992,
Gurevitch ef al 1992). Nuestros resultados muestran que la competencia intraespecifica fue
globalmente mas intensa que la competencia interespecifica (Figura 3), aunque significativa
solo en algunos casos debido a la gran variabilidad de los datos.

Esta indeterminacion de la capacidad competitiva puede ser precisamente lo que
permite la coexistencia de diversas especies en una comunidad En nuestros resultados
destacan, también, los casos de facilitacion, en los que la interaccidon entre especies produjo
individuos mas grandes que los que crecian con la misma especie e, incluso, que los que
crecian solos (Figuras 1 y 3). Las especies leguminosas son las que generalmente tuvieron
efectos positivos sobre otras especies, mientras que mostraron competencia entre si (Figura
3). Habitualmente se asume que los efectos positivos de las leguminosas se deben al N
aportado en la hojarasca (Walker y Vitousek 1991, Pugnaire ef al. 1996a, Chapin et al. 1994),
pero en nuestro caso no puede ser asi debido a que el corto periodo de tiempo del
experimento no ha permitido que este proceso tenga una entidad suficiente. Esto sefiala a la
produccion de exudados en la raiz (Paul y Clarck 1996, Hamilton y Frank 2001) como el
principal responsable del efecto observado en las leguminosas.

Las interacciones fueron fuertemente asimétricas (Figura 3 y 4), en el sentido de que
numerosas especies notaron el efecto de la competencia de otra especie (por ejemplo,
Anthyllis o Retama con Stipa) mientras que la otra especie se beneficid de la interaccion
(Stipa con Anthyllis o Retama). Esto puede ser indicio tanto de efectos facilitadores (claro en
el caso de leguminosas con gramineas) como de fenémenos simultdneos de interferencia (por
ejemplo, Lygeum y Stipa) o asimetria en la adquisicion de recursos (por ejemplo, entre
Quercus suber y Olea europaea). Las herbaceas y caméfitas fueron mas plasticas en su
interaccion que las especies arboreas y arbustivas, al tener un ciclo de vida y una fisiologia
capaces de reaccionar mas rapidamente a los agentes externos (Callaway et al. 2003).

Las plantas cambiaron el patréon de asignacion de recursos entre las partes aérea y
subterranea en respuesta a la presencia de otras plantas, lo que se manifest6 en variaciones

de la proporcion raiz/tallo. Lo mismo que en el caso del crecimiento, en la asignacion de
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recursos las plantas mostraron una gran plasticidad en respuesta a la presencia de vecinos
(Reynolds y D"Antonio 1997). Salvo en un caso —Quercus suber, Figura 2—, la proporcion
R/T de parejas de la misma especie fue similar a la de los individuos aislados, mientras que
la respuesta mas frecuente en presencia de otra especie fue la de una menor asignacion de
recursos a la raiz, lo que disminuy¢ la razon R/T. Esto es quiza debido a que los recursos
suministrados (tanto agua como nutrientes) fueron suficientes, convirtiéndose entonces la luz
en el factor limitante (Tilman 1988, 1990). Algunas especies, sin embargo, aumentaron su
asignacion a la parte subterranea (Figura 2), lo que no se puede atribuir a una mayor
similitud de nicho ya que ésta fue maxima entre parejas de la misma especie y sin embargo
no vari6 la asignacion de recursos. La mayor asignacion a la parte subterranea en presencia
de vecinos ha sido comprobada anteriormente (por ej. Gersani et al. 2001) y en ambientes
poco fértiles maximiza la tasa de crecimiento (Agren e Ingestad 1987) y la capacidad
competitiva (Chapin 1980, Crick y Grime 1987, Tilman 1988, Grime et al. 1997), por lo que
habria que considerarla como una reaccidon especifica a la actividad radicular de los vecinos
en respuesta quizd a determinadas sefiales quimicas (Mahall y Callaway 1991, Callaway
2002) o de comportamiento (Fransen et al. 2001).

En resumen, el efecto de una menor competencia se manifestd en una mayor
asignacion a la parte aérea, ya que RII y R/T estuvieron inversamente relacionados -si no
introducimos las especies de Quercus en el analisis, por su desproporcionada raiz- (r =-0.11;
P < 0.001). Esta plasticidad es integramente debida a la presencia de vecinos y no a la
escasez de recursos, y se debe mas a la naturaleza de la interaccion entre especies, a como se
interfieren o se reparten los recursos, que a la disponibilidad de los mismos (Callaway et al.
2003). Es pues una respuesta estrictamente biodtica, condicionada por el tipo de vecino y
dirigida a contribuir al éxito competitivo, posiblemente codificada por sefiales no

relacionadas con los recursos (Aphalo y Ballaré 1995).
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Interacciones entre plantas y dinamica de una comunidad semiarida

Introduccion

La composicion y estructura de las comunidades vegetales estdn fuertemente influenciadas
por las interacciones entre sus componentes (Roughgarden y Diamond 1986). Estas
interacciones incluyen una serie de efectos negativos y positivos que ejercen las plantas entre
si de forma simultanea (Walker y Chapin 1986, Callaway ef al. 1991, Aguiar et al. 1992,
Bertness y Shumway 1993, Aguiar y Sala 1994, Holzapfel y Mahall 1999), siendo el efecto
neto de una planta sobre otra el balance de los aspectos positivos y negativos que genera
sobre ella (Callaway 1995, Callaway y Walker1997, Holmgren et al. 1997). Sin embargo,
todavia existe cierto desconocimiento sobre los factores que determinan el balance entre los
efectos positivos y negativos (Callaway y Walker 1997). Algunos de los factores que se han
tenido en consideracion incluyen la fase vital (Valiente-Banuet er al. 1991a,b, Walker y
Vitousek 1991, Aguiar et al. 1992, Chapin et al. 1994, Pugnaire et al. 1996b, Rousset y
Lepart 2000), la fisiologia de las especies (Callaway et al. 1996, Holmgren et al. 1997), las
interacciones indirectas (Miller 1994) y el nivel de estrés abidtico (Bertness y Callaway
1994, Pugnaire y Luque 2001).

En la ultima década, distintos autores han planteado varios modelos de interaccion
segun el grado de estrés ambiental, de herbivoria y de perturbacion en el medio (Bertness y
Callaway 1994; Brooker y Callaghan 1998; Bruno et al. 2003). Estos modelos predicen que
la importancia de la facilitacion se incrementara con el aumento del estrés abiodtico y de las
perturbaciones, mientras que las interacciones negativas prevaleceran cuando las condiciones
sean mas benignas.

Los ambientes aridos y semidridos se caracterizan por la baja disponibilidad de dos
recursos esenciales para el desarrollo de las plantas, agua (West 1983, Ehleringer ef al. 1999,
Whitford 2002) y nutrientes en el suelo (Charley y Cowling 1968, Whitford 2002), lo que
sugiere que las especies vegetales deberian competir (sensu Tilman, 1988) por estos
recursos. Sin embargo, durante décadas se considerd que la competencia en estos ambientes
era nula (Shreve 1951, Went 1955) o escasa (Grime 1979) debido a la baja densidad de
plantas (Cody 1986) y a la segregacion de nichos interespecificos mediante formas vitales y
funcionales diferentes (Kemp 1983, Cody 1986). Hoy, en cambio, existen evidencias

experimentales sobre la existencia de fuertes interacciones competitivas entre plantas de
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estos ambientes (Fowler 1986), implicando a especies herbaceas (Gurevitch, 1986, Nobel y
Franco 1986, Novoplansky y Goldberg 2001), arbustos (Fonteyn y Mahall 1981, Ehrleringer
1984) y combinaciones de herbaceas y plantas lefiosas (Sala et al. 1989, Ludwig et al. 2003),
siendo el agua el recurso por el que compiten habitualmente (Briones et al. 1998).

La facilitacion, que es frecuente entre plantas de estos medios, ha sido practicamente
ignorada hasta la Gltima década (Callaway 1995). Sin embargo, cualquier mejora del habitat
en un ambiente extremo constituye un factor importante en la estructuracion de la
comunidad (Bertness y Callaway, 1994), y en ambientes aridos o semidridos generalmente
implica una mejora en la disponibilidad de agua o nutrientes (Holzapfel y Mahall 1999). En
estos ambientes, los beneficios que se pueden obtener de los vecinos son la sombra, una
mayor disponibilidad de agua y nutrientes, proteccion frente a herbivoros, una microflora del
suelo mas favorable, compartir recursos a través de micorrizas o un mayor porcentaje de
visitas de los polinizadores (Callaway 1995), los cuales pueden repercutir en una mejora de
la respuesta fisiologica de la planta y, por tanto, en una mejora de su eficacia biologica
(Lechowicz 1984, Herrera 1991). Diversos estudios han puesto en evidencia la importancia
de la facilitacion en estos ambientes, centrandose principalmente en el estudio de plantas
anuales y herbaceas que se benefician de vivir bajo las copas de arboles y arbustos
(Callaway et al. 1991, Vetaas 1992, Pugnaire 1996a,b, Holzapfel y Mahall 1999) y en
especial del efecto nodriza del arbusto sobre la supervivencia y reclutamiento de las
plantulas (Franco y Nobel 1988, Valiente-Banuet ef al. 1991a,b).

En los ambientes aridos y semiaridos, un factor aun mas estresante para las plantas que
la escasez general de agua puede ser su distribucion variable tanto espacial como
temporalmente, y lo impredecible de las precipitaciones tanto inter como intra-anualmente
(Ehleringer et al. 1999, Whitford 2002, pero ver Rodé y Comin 2001 para ecosistemas
mediterraneos). Esta fluctuacion espacial y temporal en la disponibilidad de agua es uno de
los principales fendmenos que gobiernan estas comunidades vegetales (Gunster 1993,
Puigdefabregas y Pugnaire 1999) ya que no s6lo determina el comportamiento fisioldgico de
la planta, sino que influye en la disponibilidad de otros recursos y procesos bidticos y
abiodticos como la actividad microbiana en el suelo (Walsh y Voigt 1977, Sala y Lauenroth
1982), la descomposicion de la hojarasca (Meentemeyer 1978, Austin y Vitousek 2000,
Gallardo 2001, Austin 2002) y, en parte debido a ello, el nivel de nutrientes disponibles para
la planta (Chapin 1991, Austin y Sala 2002). Por lo tanto, siendo un recurso escaso y
fluctuante, se puede postular que la intensidad de la interaccion entre plantas en estos medios

variara en funcioén de la disponibilidad de agua. Sin embargo, existen pocos estudios que
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hayan analizado experimentalmente los cambios en la intensidad de la interaccidon inducidos
por las condiciones climdticas, y menos aln los centrados en la disponibilidad fluctuante de
los recursos. Los escasos estudios que han analizado estos procesos generalmente estan
enfocados bien a la competencia (Kadmon 1995, Briones et al. 1998, Novoplansky y
Goldberg 2001), bien a la facilitacion (Greenlee y Callaway 1994, Kitzberger et al. 2000,
Bertness y Ewanchuk 2002), siendo bastante escasos los trabajos que analizan los cambios
en el balance de la interaccion en funcion de gradientes naturales (Pugnaire y Luque 2001,
Callaway et al. 2002) o, mas concretamente, en funcion de la disponibilidad hidrica
(Tielborger y Kadmon 2000, Ludwig et al. 2003).

En este trabajo, desarrollado en una comunidad semiarida del SE de Espafia dominada
por Stipa tenacissima (L.) y Cistus clusii (Dunal), hemos analizado el balance de la
interaccion entre estas dos especies mediante un experimento factorial de remocion de
individuos de ambas especies cuando coexistian, seleccionando individuos de Stipa de dos
fases vitales diferentes. Las hipotesis de trabajo fueron las siguientes:

1. Existen tanto interacciones positivas como negativas entre estas dos especies.

2. El balance neto entre estos dos tipos de interaccion varia a lo largo del desarrollo
vital de las plantas de esparto, que es facilitado en los estadios iniciales por Cistus
para competir con €l cuando es adulta.

3. El balance de la interaccion entre plantas puede variar en funcion del nivel de estrés
ambiental al que estd sometida la planta.

4. El resultado de estas interacciones se ve reflejado a largo plazo en su distribucion
espacial, en un proceso en el que Cistus puede ser completamente eliminado de la
comunidad por Stipa.

Para probar las hipotesis se ha estudiando la respuesta de las plantas y los factores
abioticos implicados a lo largo de dos afos. Puesto que el resultado del balance de la
interaccion puede ser muy diferente seglin la variable de respuesta seleccionada en el estudio
(Goldberg et al. 1999), se ha analizado a distintas escalas temporales; desde el corto plazo,
midiendo la respuesta fisioldgica de las plantas a diferentes niveles de disponibilidad hidrica
hasta el medio plazo, a través del analisis del crecimiento y del esfuerzo reproductivo; y por
ultimo, a un plazo mas largo, con el analisis de la distribucion espacial de las dos especies en

la comunidad seleccionada.
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Material y métodos
Descripcion de la zona de trabajo y de las especies

La zona de estudio se encuentra en el piedemonte de la cara norte de Sierra Alhamilla, cerca
de Tabernas, Almeria (37° 01° N, 2° 23> W, 430 m.s.n.m.). El clima es semiarido con una
precipitacion anual de 230 mm, una temperatura media de 18 °C (Instituto Nacional de
Meteorologia) y una marcada sequia estival de Junio a Septiembre en la cual no hay
precipitaciones en la mayoria de los afos. El area de trabajo es una zona con una ligera
pendiente que no supera los 10°. La litologia predominante son los sustratos de areniscas y
conglomerados Miocenos. El suelo estd poco desarrollado, es pedregoso y se puede
considerar entre entisol y cambisol eutrico (LUCDEME, 1987). La vegetacion esta
dominada por Stipa tenacissima con una cobertura del 35 %, (Sanchez 1995) acompafiada de
especies arbustivas como Cistus clusii, plantas de los géneros Thymus y Helianthemum,
matas dispersas de Anthyllis cytisoides o Salsola genistoides y, en las zonas de valle, Retama
sphaerocarpa.

Stipa tenacissima -esparto- es una graminea (Fam. Poaceae) perenne que forma
macollas de hasta un metro de altura. Las hojas son escleréfilas, de hasta 100 cm de longitud
y 2-3 mm de didmetro y suelen estar plegadas o convolutas en las épocas de sequia. Tiene un
sistema radicular fasciculado, denso, con numerosas raices delgadas bajo la mata que no
suelen superar los 50 cm de profundidad (Sanchez 1995), siendo la relacion raiz-tallo muy
baja. El crecimiento de sus hojas se suele paralizar en el verano cuando el déficit hidrico es
elevado (Haase ef al. 1999) aunque no es una parada debido a una dormancia estival ya que
las hojas responden de forma oportunista a los pulsos de agua (Pugnaire et al. 1996c). La
inflorescencia es una espiga en forma de panicula. Se propaga tanto por semillas como
vegetativamente. La especie es de distribucion Mediterranea occidental, en zonas donde el
promedio de lluvia estd entre los 100 y 500 mm anuales, siendo particularmente abundante
entre las isoyetas 200 a 400 mm (White 1983). En la Peninsula Ibérica, la mayoria de los
espartales tienen una fuerte influencia antropica, siendo plantado en el pasado o, con mayor
frecuencia, eliminando las otras especies competidoras.

Cistus clusii —jaguarzo o romero macho— es una cistacea arbustiva de hasta 1 m de alto
que puede llegar a vivir hasta 20 afios (Munné-Bosch y Alegre 2002). Los tallos son erectos,
con hojas pequefias, casi lineales, verdes por el haz y blanco-tomentosas por el envés y el
contorno revoluto. Forma inflorescencias en cimas umbeliformes de 1-8 flores blancas. El

fruto es una céapsula subglobulosa de 4-8 mm de didmetro. De distribucioén principalmente
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Ibero-Magrebi y en las islas Baleares (Castroviejo et al, 1993), es un arbusto tipico de las
primeras etapas de sucesion en zonas muy calidas en verano. Es la especie de Cistus mas
resistente a la sequia (Polunin y Smithies, 1973). Se regenera exclusivamente por semillas y,
como otras especies de Cistus, es un primocolonizador adaptado a las perturbaciones
caracteristicas de los ecosistemas mediterraneos (Troumbis y Trabaud 1986) donde la
germinacion se potencia después del fuego (Naveh 1974, Montgomery y Strid 1976) sobre

todo en combinacion con perturbaciones en el suelo (Pugnaire y Lozano 1997).

Analisis de la distribucion espacial de las plantas

El patron de la distribucion espacial de Cistus y Stipa se realizd mediante el analisis de la
funcion K de Ripley (Ripley 1976, Haase 1995) en una parcela de 20 x 20 metros en la zona
de estudio. La funcion K de Ripley se considera una de las mejores técnicas de analisis
bivariante de patrones de puntos (Dale 1999). La funcion K considera cada planta como un
punto central con coordenadas en dos ejes y cuenta el numero de puntos (plantas) dentro de
un area circular de radio ¢ Las plantas localizadas cerca de los bordes de la parcela
establecida requieren que sean corregidos para evitar los errores del efecto borde. Esta
correccion se ha realizado mediante el método descrito por Getis y Franklin (1987)
modificado por Haase (1995), dando resultados no sesgados para distancias hasta la mitad
del tamafo mas pequeiio del lado menor de la parcela analizada (Haase 1995). Si los puntos
tienen una distribucion Poisson al azar, el valor esperado de la funcion acumulada de K(?)
iguala a £, i.e. el area circular de radio ¢ de la planta, obteniendo una distribucion linear de
VK(1) en funcién de . Para facilitar la interpretacion, se suele presentar el estadistico
derivado VK[(#) /7] - t en funcién de ¢ ya que tiene un valor esperado de cero cuando el
patron es Poisson al azar (Skarpe 1991), positivo cuando el patron espacial es en agregado y
negativo cuando es regular. Los detalles metodologicos y del andlisis estadistico pueden
consultarse en Ripley (1976) y Haase (1995).

Se ha analizado la distribucion espacial de las dos especies, Cistus y Stipa, utilizando
el programa SPPA (Haase 1997), clasificando las plantas en funcion de su estadio vital y
tamafno. En Stipa se han considerado juveniles aquellos individuos que todavia no han
desarrollado espigas, con un didmetro basal menor a 10 cm. En el caso de Cistus, todas las
plantas muestreadas habian florecido previamente, por lo que se establecido un limite de
tamafo después de analizar el histograma de frecuencias de altura, asumiendo como

pequenos los individuos de menos de 62 cm.
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Diserio experimental: tratamientos realizados a las plantas

En enero de 2000 se seleccionaron al azar 30 individuos juveniles de Stipa creciendo bajo la
copa de Cistus y 10 individuos de Stipa y 10 de Cistus creciendo solos. De las 30 parejas de
Stipa y Cistus creciendo juntos a 10 se les elimind Stipa, a otras 10 se les elimind Cistus y
las 10 parejas restantes permanecieron como control (Figura 1). Los individuos eliminados
se llevaron al laboratorio para pesarlos después de permanecer en una estufa a 70°C durante
48 h. Se estim¢ el tamafio de las plantas de Cistus midiendo su altura, didmetro maximo y

minimo y, en el caso de Stipa, el diametro basal, la altura y el nimero de tallos.

CONDICIONES NIVEL DE INTERACCION
INICIALES .
Creciendo solas Acompafiadas
Stipa Cistus
7
2
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<
(S-O) (C-S) (S+C o C+S)
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|
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g - N B
(S (C
Control) Control)
]
§ 7 7 |
Stipa Cistus Ambas Claro

MICROCLIMA (bajo la copa de..)

Figura 1. Diselo experimental empleado para caracterizar la interaccion entre Cistus y Stipa en una comunidad
semiarida del SE de Espafia. El efecto del suelo incluye una combinacién de suelos desarrollados bajo: ambas
especies (A), una de las dos especies (B) y suelo desnudo (C). Entre paréntesis estan las abreviaciones que se
van a utilizar en las graficas: S-C pareja formada por ambas especies donde se mantiene Stipa y se elimina
Cistus; C-S pareja a la que se elimina Stipa y se deja Cistus; S+C (o C+S) combinacion en la que se mantienen
ambas especies, S Control Stipa que crece sola, C Control Cistus que crece solo.

En marzo de 2000 se aplico el mismo disefio experimental a individuos de Stipa y
Cistus adultos. En cada especie se seleccionaron individuos de tamafio similar, estimando los
tamafios a través de la altura, didmetro maximo y el didmetro minimo perpendicular al

anterior.
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Caracteristicas microclimaticas y de suelos

Se caracterizaron las condiciones microclimaticas en el centro bajo las copas de Stipa y
Cistus creciendo solos o en parejas y en una zona de claro entre las matas a una distancia
como minimo de 0.5 m de la planta mas cercana (Figura 1). Se midi6 la temperatura y
humedad relativa en la superficie del suelo y la temperatura del aire a 10 cm del suelo en una
semana de julio 2002. También se midid la radiacion PAR (Photosynthetically Active
Radiation, 400-700 nm, sensor de Skye Instruments Ltd., Powys, UK) bajo las copas de
Cistus y en los claros no vegetados en un dia sin nubes del mes de septiembre. Los sensores
estuvieron conectados a registradores de datos (HOBO HS8, Onset Computers, Pocasset, MA,
USA) que tomaron un registro cada 5 minutos.

En agosto de 2002 se tomaron 9 muestras cilindricas de 10 centimetros de profundidad
y 5 cm de diametro (196.3 cm®) para analisis de nutrientes y de materia organica en cada uno
de los suelos indicados en la Figura 1 y solo bajo las plantas pequefas. Cada muestra se
mezcld y seco al aire en el laboratorio, se peso y se calculd la densidad aparente utilizando
para el calculo la masa de cada muestra y el volumen antes indicado. Posteriormente, cada
muestra se paso por un tamiz de 2 mm de luz y después por un molinillo (Fritsch Pulveriseke
02.102, Germany). Se determind el contenido en materia organica del suelo, por el método
de la digestion huimeda (Porta et al. 1986), el contenido de nitrégeno total mediante analisis
de Kjeldahl utilizando SeSO4-K,;SO4 como catalizador en un destilador-analizador
automatico (Velp Cientifica s.r.l., Italia). El fosforo soluble se extrajo mediante el método de
Watanabe y Olsen (1965) y se determin6 por colorimetria con un espectrofotometro (Bausch

y Lomb, Rochester, New York).

Relaciones alométricas: analisis del tamario y peso de las hojas

Al inicio de cada experimento se tomaron tres hojas maduras de cada individuo
seleccionado. En el caso de Stipa, se recogio la primera hoja madura de cada tallo. En el caso
de Cistus se seleccionaron hojas maduras de los tallos desarrollados en el afio anterior. El
muestreo se repitid en todas las plantas en junio de 2001 y junio de 2002. El criterio de
seleccion de hojas fue comun para todas las variables medidas en las hojas.

En las hojas de Stipa se midid la longitud, didmetro, peso total y area y peso de un
segmento central de las mismas. En las de Cistus se midio el peso y area total. Con estas
medidas se obtuvieron el area especifica de hoja (SLA: area / peso seco de la hoja) y en el

caso de Stipa la longitud especifica de hoja (SLL: longitud / peso seco de la hoja).
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Estado fisiologico de las plantas

En julio de 2002, entre 28 y 30 meses después del inicio de los experimentos, se
seleccionaron hojas en la misma orientacién en 7-9 plantas de cada especie, tamafio y
tratamiento en las que se midieron la eficiencia fotoquimica del fotosistema II (Fv/Fm), la
conductancia estomatica al vapor de agua (gs), la tasa de fijacion de CO, (4) y el potencial
hidrico antes del amanecer ( #4), que se midio también en agosto. Para la ultima variable, y
en el caso de Cistus, las determinaciones se hicieron en tallos ya que, en plantas lefiosas es
una medida més representativa del estrés hidrico de la planta y es menos variable que la
medida en las hojas (McCutchan y Shackel, 1992). En julio y agosto de 2002 se recogieron
hojas maduras, verdes y en la misma orientacion en la mata para analizar su contenido en
nutrientes.

El valor de Fv/Fm se midid al amanecer con un fluorimetro de induccion de la clorofila
(PEA; Hansatech, Kings Lynn, UK) en hojas sometidas a 30" de oscuridad. La conductancia
(gs) y la tasa fotosintética (4) se midieron a primera hora de la mafana (7.30-9.30 GMT,
dependiendo de la estacion del afo) bajo luz solar saturante, siempre por encima de los 1000
umolm™s™, mediante un analizador portatil de gases por infrarrojos o IRGA -InfraRed Gas
Analyser- (Lci; Analytical Development Company Ltd., Hoddesdon, UK), procurando que el
intervalo de temperaturas de la hoja entre las primeras y Gltimas medidas no sobrepasara los
5 °C. Tanto en el caso de Stipa, que tiene hojas filiformes, como en el de Cistus, cuyas hojas
son pequeiias y estrechas, fue necesario introducir varias hojas dentro de la cubeta del IRGA.
El area foliar implicada en cada medida se estim6 en el caso de Stipa como el ancho del
conjunto de hojas por la longitud de la cubeta y por I1/2, ya que al ser hojas cilindricas, se ha
realizado la correccion recomendada por Cregg (1992). En el caso de Cistus se recogieron
las hojas y se obtuvo el area proyectada midiéndola con el programa Midebmp (Ramoén
Ordiales, 2000). A continuacion, las hojas de Cistus se secaron en la estufa a 70°C y se
pesaron para la estimacion del SLA.

El potencial hidrico se midi6 antes del amanecer en hojas —Stipa- y tallos —Cistus- con
una camara de presion (Skye Instruments Ltd., Powys, UK). Para evitar la desecacion de las
hojas o tallos, éstos se metian en una bolsa de plastico con un algodon humedecido antes de

ser cortados hasta el momento de realizar la medida (Koide et a/, 1989).
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Las hojas recogidas para el analisis de nutrientes se secaron en una estufa a 70°C
durante un minimo de 48 h y se midi6 el contenido de N total de hojas mediante el método

Kjeldahl.

Esfuerzo reproductivo

A finales de mayo de 2001 y principios de junio de 2002 se contaron el nimero de frutos de
tres ramas principales de cada individuo de Cistus y el nimero de espigas de las plantas
adultas de Stipa. De cada planta de Cistus se tomaron tres capsulas maduras todavia sin abrir
a las que se les elimino los restos de corola. Se secaron en una estufa de 70°C durante 48
horas y posteriormente se pesaron. De cada individuo de esparto adulto se tomaron entre 30
y 50 semillas que se secaron en la estufa a 70°C durante 48 horas. Por cada muestra se
seleccionaron 30 semillas de forma aleatoria y se contd el numero de semillas vanas y se
pesaron 30 semillas no vanas.

En junio de 2002 se tomaron tres espigas por planta de Stipa a las que se les midio la
longitud, se limpiaron de semillas, se secaron en la estufa a 70°C durante 48 horas y se

pesaron para calcular la proporcion entre su longitud y peso.

Analisis estadistico

Las diferencias entre tratamientos y tamafos —si existian datos- se analizaron mediante
ANOVA para cada especie por separado. En el caso de las variables fisiologicas, se realizod
una comparacion entre especies. Para las variables medidas en las mismas plantas y en
distintos afios 0 meses se realizd6 una ANOVA para medidas repetidas en el tiempo -RM-
ANOVA-. El peso de hoja y biomasa de los individuos se transformaron mediante logaritmo
natural para normalizar su distribucion. Se comprobo6 que los datos cumplieran los requisitos
previos al andlisis con los distintos tipos de ANOVA; es decir, que las variables fueran
homocedasticas (test de Levene), que existiera homogeneidad de las varianzas y covarianzas
(test Box M), y simetria compuesta de las varianzas y covarianzas (test de esfericidad). Si
este ultimo requisito no se cumplia, la alternativa fue el analisis mediante ANOVA
multivariante -MANOVA- (von Ende, 1993). En el caso de la ANOVA univariante, si las
variables eran heterocedasticas se realiz6 un analisis no paramétrico. Salvo que se indique lo
contrario, los valores de F' de las MANOVA son los de Pillari, por ser éstos mas robustos
frente a la heterogeneidad de las varianzas y covarianzas (Scheiner, 1993). En general, la

comparacion post-hoc de las medias se realiz6 mediante el test de Scheffé.
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En el caso del tamafio de hoja en Stipa, que se midi6 al principio, al afio y medio y al
final del experimento, se analizaron las diferencias entre tratamientos en cada tamafio
mediante RM-ANOVA, ya que el analisis conjunto del tamafio y tratamiento no fue posible
por ser las variables heterocedasticas.

En el caso de la distribucion espacial, los analisis estadisticos se realizaron con el
programa SPPA (Haase 1997) y el resto de los andlisis con el programa STATISTICA v 6.0
(Statsoft Inc. 2001). Los datos en el texto y las figuras representan la media muestral + 1

error estandar (ES).

Resultados
Distribucion espacial

La relacion espacial de ambas especies varié dependiendo del tamaio de la planta. Tanto los
individuos juveniles de Stipa como los Cistus de menor tamafo (altura <62 cm) formaron
agregados monoespecificos (Figura 2a 'y 2c, P<0.01 en ambos casos). En cambio, los adultos
de cada especie se distribuyeron al azar (Figura 2b y 2d). Entre tamafios y para la misma
especie, los juveniles de Stipa se distribuyen formando agregados con los adultos a partir de
0.5 m (Figura 2e, P<0.01), mientras que los arbustos pequefios y grandes de Cistus tienen un
pico de agregacion a menos de 0.5 m, para distribuirse regularmente a distancias mayores a
1.5 m (Figura 2f, P<0.01).

Independientemente del tamafo de la planta, hay una asociacion positiva entre las dos
especies para distancias de entre 0 y 2 m (Figura 2g, P<0.01); al azar entre 2 y
aproximadamente 7 m y regular para distancias superiores. El mismo patron emergi6 al
considerar s6lo a los individuos juveniles (Figura 2h, P<0.01), mientras que las plantas
adultas se encontraban positivamente asociadas con Cistus entre los 0 yl m (Figura 2i,

P<0.01).
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Figura 2. Analisis espacial de segundo orden del patron de distribucion de Cistus clusii y Stipa tenacissima en
la parcela de 20 x 20 metros en la zona de estudio. Los graficos indican la derivada de la funcion K de Ripley
(ordenadas) frente a la distancia de los vecinos (abcisas); las lineas de puntos indican los limites de confianza
del 95%.

Caracteristicas del microclima y del suelo

Al inicio del verano de 2002, las condiciones microclimaticas y la radiacion PAR incidente
bajo las copas de los Cistus pequefios fueron mucho mas suaves que las existentes en los

claros sin vegetacion o bajo las Stipa juveniles que crecian solas (Tabla 1, Figura 3). No
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hubo diferencias notables entre los valores microclimaticos bajo las copas de Cistus solos o
asociados a Stipa (Tabla 1).

La temperatura en los claros alcanzd valores promedio 5 grados superiores a la
temperatura alcanzada bajo las copas de Cistus, los maximos 10 grados por encima y los
minimos nocturnos 1 grado por debajo (Tabla 1). La amplitud térmica fue, por tanto, muy
superior en los claros que bajo las copas de Cistus (Tabla 1) y los maximos alcanzados muy

diferentes (60°C en claros vs. 42°C bajo Cistus).

Temperatura (°C)

Humedad relativa del aire (%)

| Suelo | Stipa con
! desnudo ! Stipa sola Cistus solo  Cistus

| Suelo | Stipa con
! desnudo ! Stipa sola Cistus solo  Cistus

Media g33.5io.6g31.9i0.5 28.1+0.3 28.1+0.3

Minima ~ {182+0.7{18.5+0.8 192£0.6 19.6£0.5

g 25.8+0.3 : 22.8+0.0 22.8+0.01 22.9+0.0
120.8+0.1{21.2£0.1 21.4£0.1 21.7%0.1

I I I I
Méxima 599+ 1.1 544+0.7 42.0+1.7 422+1.6 352+5.6 23.9+0.1 23.8+0.1 23.9+03
L 359 238 ! Y 24 22

Amplitud :

41.7

22.6 i

144

Tabla 1 Temperatura y humedad relativa del aire en suelo desnudo y bajo las copas de Cistus y Stipa juveniles
entre finales Junio y principios de Julio de 2002. Los valores son medias £ 1 ES de tres dias de medida con
condiciones similares y dos sensores por situacion.

La humedad relativa del aire siguié un patrén similar, aunque las diferencias entre los
valores extremos fueron mas suaves. En los claros, las diferencias entre los maximos
nocturnos y minimos diurnos estuvieron en torno al 14%, frente al 2% bajo las copas de
Cistus (Tabla 1). Las medias fueron bajas y similares en todos los casos, alrededor del 23%,
excepto en el caso de los claros con una humedad relativa media superior y alrededor del

26%.
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Figura 3. Densidad del flujo incidente de fotones (PPFD) en un dia claro de septiembre bajo la copa de Cistus
y en los claros no vegetados (n = 2-3). Las barras representan medias = 1 ES. Los asteriscos indican que existe
una diferencia significativa entre ambientes (P<0.001, ANOVA).

Las condiciones bajo las plantas juveniles de Stipa creciendo solas siguieron un patron

intermedio a los casos antes descritos, asemejandose en el régimen de temperaturas a los
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claros mas que bajo los Cistus, mientras que las humedades tuvieron una evolucién similar a
las que se produjeron bajo Cistus (Tabla 1).

Los suelos bajo los individuos juveniles fueron ricos en materia organica pero con una
fertilidad entre media y baja (Figura 4). Por lo general, el efecto de las matas en el suelo fue
positivo, obteniendo valores de nutrientes mas altos que en los claros (Figura 4). Los valores
mas altos los tuvieron los suelos bajo los arbustos de Cistus a los cuales se les elimino la
Stipa (Figura 4), mientras que los mas bajos los obtuvieron los suelos bajo Stipa control, que

no se diferenciaron de los claros en ninguna de las variables medidas (Figura 4).
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Figura 4. Caracteristicas de los suelos bajo los distintos tratamientos de Cistus y Stipa juveniles (barras) y en
suelo desnudo (linea continua, las lineas discontinuas son la media +1 ES). Las barras representan la media + 1
ES, n = 8. Barras con letras diferentes son significativamente distintas (test de Scheffé, P < 0.05). Los
asteriscos indican diferencias significativas entre los tratamientos y el suelo desnudo ( * , ¥* y *** para P <
0.05, 0.01 y 0.001, respectivamente).

Todos los suelos bajo Cistus o sobre los cuales originalmente crecieron las dos

especies tuvieron significativamente mas materia organica que en los de los claros (4.3 vs.
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2.9 %, Figura 4), mientras que los suelos bajo Stipa control obtuvieron valores en torno a 3.2
% y similares a los claros (Figura 4). Lo mismo ocurri6 con los niveles de fosforo asimilable
y nitrégeno total (Figura 4) aunque, en este Ultimo caso, los suelos bajo Cistus control

mostraron un contenido en nitrogeno similar al del suelo desnudo (Figura 4).

Tamario de las plantas

Al inicio del experimento los individuos juveniles de Stipa que crecian junto a Cistus eran
mas altos y con menos brotes que los que crecian sin la proteccion de Cistus (Tabla 2).
Transcurridos 31 meses desde la aplicacion de los tratamientos, los individuos que crecian
bajo la copa de Cistus seguian siendo mas altos que los que estuvieron solos y duplicaron la
biomasa del control, mientras que las plantas de Stipa a las que se les elimind Cistus tuvieron
valores intermedios (Tabla 2). El nimero de brotes por planta aument6 a lo largo de los
meses de estudio (£ ,; = 48.76, P< 0.001, Tabla 2) disminuyendo las diferencias iniciales,
de forma que al final del experimento todas las plantas juveniles de Stipa tenian el mismo

numero de brotes por mata, con un promedio de 46.5 & 3.5 (Tabla 2).

Afio 2000 Afio 2002
Altura (cm)  N.brotes | Altura(cm)  N.brotes Biomasa (g)
Stipa sola 35143.6"° 302+1.8 | 374418 47.0+4.0"° 31.0+43°
Stipa eliminado Cistus ~ 65.8£2.5° 18.4+29" | 457435 48.0+£7.9"° 452+8.7%
Stipa con Cistus 62.5+3.8" 17.4+27° | 573+3.0° 444+63" 63.2+9.6
P <0.001 0.003 <0.001 ns 0.03

Tabla 2. Tamafio de las plantas juveniles de Stipa en las distintas situaciones al inicio y final del experimento.
Los valores son medias = 1 ES (n = 8). P indica la significacion de las diferencias entre variables (ANOVA).
ns: no significativo (P>0.05). Valores en una columna con letras diferentes indican que son significativamente
distintos (P<0.05).

En cambio, las plantas adultas de Stipa tuvieron tamanos similares tanto al principio
como al final del experimento (F4 = 0.2, P = 0.9), con una altura promedio de 84.2 + 1.4
cm y un 4rea proyectada de 0.48 + 0.04 m’.

Los individuos del grupo de matas grandes de Cistus duplicaron el area proyectada de
los pequefios (0.34 + 0.04 vs. 0.17 + 0.02 m%, P < 0.003), tuvieron mayor volumen (1.9 +
0.03 vs. 0.7 + 0.08 m’, P < 0.001) y mayor altura (75.8 £ 3.2 vs. 56.4 + 2.0 cm, P < 0.001).
No hubo diferencias entre tratamientos dentro de cada grupo, ni en tamafio ni en biomasa

(ANOVA, P> 0.25 en todos los casos).
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Tamario de las hojas

Las hojas de las plantas de Stipa adultas fueron de mayor tamafio que las de las juveniles y
con un area especifica —SLA— y longitud especifica —SLL— menores (Figura 5). Antes de
aplicar los tratamientos, las plantas juveniles de Stipa que crecian solas tenian hojas mas
finas, mas pequefias, de menor masa y con mayor SLA y SLL que las que estaban
acompanadas por Cistus (+S-C y +S+C, Figura 5, afio 2000). En cambio, las plantas adultas

tenian hojas de tamano similar (Figura 5).
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Figura 5. Longitud, biomasa, area especifica (SLA) y longitud especifica (SLL) de las hojas de Stipa,
recogidas en el mes de enero de 2000 (barras blancas), junio de 2001 (barras grises) y 2002 (barras negras). Los
valores son medias +1 ES, n = 8. Barras con letras diferentes indican diferencias significativas entre los
tratamientos para el conjunto de los tres afos (P<0.01, test de Scheffé). Los asteriscos indican diferencias
significativas entre los afios de medida en cada tratamiento (P<0.05, RM-ANOVA). Los promedios de las
variables medidas de los dos tamafios de mata fueron significativamente diferentes en los tres afios (Mann-
Whitney U test, P<0.001 para todas las variables).

En los muestreos posteriores (junio de 2001 y 2002), estas diferencias se mantuvieron

constantes, aunque al eliminar Cistus, las plantas juveniles de Stipa fueron disminuyendo en

57



Interacciones entre plantas y dindmica de una comunidad

biomasa y longitud de hoja con el trascurso de los afos, llegandose a diferenciar de aquellas
plantas que se mantuvieron bajo Cistus al final del experimento, aunque mantuvieron valores
similares de SLA y SLL (Figura 5).

Las plantas adultas de los distintos tratamientos tuvieron un tamafio de hoja similar a
lo largo de todo el experimento (Figura 5). En general, en las plantas de Stipa, 1a biomasa de
hoja, y en menor medida la longitud, fueron mayores en 2002 que en los otros dos afos
(RM-ANOVA, P < 0.001 en ambos casos, Figura 5), mientras que los valores de SLA y SLL
no variaron en los distintos afios (Figura 5).

Las plantas de Cistus, en general, tuvieron tamafios de hoja similares,
independientemente del tratamiento aplicado y del tamafo del arbusto. Solo en el 2000 se
observo que el peso de hoja de los Cistus pequeios fue mayor y el SLA mas bajo que en los
grandes (Tabla 3). Como en el caso de Stipa, el tamafio promedio de hoja en 2002 fue mayor

que en los otros dos afios (RM-ANOVA, P < 0.001 en ambas variables, Tabla 3).

Aiio 2000 Ao 2001 Aiio 2002

Biomasa (mg) SLA (m’kg') Biomasa (mg) SLA (m’kg') Biomasa (mg) SLA (m’kg’)

Pequeios 4.6+0.14° 3.45+£0.08" 494+0.2° 2.54 £0.05" 7.63£0.2° 3.23£0.06"
Grandes 3.28+0.13° 43+0.1° 5.19+0.2° 2.61£0.07° 8.36 £ 0.4 3.19 £ 0.06"

Tabla 3. Biomasa y area especifica de las hojas de las plantas de Cistus. Los valores son medias + 1 ES; n =16
en 2000, n = 24 en los afios siguientes. Valores en una misma columna con letras diferentes indican diferencias
significativas (P<0.05, test de Scheff¢).

Esfuerzo reproductivo

La produccién de espigas en plantas de Stipa adultas, aunque variable, fue similar en los tres
tratamientos (Tabla 4) y en los dos afios de medida (7.9 = 1.1 en 2001 y 10.8 £ 1.7 en 2002).
Por otro lado, la masa de las semillas de Stipa fue bastante constante y similar en todas las
plantas de Stipa, independientemente del tratamiento aplicado o afio de medida (Tabla 4),

con una masa promedio de 5.2 = 0.17 mg.

58



Capitulo 3

Numero de Longitud de espiga Masa de

espigas / Peso (mkg™) semilla (mg)
+S-C (Sola, eliminado Cistus) 6.4+2.1 - 5.7+04
Afio 2001 Control (Sola) 93+1.8 - 53+£03
+S+C (Acompanada de Cistus) 7.7+24 - 53102
+S-C (Sola, eliminado Cistus) 83131 69+04 54102
Ao 2002 Control (Sola) 144+24 7.6+0.2 5.1+£04
+S+C (acompafiada de Cistus) 9.7£3.1 7.1£04 4.6%0.1
P (anos) 0.15 -—-- 0.16

Tabla 4. Numero de inflorescencias por planta (n = 7), relacion longitud de la espiga y su masa (n=9)y
peso promedio de una semilla (n = 5) en plantas de Stipa adultas recogidas en los meses de junio de 2001 y
2002. Los valores son medias £ 1 ES. Los tratamientos no fueron significativamente distintos (P > 0.05,
analisis de ANOVA excepto para numero de espigas que se analizo con el test de Kruskal Wallis). P indica la
probabilidad de que los valores promedio en los dos afios no sean significativamente distintos (RM-ANOVA

para la masa de la semilla, t-test para numero de espigas)

La produccion relativa de frutos en plantas de Cistus fue en 2001 mayor en los
individuos grandes que en los pequefios (Tabla 5). En cambio, los dos tamafios tuvieron una
produccion similar en 2002 (Tabla 5), que duplico la obtenida en 2001 (44.6 = 3.9 vs. 99 +
8.3 céapsulas/rama, respectivamente). La masa de las capsulas también fue mayor en los

Cistus grandes que en los pequefios (Tabla 5) y, en conjunto, fueron mas pesadas en el afo

2002 que en el 2001 (31.2 £ 0.6 vs 25.7 £ 0.6 mg, Tabla 5).

N° de capsulas/rama Biomasa capsula (mg)

Cistus pequeios 354+4.4° 243+0.9°
Afio 2001
Cistus grandes 54+5.8" 27.1+0.8°
Cistus pequefios 102.1 £10.5* 29.8+0.6"
Afio 2002
Cistus grandes 97.75 +13.2° 32.6+0.9°
P (afio) <0.001 <0.001

Tabla 5. Numero de capsulas por rama y biomasa de las capsulas en plantas Cistus. Los valores son medias
ponderadas +1 ES, n = 18 para el numero de capsulas por rama y n = 24 en el caso del peso de las céapsulas.
Letras diferentes indican diferencias significativas en los valores obtenidos por los individuos de Cistus de
distinto tamafio en cada afio (ANOVA, P < 0.01, en cada afio). P es la significacion de las diferencias entre los
valores obtenidos en los dos afios independientemente del tamafio de la planta (RM-ANOVA).

En el conjunto de los dos anos, la masa de las capsulas de las plantas control de Cistus

grandes fueron las mas pesadas, significativamente mayores que las de los Cistus pequenos
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sin la presencia de las plantas de Stipa (Figura 5), mientras que las capsulas del resto de los
tratamientos obtuvieron pesos entre estos dos extremos. No hubo diferencias en la
produccion de capsulas entre tratamientos en los dos tamafos (RM-ANOVA, P > 0.12).
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Figura 6. Peso promedio de las capsulas de Cistus recogidas en el mes de junio de 2001 (barras negras) y 2002
(barras grises). Los valores son medias +1 SE (n=8). Las barras con letras diferentes indican diferencias
significativas entre los tratamientos y tamafios para el conjunto de los dos afios (test de Scheffé, P<0.05). Los
asteriscos indican diferencias significativas entre los dos afios en cada tratamiento x tamafio concreto (test de
Scheffé, P<0.05 en la interaccion de los factores “Afio x tamafio x tratamiento”).

Estado fisiologico de las plantas

Durante la época estival, las plantas de los ambientes semidridos suelen reducir o incluso
practicamente paralizar su actividad fisiologica (ver capitulos IV y V) debido al estrés
multiple al que estan sometidas -acusado déficit hidrico, elevadas temperaturas y nivel de
radiacion alto-. Sin embargo, en julio de 2002 las plantas de ambas especies desplegaron una
actividad fisioldgica superior a la que es habitual (Figuras 7 y 9). Ello es debido a que diez
dias antes llovid en la zona, disminuyendo el déficit hidrico tipico de esta época. Asi, los
valores de eficiencia fotoquimica del fotosistema II en las plantas de Cistus estuvieron
cercanos al 6ptimo fisiologico (0.83 sensu Maxwell y Johnson 2000), alrededor de 0.81 y sus
tasas de fijacion de carbono fueron equivalentes a los maximos obtenidos por esta especie en
otros experimentos en meses sin déficit hidrico (Munné-Bosch y Alegre 2002). Por otro
lado, al comparar la respuesta observada en las plantas de Stipa en épocas similares y en una
parcela cercana (capitulo IV), el estado hidrico, las tasas de fijacion de carbono y
conductancia de las hojas en las plantas adultas de Stipa en julio de 2002 fueron méas propios

de los meses primaverales que de esta época estival (capitulo IV, Figuras 6 y 7).
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(A) B)
CISTUS STIPA
Tamarno Tratamiento Tam x Trat Tamarfio Tratamiento Tam x Trat
F, F, F, F, F, F,
gas 51.0%%* 2.3% 1.4"™ 30.3%** 1.5" 3.4*
A 70.5%%%* 0.5™ 1.7" 22.4%%% 5.5%* 6.7%*
Fv/Fm 5.4% 2.3% 1.4"™ 0.2" 6.1%* 1.3
Vi 6.5* 12.2%** 19.9%** 36.7%*%* 19.8%** 16.2%**
N 1.7% 2.3% 1.2% 4.2%* 5.5%* 4.7*
¥4 Agosto 21.3%** 9.0%** 5.8%* 2.5" 0.2"™ 0.5™

Tabla 6. Valores de F resultantes del analisis estadistico ANOVA de la conductancia (gs), la tasa de fijacion de
Carbono (4), la eficiencia fotoquimica del PSII (#v/Fm) y el potencial hidrico antes del amanecer ( ¥,,) de las
hojas de Cistus (A) y Stipa (B) en julio de 2002, el contenido en N de las hojas en julio y agosto de 2002
(promedio de los dos meses) y potencial hidrico antes del amanecer en agosto de 2002. El numero de
repeticiones para cada tamafio X tratamiento y especie fue de 8, 6 y 7 para el contenido de N, Fv/Fm y resto de
variables fisiologicas, respectivamente. Los asteriscos indican la significacion estadistica de la F' (¥, ** y ***
para P <0.05, 0.01 y 0.001 respectivamente; ns = no significativo).

Las dos especies se diferenciaron en los valores obtenidos en las variables fisiologicas
medidas, siendo estos mas altos en los individuos de Cistus que en Stipa. Asi, la
conductancia de la hoja fue el triple (0.15 + 0.01 vs. 0.05 + 0.0l molm?s™) vy,
consecuentemente, la tasa de fijacion de carbono fue mas alta (10.9 £ 0.4 vs. 4.5 + 0.4
umolm™s™, Figura 7), la eficiencia fotoquimica del fotosistema II fue mayor (0.812 + 0.003
vs. 0.774 + 0.003) y el contenido en N también fue mayor (9.9 + 0.1 vs. 6.9 + 0.1 mgg™) en
las plantas de Cistus que en los individuos de Stipa (para todas la variables P < 0.001,
ANOVA).

Entre los individuos de Cistus los valores de conductancia y tasas fotosintéticas fueron
mas altos en los individuos pequetios de Cistus que en los grandes (Tabla 6A, Figura 7A).
También fue mayor la eficiencia fotoquimica del fotosistema II (0.820 + 0.003 en los
pequeios vs. 0.804 £ 0.006 en los grandes, Tabla 6A). En cambio, el contenido de N en las
hojas fue similar (P= 0.11, Figura 8A). Para estas variables, no hubo otras diferencias
resefiables entre los individuos de esta especie (Tabla 6A).

Por el contrario, en Stipa, los valores de conductancia y las tasas de fijacion de carbono
fueron mas altos en los individuos juveniles que en los adultos (Tabla 6B, Figura 7B). La
respuesta a los tratamientos fue distinta dependiendo del tamafio de la mata (Tabla 6B). Los
individuos adultos tuvieron valores de conductancia y tasas fotosintéticas similares en los
tres tratamientos y no se diferenciaron estadisticamente de los juveniles control (Figura 7B).

En cambio, los valores mas altos de conductancia los tuvieron las plantas juveniles de Stipa a
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las que se les elimind Cistus, aunque estadisticamente fueron similares a las del resto de
individuos juveniles (Tabla 9B, Figura 6B), mientras que los valores mas bajos los
obtuvieron las plantas adultas Stipa a las que se les elimind Cistus, aunque, de nuevo, fueron
estadisticamente similares a las del resto de individuos adultos (Tabla 9B, Figura 6B). Algo
parecido ocurrid con las tasas fotosintéticas, aunque con diferencias mas contrastadas. Las
plantas adultas de Stipa acompanadas de Cistus tuvieron tasas similares a las de los
individuos juveniles (Figura 7B). Sin embargo, las plantas juveniles de Stipa tuvieron mas
diferencias entre tratamientos, siendo las plantas control las que obtuvieron los valores

significativamente mas bajos (Figura 7B).
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Figura 7. Conductancia estomatica al vapor de agua y tasa de fijacién de Carbono en hojas de Cistus (A) y
Stipa (B) en julio de 2002. Los valores son medias +1 ES, n = 7. Las barras con letras diferentes indican
diferencias significativas entre tamafios en el caso de Cistus (test de Scheffé; P<0.001 para ambas variables) y
entre los tratamientos y tamafos en Stipa (test de Scheffé; P<0.01 para ambas variables, excepto para de las
diferencias con S+C juvenil donde P<0.05 en ambos casos).

Las matas juveniles y adultas de Stipa tuvieron unos valores de Fv/Fm similares (0.774
+ 0.003, Tabla 6B). Independientemente del tamafio de mata, las plantas de Stipa que crecian
acompafiadas de Cistus tuvieron unos valores ligera pero significativamente mas altos que a
las que se les elimind Cistus (0.762 + 0.005 vs. 0.787 £ 0.005; P<0.01, test de Scheffé),

mientras que las Stipa control obtuvieron unos valores intermedios (0.775 £ 0.005).
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Figura 8. Contenido en N por gramo de hoja en plantas de Cistus y Stipa en julio de 2002. En el caso de las
plantas de Stipa pequeiias se dan los valores del contenido en N por biomasa de planta. Los valores son medias
+1 ES, n = 8. Barras con letras diferentes indican diferencias significativas entre tratamientos y tamafios en el
caso de las plantas de Cistus y entre tratamientos en cada tamafo en el caso de Stipa (test de Scheffé, P<0.01).

La cantidad de N de las hojas en las plantas de Stipa grandes fue més alto que en las
pequeiias (7.1 + 0.8 vs. 6.7 + 0.8 mgg™, Tabla 6B). Entre tratamientos, las tnicas diferencias
se produjeron entre las plantas juveniles de Stipa, donde los individuos acompafiados de
Cistus duplicaron el contenido de N en la planta del de aquellos sin Cistus, teniendo las

plantas control los valores mas bajos (Figura 8B).

Estado hidrico

Las ultimas lluvias que se produjeron en la zona de estudio a finales de junio de 2002, 10
dias antes de que se midieran los potenciales hidricos en julio, y mes y medio antes de las
medidas de agosto. Ello nos permitié analizar como respondieron las plantas al descenso en
la disponibilidad de agua para las plantas.

En julio de 2002, cuando existia mas disponibilidad de agua, las plantas de Stipa
tuvieron potenciales significativamente mas bajos que las de Cistus (-2.47 + 0.1 vs. -2.10 +
0.06 MPa, F 7,=32.4, P<0.001). En ambas especies, los individuos pequeiios tuvieron unos
valores promedio mas bajos (-2.19 £ 0.1 MPa en Cistus, -2.81 + 0.2 MPa en Stipa) que los
grandes (-2.01 = 0.04 MPa, en Cistus, -2.13 £ 0.07 MPa en Stipa, Tabla 9). Las matas
grandes tuvieron una respuesta similar en los tres tratamientos (Figura 9A y B), mientras que
en el grupo de las matas pequefias fueron las plantas control las que obtuvieron los valores
significativamente mas bajos (-2.7 = 0.07 MPa en Cistus, -3.6 £ 0.15 MPa en Stipa, Figura 7
y 8). En el caso de Stipa, las plantas acompanadas de Cistus fueron las que tuvieron

potencial hidrico mas alto (-2.0 + 0.04 MPa, Figura 9B).
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Figura 9. Potenciales hidricos antes del amanecer de los tallos de Cistus (A) y hojas de Stipa (B) en los meses
de julio (barras negras) y agosto (barras grises) de 2002. Los valores de las barras son medias -1 ES, n = 7. En
cada especie, barras con letras diferentes indican diferencias significativas (Test HSD de Tukey, P<0.001
excepto en la especie Cistus donde las comparaciones de cada mes por separado son P<0.03-0.001 y en el caso
de Stipa donde P <0.03 para las comparaciones en Julio con S-C juvenil).

Ambas especies acusaron la progresiva falta de agua a partir de julio, por lo que los
potenciales diminuyeron drasticamente en agosto. En este mes, las dos especies tuvieron
potenciales similares (F7,=0.58, P = 0.45), alcanzando unos valores promedio de —5.37 +
0.05 MPa frente a los —2.30 + 0.06 MPa de obtuvieron en julio (RM-ANOVA, F,; 7,=10.56,
P<0.01). En agosto, las plantas de Stipa tuvieron valores de potencial muy similares entre si
(Figura 9B), lo mismo que Cistus (a excepcion de plantas pequeias de Cistus acompanadas
de Stipa, que mostraron valores significativamente mas bajos que el resto; Figura 9A).

Se observa, por tanto, que en los dos meses de medida el estado hidrico de las plantas
grandes no guard6 ninguna relacion con la presencia o ausencia de una planta acompafante.
En cambio, la presencia de una planta acompafiante cuando el agua no fue limitante fue
beneficioso para el estado hidrico de los individuos pequeiios de ambas especies. Los
resultados indican que la mejora del estado hidrico en plantas de Cistus pequenas
acompanadas en algun momento fue debida principalmente al tipo de suelo (i.e. los Cistus
acompafiados y a los que se les elimind Stipa tuvieron potenciales similares entre si y mas
altos que los controles, Figura 9A). En cambio, para Stipa fue sobre todo el efecto protector
de la mata de Cistus lo que mejoro su estado hidrico (i.e. las Stipa acompanadas son las que
tuvieron los potenciales mas altos, Figura 9B). Sin embargo, cuando la disponibilidad de
agua disminuyd, las plantas juveniles de Stipa acompanadas de Cistus tuvieron potenciales

similares a las demds plantas, quedando anulado el efecto beneficioso de la presencia de
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Cistus por la escasez de agua. En cambio, los individuos pequeiios de Cistus acusaron la
competencia por el agua ejercida por Stipa, consecuencia de lo cual tuvieron los potenciales

mas bajos del conjunto de las plantas medidas.

Discusion

En la interaccion entre Cistus y Stipa se dan tanto efectos positivos como negativos cuyo
balance varia dependiendo del estadio de desarrollo de las plantas y que, a largo plazo, son
los responsables de la estructura de la comunidad. Existe un efecto nodriza de Cistus sobre
los individuos juveniles de Stipa, mientras que los efectos de las plantas juveniles de Stipa
sobre Cistus son negativos cuando el estrés es elevado y positivos cuando ese estrés
disminuye. Estos datos sugieren que el balance de la interaccion para cada especie es muy
variable a corto plazo, pudiendo ser positivo o negativo dependiendo de las condiciones
ambientales. Las plantas adultas, en cambio, no parecen perjudicarse por vivir en estrecha

asociacion espacial.

Efecto nodriza

Los resultados del andlisis espacial revelan un cambio en la asociacion entre ambas especies
a medida que los individuos de Stipa se desarrollan desde la fase de plantula hasta la fase
adulta. Un 61% de los individuos juveniles de Stipa se encuentran asociados a Cistus (Figura
2h), lo que indica que este arbusto actia como planta nodriza de Stipa. Las datos lo
corroboran, ya que los juveniles de Stipa al amparo de Cistus se ven favorecidos en multiples
aspectos. Las plantas son, por ejemplo, de mayor tamafio (Tabla 1), las hojas también
(Figura 5) y se duplica el contenido de nutrientes de la mata (Figura 8B) respecto de las
plantas control. Ademas, si las condiciones no son muy severas, presentan un mejor estado
hidrico (Figura 9B), lo que conduce a que puedan tener mayores tasas de intercambio
gaseoso (Figura 7A y B) y marginalmente a una mayor eficiencia fotoquimica.

Las asociaciones espaciales entre plantulas de una especie y adultos de otra que los
amparan son comunes; el fenomeno se suele denominar “sindrome de la planta nodriza”
(Turner et al. 1966, 1969, Steenberg y Lowe 1969, 1977) y ha sido ampliamente constatado
en numerosos ambientes, ecosistemas y tipos funcionales (ver revision bibliografica en
Callaway y Walker 1997, ademas de Holzapfel y Mahall, 1999, Rousset y Lepart, 2000,
Egarton et al. 2000, Tewksbury y Lloyd 2001). La mayoria de los efectos de facilitacion de

arbustos sobre herbaceas se han centrado en herbaceas o gramineas anuales (Went 1942,
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Muller 1953, Muller y Muller 1956, Shmida y Whittaker 1981, Zohary 1973, Sarig et al.
1994, Tielborger y Kadmon 1995, 1997) y son pocos los casos en los que se han estudiado
estos procesos en gramineas perennes (Aguiar y Sala 1992, 1994, Bautista 1999 para arboles
y gramineas perennes, pero ver competencia entre herbaceas perennes y arboles o arbustos
en Liy Wilson 1998)

Los mecanismos implicados en el efecto nodriza de Cistus sobre Stipa apuntan a dos
fendmenos principales: a cambios en las propiedades fisicas y nutricionales de los suelos y a
los efectos derivados de la sombra del arbusto. Asi, la cohabitacion de ambas especies
modificé de forma significativa el suelo en comparacion con los cambios inducidos por cada
especie por separado, ya que tuvieron un mayor contenido de MO y nutrientes (Figura 4), y
mostraron una ligera tendencia a disminuir la densidad aparente (Figura 4) respecto de los
claros no vegetados o de los suelos bajo los controles de ambas especies. Diversos autores
han notado que la capacidad de retencion de agua en los suelos bajo los arbustos suele
mejorar respecto a la de los suelos en claros debido a cambios en la porosidad —mayor— y
densidad aparente del suelo —menor— (Joffre y Rambal 1988, Pugnaire et al. 1996b).
Ademas, Pugnaire ef al. 2004 (en prensa) observaron que, en un sistema semiarido similar al
estudiado, la cantidad de MO bajo arbustos de diversas especies se correlacionaba
positivamente con una mayor humedad en el suelo. La cantidad de materia orgénica del
suelo influye en las propiedades fisicas del mismo y en la cantidad de humedad que retiene
(Jenny 1980, Douchafour 1995). La MO aumenta la porosidad del suelo (Douchafour 1995),
lo cual se correlaciona positivamente con la capacidad de infiltracion de los mismos y su
menor conductividad térmica (Hillel 1980, Chancellor 1994) y aumenta la estabilidad de los
agregados (Torrentd et al. 1991, Oades y Waters, 1991; Boix-Fayos et al. 2001),
correlaciondndose positivamente con un menor tamafio de los mismos y con una mayor
capacidad de retencion de agua (Boix-Fayos ef al. 2001). Por ello, los suelos modificados
por las dos especies conviviendo, posiblemente infiltren y retengan mas agua que aquellos
bajo los controles. Ello explicaria en parte por qué en la época con mayor disponibilidad
hidrica, los juveniles de Stipa tuvieron un mejor estado hidrico que los controles al convivir
las dos especies (Figura 9). Sin embargo, cuando la escasez de agua es muy severa —agosto
2002— no hay apenas agua que retener y la mejora en las propiedades fisicas del suelo no
tienen ningln efecto sobre la planta (Figura 9).

Otro beneficio que puede suponer la asociacion con Cistus para los juveniles de Stipa
es la mayor cantidad de nutrientes que contienen los suelos (Figura 4), que le permiten

absorber una mayor cantidad de nutrientes (Figura 8B). Esta acumulaciéon de MO vy
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nutrientes es uno de los factores mas comunmente implicados en la facilitacion, en general
(Vetaas 1992, Callaway 1995, Callaway y Pugnaire 1999), y en los beneficios que obtiene la
plantula de su nodriza en particular, sobre todo en ambientes aridos y semiaridos (Radwanski
y Wickens 1967, Garcia-Moya y McKell 1970, Weltzin y Coughenour 1990, Pugnaire et al.
1996a,b, Tirado 2003).

Un factor responsable de los beneficios que obtienen las plantulas de sus nodrizas es la
sombra generada por las copas, sobre todo en ambientes aridos y semidridos (Callaway
1995, Callaway y Walker 1997, Holgrem 1997). Gracias a la sombra de los arbustos, los
juveniles de Stipa encontraron un microambiente con unas temperaturas mas suaves y con
una menor amplitud térmica (Tabla 1) y estuvieron sometidas a una menor radiacion
incidente (Figura 3) que en los claros, reduciendo el multiple estrés —alta radiacion, elevadas
temperaturas y escasez hidrica— al que se ven sometidas las plantas en los claros. Esta mejora
de las condiciones microclimaticas permite una reduccion de la demanda evaporativa de la
planta (Nobel 1980, Fuentes et al, 1984, Vetaas 1992, Moro et al. 1997, Callaway y
Pugnaire 1999) y, probablemente, también disminuyen la evaporacion de agua del suelo
(Domingo et al. 1999, 2001) permitiendo asi una mejora del estado hidrico de la planta
(Figura 9B) que, unido al mayor contenido de N foliar, le permite mantener un mayor
intercambio gaseoso (Figura 7B) y aumentar su eficiencia fotoquimica, lo que en conjunto
tiene un impacto importante y positivo en la fisiologia de la planta (Ehleringer et al 1999,
Novoplansky y Goldberg 2001) que conduce con frecuencia a una mayor eficiencia

biologica (Lechowicz 1984, Herrera 1991).

Competencia entre la plantula y su benefactor

Sin embargo, el balance de los efectos de los juveniles de Stipa sobre Cistus ha sido
diferente. Los cambios en la capacidad de retencion e infiltracion de agua de los suelos
parecen ser la causa del unico beneficio que obtienen los arbustos de Cistus al convivir con
los juveniles de Stipa, que mostraron un mejor estado hidrico cuando la escasez de agua fue
moderada (Figura 9A). Sin embargo, cuando la escasez hidrica fue severa, este efecto
beneficioso de la estructura del suelo no fue suficiente y primd la mayor capacidad
competitiva de Stipa (Figura 9A).

Es decir, para Stipa convivir con Cistus compensa con creces los posibles efectos
negativos de la coexistencia, pero no ocurre asi con Cistus, ya que cuando el déficit hidrico

es elevado se ve perjudicado por Stipa. Si las condiciones de estrés persisten, o si la planta
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de Stipa adquiere un mayor desarrollo y aumenta el consumo de recursos, es posible que
pueda llegar a desplazar a Cistus. Ello podria explicar el cambio observado en el porcentaje
de asociacion entre las dos especies con la edad. Sélo el 27% de los adultos de Stipa se
encuentran asociados a Cistus, y el resto se encuentra distribuido al azar entre si (Figura 21).
Un proceso parecido ocurre en gran parte de los trabajos que han analizado la interaccion de
la plantula con su nodriza, sugiriendo claramente que el balance entre las dos especies
cambia a lo largo de la vida de ambas (Callaway y Walker 1997). Son numerosos los casos
en los que se han observado patrones de mortalidad de plantas nodrizas en diversos sistemas,
sugiriendo que determinadas especies que comienzan su vida amparados y beneficiados por
las plantas nodrizas se convierten en importantes competidores de sus benefactores cuando
maduran (Callaway y Walker 1997, ejemplos como McAuliffe 1984, Archer et al. 1988,
Valiente-Banuet et al. 19914, Flores-Martinez et al. 1994).

Ademas de los indicados, otros procesos pueden explicar, alternativamente, el cambio
de estructura en la comunidad con el tiempo; entre ellos, los procesos de eliminacion de
individuos de ambas especies por competencia intraespecifica y la mortalidad de plantas
debido a estrés abidtico.

Nuestros datos inducen a pensar que una mezcla de estos tres procesos conducen al
cambio de estructura observado. Por una parte, la distribucion espacial de los arbustos
pequetios y grandes de Cistus es regular (Figura 2f), lo que se relaciona con frecuencia con
procesos de competencia entre individuos (Fowler 1986, Haase et al. 1996a, Whitford 2002).
En cambio, los juveniles y adultos de Stipa se distribuyen en agregados a partir de distancias
mayores a 50 cm (Figura 2e). Debido al gran tamafio de las semillas (promedio de 5 mg en la
zona de estudio) y su dispersion principalmente anemocora (Gasque 1999), las semillas de
esparto suelen recorrer cortas distancias, y la mayoria se encuentran en distancias menores a
3 m de la planta madre (Haase et al. 1995, Gasque 1999) acumulandose en sitios
determinados del suelo (Haase et al. 1995). Ello implica cierta agregacion espacial, pues se
asientan en los claros entre matas adultas, pero el hecho de que esta agregacion no se
produzca a distancias menores al medio metro indica que hay una zona de exclusion para los
juveniles, posiblemente por competencia intraespecifica (Wright 1982).

Sin embargo, aunque la produccion de semillas de esparto puede ser elevada (12x10°
ha', Haase ef al. 1995), los establecimientos son escasos y en la mayoria de los afios solo se
establece un nimero muy reducido de plantas, particularmente en zonas rocosas o lejos de
las plantas adultas (Gutiérrez 2000). El principal motivo es la predacion de semillas (Haase

et al. 1995, Gasque 1999) y la escasez de agua, que hace que la gran mayoria de plantulas no
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alcancen siquiera el primer verano. Algo semejante ocurre con Cistus, ya que producen un
gran nimero de semillas que se acumulan en agregados (Pugnaire y Lozano 1997) y que
germinan con relativa facilidad, aunque gran parte de las plantulas mueren durante el primer

verano (Pugnaire y Lozano 1997).

Balance final: interaccion entre individuos adultos

Sin embargo, si el individuo de Cistus sobrepasa la etapa en la cual la graminea lo puede
llegar a eliminar por competencia, o si es englobado por el crecimiento de plantas adultas de
Stipa, la interaccidon entre ambas especies cambia. Los resultados indican que el pequefio
grupo de individuos adultos de estas dos especies que se encuentran formando agregados
(Figura 2i), apenas se ven afectados por la presencia del otro, independientemente de las
condiciones abidticas que se den. Incluso existe una ligera tendencia a que mejore el estado
fisiologico de Cistus (Figuras 5, 7A y 8A). Esta situacion puede responder a que, o bien se
ha producido una diferenciacion de nicho, o bien la mejora de las condiciones abioticas al
vivir juntas compensa la competencia que se pudiera producir.

En los ambientes mediterraneos secos y semidridos de la peninsula, los suelos bajo las
matas adultas de Stipa tienen unas propiedades claramente mas favorables para el desarrollo
de las plantas que las de los claros entre matas. Generalmente tienen mayor contenido en
nutrientes (Puigdefabregas y Sanchez 1996, Capitulo IV), mejores propiedades fisicas y una
menor compactacion de la superficie (Bochet ef al., 1999), una tasa de infiltracion mayor
(Cerda, 1997), y una mayor capacidad de retencion de agua (Maestre et al. 2001). En nuestra
zona de estudio, las raices de Cistus suelen extenderse horizontalmente en los primeros 50
cm de suelo, hasta donde se encuentra el afloramiento petrocalcico que generalmente no
pueden penetrar. Hemos encontrado raices del arbusto a mas de 0.75 m de distancia del
tronco, por lo que es posible que las raices de los Cistus que conviven con adultos de Stipa
estén explorando dos ambientes edaficos claramente diferenciados: bajo las matas de Stipa y
en los claros entre matas. Asi, podra aprovechar las mejores condiciones del suelo que
proporciona Stipa aun a pesar de competir por los recursos con ella. Por otro lado, es posible
que los arbustos de Cistus mas grandes se hayan visto favorecidos por la sombra que generan
los adultos de Stipa ya que con frecuencia los sobrepasan en altura. Stipa a su vez se puede
beneficiar —marginalmente— de la sombra producida por Cistus y de la acumulacion de
hojarasca que, como hemos comprobado con los juveniles, pueden tener importancia para la

dindmica de nutrientes. Las plantas tienden a agruparse espacialmente cuando las
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condiciones fisicas son severas (Schlesinger et al. 1990, Montafia 1992). Esta agregacion ha
sido cominmente indicada como evidencia de interacciones positivas entre las especies
agrupadas (Haase et al. 1997, Kikvidze y Nakhutsrishvili 1998, Eccles et al. 1999), aunque
un patron en agregado o al azar no siempre implique un predominio de las interacciones
positivas (Fowler 1986, Whitford 2002). Hay, sin embargo, evidencias de que la distribucion
espacial de las especies tiene un efecto considerable en el crecimiento y reproduccion de las
plantas que interaccionan, y consecuentemente, en la coexistencia y diversidad de estas
especies (Stoll y Prati 2001).

De todas formas, el bajo porcentaje de asociacion entre los individuos adultos y los
distintos fendmenos de competencia intra e interespecifica que sufre Cistus, unido a que no
suele vivir mas de 20 afios (Monné-Bosch y Alegre 2002), frente a la gran longevidad de las
plantas de Stipa, sugieren que Cistus terminard por desaparecer o tener una menor presencia
en este ecosistema con el paso de los afios.

En resumen, la interaccion entre plantas adultas de Cistus y Stipa parece reflejar una
situacion en la que los beneficios de la convivencia compensan los efectos negativos que la
competencia por los recursos puede producir. En ambientes extremos como son las zonas
aridas la facilitacion tiene una importancia particular, como se ha indicado mas arriba, y la

aparente neutralidad de las interacciones hay que interpretarlas en este sentido.

Conclusiones

En la interaccion entre Cistus y Stipa se dan tanto efectos positivos como negativos cuyo
balance varia dependiendo del estadio de desarrollo de las plantas y que, a largo plazo, son
los responsables de la estructura de la comunidad. Los resultados indican que,
aparentemente, las plantas adultas no se perjudican por vivir en estrecha asociacion espacial,
aunque es mas realista afirmar que los efectos positivos son de la misma magnitud que los
negativos. Sin embargo, los efectos de Cistus sobre los individuos juveniles de Stipa son
positivos, debido principalmente a la mejora de las condiciones microclimaticas y al mayor
contenido de nutrientes que encuentran bajo la copa. Los individuos de Cistus, por el
contrario, sufren la competencia de los juveniles de Stipa, siendo particularmente evidentes
los efectos negativos cuando la disponibilidad hidrica es baja. Estos datos sugieren que el
balance de la interaccion para cada especie es muy variable a corto plazo, pudiendo ser

positivo o negativo segun la disponibilidad de agua.
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Componentes aérea y subterranea de la interaccion entre individuos de

Stipa en un gradiente de productividad

Introduccion

En el ambito de la ecologia de comunidades existen diversas ideas respecto al control que
ejerce el medio sobre la intensidad de la interaccion entre plantas, existiendo una gran
controversia entre las dos principales corrientes de opinidon. El modelo de Grime (1979), por
una parte, considera que la competencia serd mas intensa a medida que el habitat sea mas
productivo. Asi, en medios con baja disponibilidad de recursos las interacciones
competitivas seran menos importantes para el crecimiento de la planta que la limitacion
impuesta por los recursos (Grime 1973, 1979, Keddy 1989). A medida que el medio es mas
productivo, el crecimiento de los individuos serd mayor y se incrementaran sus
requerimientos, lo que dard lugar a un incremento en la intensidad de la competencia
(Huston 1979) tanto a nivel de la parte aérea como de la subterranea (Grime 1973, 1979,
Keddy 1989). Por otra parte, Tilman (1988) postula que, dado que los recursos son limitantes
en todos los ambientes, no cambiara la intensidad de la competencia a lo largo de un
gradiente de productividad, sino que se desplazard desde los recursos subterraneos
(nutrientes y agua) a los aéreos (radiacion) o viceversa (Tilman 1988, Wilson y Tilman 1991,
1993, 1995). Asi, la competencia por los recursos subterraneos serd mas intensa en medios
poco fértiles, desplazandose gradualmente hacia una mayor intensidad en la parte aérea con
el incremento de la disponibilidad de recursos (Newman 1973, Chapin y Shaver 1985, Grubb
1985, Tilman 1988).

Un analisis detallado de los resultados publicados muestra que las evidencias en uno u
otro sentido no son concluyentes (Cahill 2002), variando desde los que no encontraron
ninguna relacion entre la intensidad de la competencia y la productividad (Wilson y Tilman
1991, Wilson 1993a, Wilson y Tilman 1993, Reader et al. 1994, Kadmon 1995, Belcher et
al. 1995, Peltzer et al. 1998, Cahill 1999, Cahill 2002), hasta los que encontraron una
correlacion positiva (Gurevitch 1986, Reader y Best 1989, Reader 1990, Kadmon 1995,
Twolan-Strutt y Keddy 1996, Sammul et al. 2000, Pugnaire y Luque 2001) o negativa
(Davis et al. 1998, meta-analisis en Goldberg et al. 1999). Por otro lado, la competencia

radicular puede disminuir (Putz y Canham 1992, Wilson 1993b, Wilson y Tilman 1993,
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1995, Cahill 1999, Pugnaire y Luque 2001) o permanecer constante al aumentar la
productividad del medio (Belcher ef al. 1995, Twolan-Strutt y Keddy 1996, Peltzer et al.
1998, Cahill 2002), mientras que la competencia aérea puede aumentar (Putz y Canham
1992) o permanecer constante con la productividad (Cahill 1999, Cahill 2002).

La revision de Cahill (2002) pone de manifiesto que muy pocos estudios han tratado
este tema en ambientes aridos o semidridos. Los que hay, apuntan hacia un aumento de la
intensidad de la competencia a medida que aumenta la disponibilidad de recursos en el
medio, sobre todo de agua (Gurevitch 1986; Kadmon 1995, Pugnaire y Luque 2001). Sin
embargo, hasta la fecha hay pocos datos sobre el desplazamiento de la importancia relativa
de las distintas componentes de la competencia a lo largo de un gradiente de aridez (Casper y
Jackson 1997, pero ver Pugnaire y Luque 2001).

Cahill (2002) apunta que una de las posibles causas de esta falta de tendencias claras
sea que muchos de estos experimentos no miden los efectos de los componentes radicular y
aéreo de la competencia, sino s6lo uno de ellos (generalmente el radicular) ademas del efecto
global de la competencia, asumiendo que el debido a la competencia aérea es la resta de
ambos. Ello implica la asuncion de que la competencia radicular y aérea son independientes
y que, por tanto, la combinacion de los efectos que ejercen ambas partes sobre la planta son
aditivos (Wilson y Tilman 1993, Belcher et al. 1995, Twolan-Strut y Keddy 1996, Peltzer et
al. 1998). Sin embargo, existen evidencias experimentales en invernadero (Donald 1958,
revision de Wilson 1988) y en condiciones naturales (Jackson y Caldwell 1992, Cahill 1999)
que demuestran que esta asuncion no es siempre valida. El resultado de la combinacion de la
competencia aérea y radicular puede ejercer un efecto sobre la planta (a) mayor que la suma
de los efectos de las dos partes por separado ( efecto sinérgico), (b) menor que la suma de las
partes (efecto antagdnico) o (c) igual que la suma de las partes (efecto aditivo). Es necesario,
por tanto, aislar experimentalmente la competencia aérea y radicular de los vecinos para
poder presentar evidencias que ayuden a clarificar la relacion entre la intensidad de la
competencia y los gradientes de productividad (Cahill 1999).

Otra posible causa de la falta de concordancia entre los modelos de Grime y Tilman es
que solo consideran un tipo de interaccion entre plantas, la competencia. Sin embargo, las
interacciones positivas entre plantas son relativamente frecuentes en la naturaleza (Callaway
1995, Bruno et al. 2003) y mas ain en los ambientes poco productivos (Bertness y Callaway
1994). La competencia y la facilitacion entre vecinos pueden operar de forma simultdnea
sobre la misma planta (Walker and Chapin 1986, Callaway et al. 1991, Aguiar ef al. 1992,
Bertness y Shumway 1993, Aguiar y Sala 1994, Holzapfel y Mahall 1999), aunque sus
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efectos dificilmente pueden ser aislados experimentalmente, ya que en cualquier
experimento de exclusion de vecinos se eliminardn todos los efectos que ejercian los
mismos, tanto los negativos como los positivos. Por ello, en aquellas comunidades donde
existe facilitacion, la interpretacion de los resultados estara sesgada si s6lo se considera el
fendmeno de competencia, lo que conducird a detectar una menor presion competitiva de la
que en realidad existe. Un ejemplo de ello es el estudio que realizaron en un gradiente de
productividad en ambiente semiarido Pugnaire y Luque (2001). Encontraron que mas que un
cambio en las intensidad de la competencia total, lo que se produjo es una disminucion de la
intensidad de la facilitacion al aumentar la productividad. A su vez, Goldberg et al. 1999,
mediante meta-analisis de numerosos estudios con distintas especies y niveles de
productividad del medio, intentaron obtener patrones que ayudaran a comprobar cual de
estos dos modelos conceptuales era el mas factible en la naturaleza. Los resultados
mostraron toda una variedad de situaciones dependiendo de la variable de respuesta
seleccionada. Si se media biomasa final y supervivencia de las plantas, el patron resultante
indicaba que la competencia disminuia con la mayor productividad de las plantas, mientras
que la tasa de crecimiento no variaba. Por otro lado, los efectos de las interacciones positivas
sobre la biomasa final y la tasa de crecimiento parecian ser mas comunes en los medios con
menor productividad vegetal, pero fueron mas frecuentes en los medios mas productivos
cuando lo que se media era la supervivencia de las plantulas.

En este contexto, nuestros objetivos en este estudio son, en primer lugar, investigar si
existe competencia por los recursos entre clones de una graminea perenne en un ambiente
semidrido de vegetacion dispersa y, en segundo lugar, analizar si existe un cambio en la
intensidad de la interaccion de las partes aérea y subterranea a lo largo de un gradiente de
productividad. Para ello se realiz6 un experimento factorial en el que se eliminaron las partes
aérea y subterrdnea de individuos de una misma especie en dos parcelas dentro de un
gradiente altitudinal en el SE de la Peninsula Ibérica.

La especie seleccionada es Stipa tenacissima L., una graminea con crecimiento clonal.
Una planta clonal consiste en un grupo de clones o modulos que se pueden considerar como
individuos dentro de una poblacion (Callaghan, 1988) o unidades semiautonomas (Oborny et
al. 2000). Los nuevos modulos que emergen en una planta clonal importan nutrientes, agua,
hormonas, etc. de los modulos progenitores hasta que se establecen, después de lo cual no
tienen por qué depender del aporte materno (Oborny ef al. 2000). De hecho, en las herbaceas
clonales el mantenimiento de los modulos mas jovenes por parte de los mas antiguos

generalmente va desapareciendo a medida que el nuevo modulo se desarrolla (Alofe y

73



Componentes aérea y subterranea de la interaccion

Schrader 1975, Allesio y Tieszen 1975, Lytle y Hull 1980, Colvill y Marshall 1981). Cada
modulo tiene la capacidad de desarrollar todos los 6rganos necesarios para la supervivencia
y reproduccion de toda la planta (Harper y Bell 1979, Jackson et al. 1985), y su grado de
interdependencia varia enormemente entre especies (ver las revisiones de Pitelka y Ashmun
1985, Marshall 1990, Kelly 1995, Alpert 1996a, van Groenendael et al. 1996), aunque se
pueden distinguir dos extremos, los separadores y los integradores. En una planta clonal
tipicamente “separadora”, los modulos ya establecidos son fisiologicamente independientes
(Eriksson y Jerling 1990). Las interconexiones anatomicas (estolones, rizomas etc.)
gradualmente dejan de transportar material e incluso pueden llegar a seccionarse cuando el
nuevo modulo enraiza, convirtiéndose en un individuo que se abastece a si mismo (Pitelka y
Ashmun 1985, Schmid y Bazzaz 1987). Incluso se ha observado en algunas especies que
existe una programacion en su fragmentacion dependiente de su grado de desarrollo
(Eriksson y Jerling 1990, Kelly 1995, Wilhalm 1996).

Por el contrario, una especie clonal tipicamente “integradora” mantiene las conexiones
entre los modulos a lo largo de toda la vida del modulo y se produce un movimiento
abundante de recursos entre modulos. Se han observado casos de intercambio de sustancias a
distancias de hasta un metro (Headley et al. 1988, Carlsson et al. 1990, Alpert 1996b) y muy
rapidos (Callaghan 1980). En estos casos, la autonomia de los modulos es solo potencial y se
produciréd cuando la interconexion se rompa debido a herbivoria o cualquier otro dafio fisico
(Pitelka y Ashmun 1985, Schmid y Bazzaz 1987). En esta estrategia, la mata constituye una
unica unidad fisiologica integrada (sensu Watson 1986).

Independientemente de que Stipa sea una planta de tipo “integrador” o “separador”, los
experimentos se realizaron sobre la parte de mas edad de individuos adultos de Stipa (zona
central). Si existieran conexiones anatomicas con los moddulos periféricos (vecinos),
probablemente apenas deben ser funcionales, por lo que asumimos que la integracion entre
estos modulos es muy débil.

En este contexto, nuestras hipdtesis son:

1. En un ambiente extremo como es el semiarido, los modulos de la misma mata
interaccionan entre si y los efectos pueden ser tanto negativos como positivos.

2. Estas interacciones se pueden producir tanto en la parte aérea como en la
subterrdnea, y pueden ser diferentes en intensidad y signo.

3. La intensidad de la interaccion de las partes aérea y subterrdnea puede variar

dependiendo de la disponibilidad de recursos que existan en el medio.
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4. El balance final de la interaccion entre médulos puede no ser igual a la suma de
los efectos de las partes aérea y subterranea por separado.

5. La dispersion espacial de las matas de Stipa es debido, entre otros procesos, a
la competencia entre matas.

Para probar estas hipdtesis hemos realizado un experimento con manipulaciones
experimentales y analizado diversas variables en la planta, que abarcan desde la biomasa de
las plantas y hojas, el estado fisioldgico, la tasa de crecimiento hasta medidas indirectas de
éxito reproductivo. La ultima hipdtesis se contrastd en un experimento diferente en el que se
eliminaron matas de Stipa alrededor de la planta tratamiento y se midi6 la respuesta de las

plantas seleccionadas.

Material y métodos
Sitio de campo y especie

En marzo de 1999 se seleccionaron dos parcelas de trabajo a distintas altitudes en la ladera
norte de Sierra Alhamilla (Almeria). El clima es mediterraneo semiérido, con temperaturas
suaves (media de 18 °C) y una marcada sequia estival de Junio a Septiembre, periodo en la
cual no hay precipitaciones en la mayoria de los afios. Sin embargo, entre la cota mas baja y
la cumbre de la sierra hay un gradiente climatico con diferencias de precipitacion en torno a
los 100 mm anuales (Figura 1) lo que, junto a las diferentes litologias existentes en la ladera,
provoca un marcado gradiente de comunidades vegetales. Asi, entre los 450-800 metros de
altitud la vegetacion dominante son los espartales de Stipa tenacissima mezclados con
diversas especies de arbustos. A partir de los 800-900 metros se produce una transicion hacia
el retamar con espartos dispersos y después hacia el encinar, que domina a partir de los 900-
950 metros.

En las dos parcelas de estudio la especie dominante es el esparto; ambas estan cercanas
a los limites altitudinales de esta formacion vegetal, tienen una pendiente suave (inferior a
los 10°), estan orientadas hacia el oeste, y los suelos tienen caracteristicas similares. La
parcela baja (PB) se encuentra a 430 m de altura (37° 01’ N, 2°23” W) y la alta (PA) a 700 m
(37° 00> N, 2° 22 W). En la parcela baja la litologia predominante son calcarenitas y
conglomerados miocenos mezclados con margas arenosas, mientras que en la alta
predominan cuarcitas y rocas carbonatadas mezcladas con afloraciones de micaesquisto
(IGME, 1975). Los suelos, por lo general, son regosoles calcareos y ettricos con intrusion de

litosoles y, en el caso de la parcela baja, de solonchaks orticos (LUCDEME 1987). El
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espartal de las dos parcelas se diferencia por la cobertura (25.8% en PB vs. 31.7% en PA,
calculado a partir 6 transectos lineales de 50 m en cada parcela) y por las especies arbustivas

que acompaiian al esparto.
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Figura 1. Precipitacion anual al pie de la ladera norte y en la cumbre de Sierra Alhamilla (datos del INM para
la estacion de Tabernas y de la CHSE para el Pico del Puntal). Las lineas representan el promedio de lluvias de
cada serie en ambas estaciones (linea gris para Tabernas, negra para El Puntal).

El esparto (Stipa tenacissima) es una graminea (Fam. Poaceae) perenne con
crecimiento clonal que forma macollas de hasta un metro de altura. Una macolla de esparto
se ve como un conjunto compacto de penachos de hojas verdes en posicion mas o menos
vertical con una espesa malla de hojas secas entrecruzadas. Cada penacho de hojas es en
realidad un tallo de cuyos nodos parten entre 2 y 4 hojas erectas y verdes y 3-10 hojas secas.
Al conjunto de tallo y hojas lo denominaremos brote. La hoja esta formada por una vaina
que rodea el tallo y un limbo, la parte fotosintéticamente activa, que puede llegar a tener 1
metro de longitud y que a partir de ahora denominaremos hoja. La arquitectura de la copa
del esparto esta constituida de tal forma que las vainas que rodean al tallo evitan su torsion
(Sanchez, 1995) y los limbos al morir se doblan hacia abajo y se enredan entre si formando
una malla intrincada (Sanchez, 1995). Ambos, vainas y limbos muertos, mantienen en
posicion vertical a los brotes y hojas vivas, dan al conjunto una gran estabilidad y
ensombrecen la mitad inferior de la macolla. Los brotes estan agrupados en conjuntos densos
con un mismo origen que comparten un mismo segmento de rizoma con raices. Estas raices
forman un sistema fasciculado y denso y no suelen superar los 50 cm de profundidad
(Sanchez, 1995). A cada uno de estos conjuntos de brotes los denominaremos modulos.
Estos modulos son unidades funcionales completas, similares y autonomas; es decir, cada

modulo puede considerarse como un individuo completo ya que posee raices, rizomas, tallos

76



Capitulo 4

y hojas propios y potencialmente puede formar un nuevo individuo aislado en el caso de que
sea separado fisicamente de la planta parental (Scrosati 2002). Los modulos pueden estar
anatomicamente conectados a través de los rizomas, pudiendo potencialmente compartir
recursos entre si (Scrosati 2002). El conjunto de modulos forman la mata o macolla. Si se
corta la union entre modulos éstos se desconectaran fisiologicamente, funcionando como

individuos autbnomos.

Figura 2. Modulo de Stipa sin hojas secas. (a.1) vaina, (a.2) limbo, (a.1+ a.2) hoja, (b) tallo, (¢) rizoma. Hoja y
tallo forman el brote. Imagen modificada de Puigdefabregas y Sanchez (1996).

Las hojas viven entre 1 y 2 afios. Son esclerdfilas, de hasta 100 cm de longitud y 2-3
mm de didmetro y suelen estar plegadas o convolutas en las épocas de sequia. El crecimiento
de las hojas se suele paralizar en el verano cuando el déficit hidrico es elevado (Pugnaire et
al. 1996c¢, Pugnaire y Haase 1996, Haase et al. 1999) aunque no es una parada debido a una
dormancia estival ya que las hojas responden de forma oportunista a los pulsos de agua
(Pugnaire et al. 1996¢, Balaguer et al. 2002). Cuando la hoja se seca, tanto la vaina como el
limbo se mantienen adheridos al tallo durante bastantes afos (promedio de 5.9 afos,

Puigdefabregas et al. 1996).

Diserio experimental

Modificacion de los niveles de interaccion entre modulos de Stipa: Entre febrero y marzo de
1999, en cada parcela se seleccionaron 40 plantas de esparto de aproximadamente 0.8-1 m?
de area basal y entre 70-90 cm de altura y se les asigndé al azar un tratamiento. En cada
macolla, se seleccionaron los mddulos centrales incluidos dentro de una circunferencia de

aproximadamente 20 cm de radio (Figura 3, circulo negro).
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Vista aérea Vista en planta Tlpo'de Simbolo en
tratamiento texto
Se doblan los médulos
peris o e ELVIACION
INTERACCION | R (-A+R)
AEREA -
Se cortan por la base los
mddulos pero se dejan en la )
misma posicion, se aislan las ELIMINACION |
raices INTERACCION | A (+A-R)
RADICULAR '

SIN INTERACCION | N (-A-R)

Se eliminan modulos
periféricos y se aislan las
raices

AMBOS TIPOS DE

INTERACCION T (FATR)

Macolla intacta

Figura 3. Tratamientos aplicados a las macollas de esparto. En la vista aérea, la circunferencia central negra es
la parte de la planta que queda intacta -modulos tratamiento-, mientras que las partes grises corresponden a los
modulos vecinos. En la vista en planta, las lineas negras son los modulos tratamiento, el resto vecinos. En
general, color gris en cuadricula o punteados son médulos muertos, en continuo o rayado son vecinos vivos.

Al resto de los modulos se les aplicaron los siguientes tratamientos: en 10 macollas se
doblaron hacia el suelo, manteniéndolos en posicion horizontal con las raices intactas. Se
pretendia eliminar el efecto sobre los modulos centrales de la parte aérea de los modulos
periféricos (-A) pero manteniendo la actividad de sus raices (+R) (Figura 3, tratamiento R).
En otras 10 macollas los moédulos periféricos se seccionaron desde la base, dejandolos en la
posicion original para mantener la estructura de la parte aérea intacta (+A), mientras que se
realizaron incisiones en el suelo de unos 10 cm de profundidad alrededor de los modulos
centrales. Asi, se consiguio la desconexion entre los rizomas (-R) de los mddulos centrales y
periféricos (Figura 3, tratamiento A). Por tanto, cada planta mantendra toda la estructura

fisica de la parte aérea, pero s6lo permaneceran vivos los médulos centrales con sus rizomas
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y raices. En otras 10 macollas se eliminaron los médulos periféricos, dejando los centrales
intactos, eliminando el efecto que pudieran ejercer sobre los médulos centrales tanto a nivel
de la parte aérea (-A) como radicular (-R) (Figura 3, tratamiento N). Las diez macollas
restantes actuaron de control y se mantuvieron intactas, de forma que los modulos centrales
interaccionaron con los modulos periféricos tanto en la parte aérea como radicular (+A+R)
(Figura 3, tratamiento T o control). A partir de ahora denominaremos a los mddulos
centrales como plantas tratamiento y a los periféricos (vivos 0 muertos) como vecinos.

La forma de realizar los tratamientos de exclusiéon de vecinos cumplen las
recomendaciones de McPhee y Aarsen (2001). El tratamiento de exclusion de raices dejo las
condiciones de suelo practicamente inalteradas, permitiendo el libre flujo de solutos en todo
el 4rea de influencia de las raices. Los mddulos vecinos doblados hacia el suelo no ejercieron
sombra sobre los tratamientos.

El experimento finaliz6 en julio de 2001, recogiendo la parte aérea de todos los
modulos (tratamiento y vecinos). La cantidad de raices se estimo en la parte central de cada

planta y se tomaron muestras de suelo para el analisis de sus caracteristicas fisico-quimicas.

Caracterizacion de las diferencias abioticas entre las dos parcelas

La humedad del suelo se midid en claros no vegetados a 20 cm de profundidad con sensores
SBIB-CHS (EEZA, Almeria), que determinan de forma continua y simultanea la temperatura
y humedad volumétrica del suelo. Se midi6é también la temperatura del aire a 10 cm de
altura. Los sensores estaban conectados, en ambos casos, a registradores de datos HOBO HS
(Onset Computers, Pocasset, MA, USA) que almacenaron un registro cada 5 minutos en
periodos de 2 a 5 dias cada mes de medida.

En cada parcela se tomaron 9 muestras cilindricas de suelo, de 10 cm de profundidad y
5 cm de diametro (196.3 cm®). Cada muestra se mezcld y secé al aire en el laboratorio, se
peso y se calculd la densidad aparente utilizando para ello la masa de cada muestra y el
volumen del cilindro. Posteriormente, cada muestra se pas6 por un tamiz de 2 mm de luz. En
estas muestras se determind el pH y la conductividad eléctrica por el método de pasta
saturada (Porta et al. 1986) con un pHmetro y conductivimetro (Crison Instrument S.p.A.,
Italia), el contenido en materia organica mediante digestion hiimeda (Porta et al. 1986), el
contenido de nitrogeno total mediante analisis de Kjeldahl utilizando SeSO4-K,SO4 como
catalizador y un sistema digestor, destilador y analizador automaticos (UDK 140 de Velp

Cientifica, Italia) y el fosforo soluble, mediante el método de Watanabe y Olsen (1965).

79



Componentes aérea y subterranea de la interaccion

Diferencias microclimaticas entre tratamientos

Al final del experimento se colocaron sensores SBIB-CHS a 20 cm de profundidad bajo las
plantas, asi como sensores de temperatura en el centro y en la periferia de los mddulos
tratamiento y en los claros no vegetados. En un dia claro de septiembre se colocaron en la
parcela baja sensores de radiacion PAR (Photosynthetically Active Radiation, 400-700 nm,
Skye Instruments Ltd., Powys, UK) en los claros no vegetados y a la altura de la base de los
limbos de las hojas creciendo en el centro de plantas similares a los tratamientos R(-A+R) y
T(+A+R). Todos estos sensores estuvieron conectados a registradores de datos HOBO, que
almacenaron datos en periodos de 3-4 dias en el caso de la temperatura, y de un dia sin nubes

en el caso de la radiacién PAR. En cada caso se usaron dos o tres réplicas por tratamiento.

Relaciones alométricas y crecimiento

Al inicio del experimento se midi6 la cobertura basal de los moddulos vecinos y de los
modulos tratamiento como estima de su tamafio. Al final del experimento se cont6 el nimero
de brotes en los modulos tratamiento y se determino el peso seco de los modulos tratamiento
y de los vecinos. En el caso del tratamiento N (eliminacion total de vecinos) el peso seco de
vecinos se estimd solo al principio del experimento. También se identifico el numero de
brotes que tenian dos hojas creciendo simultaneamente, que no es habitual, y que
denominamos brotes “dobles”.

En febrero de cada ano se seleccionaron 4 hojas inmaduras por planta con una longitud
de limbo entre 7 y 11 cm. Se marcaron y se midié su longitud en seis ocasiones cada afo.
Con estos datos se ajustdé un modelo de crecimiento anual de las hojas de Stipa. Los datos
incluidos en los andlisis estadisticos (regresiones no lineales) son la media del crecimiento
de las cuatro hojas de cada planta.

Al final del experimento se seleccionaron al azar 10 brotes por planta y se aislo la hoja
madura y verde. Cada hoja se midi6 y se peso, y se calculo la longitud especifica de hoja o
SLL como la razon entre ambas medidas; también se determino el didmetro y peso seco de
un segmento central de 10 cm de longitud para calcular el area especifica de hoja (SLA,
relacion entre area de la hoja y su peso). En cada brote se estim6 el peso seco del tallo

despojado de las vainas remanentes.

80



Capitulo 4

Estado fisiologico de las plantas

En ambas parcelas se seleccionaron hojas maduras y verdes con la misma orientacion en 6-8
plantas de cada tratamiento y parcela en las cuales se midieron la eficiencia fotoquimica del
fotosistema II (Fv/Fm) y el potencial hidrico (¥,4) antes del amanecer, la conductancia
estomatica al vapor de agua (gs) y la tasa de fijacion de CO; (4) en las fechas indicadas en la
Tabla 1.

El Fv/Fm se midi6 mediante un fluorimetro de induccion de la clorofila (PEA;
Hansatech, Kings Lynn, UK) en hojas sometidas a 30" de oscuridad. El potencial hidrico de
las hojas antes del amanecer se midi6 con una cdmara de presion (Skye Instruments Ltd.,
Powys, UK). La conductancia estomatica al vapor de agua (gs) y tasa fotosintética (4) se
midieron a primera hora de la mafana (8-8.30 GMT) bajo luz solar saturante, siempre por
encima de los 1000 z#zmol m™ s, mediante un analizador portatil de gases por infrarrojos o
IRGA -InfraRed Gas Analyser- (Lci; Analytical Development Company Ltd., Hoddesdon,
UK), procurando que el intervalo de temperaturas de la hoja entre las primeras y ultimas
medidas no sobrepasara los 5 °C. Como las hojas de Stipa son filiformes, fue necesario
introducir varias hojas dentro de la cubeta del IRGA para poder realizar la medida. El area
foliar implicada en cada medida se estim6 como el ancho del conjunto de hojas multiplicado
por la longitud de la cubeta y por 11/2, ya que al ser hojas cilindricas, se ha realizado la

correccion recomendada por Cregg (1992).

2000 2001
N Meses N Meses
¥ 6 Fb, Ab, Jn, J1,Dc 6 Fb, My, J1
A 5 Ab, Jn, J1.Dc 5 Fb, My, J1
gs 5 Ab, Jn, J1.Dc 5 Fb, My, J1
Fv/Fm 6 Fb, Ab, Jn, J1,Dc 6 Fb, My, J1
N, P foliar - - 9,6 Julio

Tabla 1. Variables fisiologicas medidas: potencial hidrico antes del amanecer ( ¥,), tasa de fijacion de carbono
(A) y de conductancia estomatica al vapor de agua (gs), eficiencia fotoquimica del PSII (Fv/Fm), contenido en
nitrogeno (N) y fosforo (P) de las hojas. N es el nimero de réplicas y Meses, los meses de medida.

Al final del experimento se recogid el conjunto de hojas maduras y verdes de 10 brotes
por réplica en cada tratamiento y se secaron en una estufa a 70 °C durante un minimo de 72
h. Se midio6 el contenido de N y P en las hojas con los mismos métodos que los utilizados

para el suelo.
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Potencial reproductivo

A finales de mayo de 2000 y 2001 se conto6 el numero de espigas de cada planta. Se tomaron
3 espigas de cada una y se contd el numero de flores en cada espiga, obteniendo el valor
promedio para cada planta. También se recogieron entre 50 y 60 semillas por planta y se
secaron en una estufa a 70°C durante 48 horas. De cada muestra se seleccionaron 30 semillas

no vanas y s€ pesaron.

Intensidad de la interaccion entre vecinos

Para determinar si la intensidad de la interaccion entre vecinos cambia en funcién de la
productividad del medio y si se debe a cambios en los efectos producidos por las raices o
copas vecinas, se calculdé para cada tratamiento en cada parcela el indice relativo de la
intensidad de la interaccion RII (Capitulo 1) que mide la intensidad del efecto de vecinos.
RII se calculd independientemente para la parte aérea, para la parte radicular, y para ambas a

la vez de la siguiente forma (ecuaciones 1-3):

Intensidad global de la interaccion con los vecinos: RII, = g (D)
(T+N)
. . g , . (4-N)
Intensidad de la interaccion con la parte aérea de los vecinos: RIl j = -———= (2)
(4+N)
. . - , . (R-N)
Intensidad de la interaccion con las raices de los vecinos: R, = m 3)
_l_

Donde N es el valor promedio que han obtenido las plantas sin vecinos (tratamiento N)
para una determinada variable y T, A y R son, respectivamente, el valor promedio obtenido
en los tratamientos T, A y R. El rango de RII se encuentra entre —1 y +1, siendo negativo
cuando el efecto de la interaccion con los vecinos es competitivo y positivo cuando el efecto
es facilitador (Capitulo 1).

RII se aplico al tamafio, tasa de crecimiento y contenido de nutrientes de la hoja y a las
variables relacionadas con el estado fisioldgico de la planta. En este ultimo caso RII se
calcul6 solo para los resultados de diciembre de 2000 y al final del experimento (julio de
2001), por ser representativos del menor y mayor estrés hidrico que sufren las plantas de

Stipa a lo largo del afo.
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Manipulacion de la densidad de macollas y medidas realizadas

En enero de 2001 se seleccionaron al azar 20 macollas de Stipa de igual tamafio en la parcela
situada a 430 m de altura. A 10 de ellas se les eliminaron todas las macollas vecinas en una
circunferencia de 2 metros de radio y las otras diez actuaron como control. El promedio de
vecinos eliminados fue de 2.6 = 0.6 individuos adultos (de méas de 50 cm de altura y que
producian espigas) y 2.8 £ 1.4 juveniles (todavia sin espigas, de altura menor de 40 cm). En
promedio la biomasa aérea seca de las macollas eliminadas fue de 5.1 + 0.7 kg alrededor de
cada planta (0.204 + 0.029 kg m™).

Las medidas realizadas son similares a las mencionadas anteriormente. Al final del
experimento (julio 2002) se midi6 el nimero de brotes “dobles” en 3 brotes por macolla
escogidos al azar y se calculd, en cada brote, la longitud, peso y SLA de la hoja madura y
verde. Se seleccionaron hojas similares en la misma orientacion en la mata en 10 plantas de
cada tratamiento en las cuales se midieron el potencial hidrico (%4) y la eficiencia
fotoquimica del fotosistema II (Fv/Fm) antes del amanecer, la tasa de conductancia de la
hoja (gs), la tasa de fijacion de CO; (4) a primera hora de la mafiana.

A finales de mayo de 2001 y 2002 se contd el numero de espigas. Se tomaron 3
espigas de cada planta (en caso que existieran) y se contd el numero de flores en cada espiga,
calculando la media de las tres espigas por planta. Se recogieron entre 50 y 60 semillas por

planta, se seleccionaron 30 semillas no vanas y se calcul6 su peso seco.

Analisis estadisticos

Las diferencias en la respuesta de las plantas debido a la presencia o ausencia de raices
vecinas o copas vecinas y la parcela en la que crecieron se analizaron mediante ANOVA.
Las variables fisiologicas medidas en los distintos afios se analizaron mediante ANOVA de
medidas repetidas -RM-ANOVA-. El peso de hoja y biomasa de los individuos fueron
transformados mediante logaritmo natural para normalizar su distribucién. Se comprobd que
cumplieran los requisitos previos a estos analisis; que las variables fueran homocedasticas
(test de Levene) y, en el caso de la RM-ANOVA, que existiera homogeneidad de las
varianzas y covarianzas (test Box M) y simetria compuesta de las varianzas y covarianzas
(test de esfericidad). Si este ultimo requisito no se cumplia, la alternativa fue el analisis
mediante ANOVA multivariante -MANOVA- (von Ende 1993). En el caso de la ANOVA
univariante, si las variables eran heterocedasticas se realizé un analisis no paramétrico. Salvo

que se indique lo contrario, los valores de F' de las RM-ANOVA o MANOVA son los de
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Pillari, por ser éstos mas robustos frente a la heterogeneidad de las varianzas y covarianzas
(Scheiner, 1993). La comparacion post-hoc de las medias se realizd mediante el test de
Scheffé.

Si en los resultados de la ANOVA existe una interaccion estadistica significativa entre
los factores presencia de la parte aérea vecina (si/no) y raices vecinas (si/no) (A x R en el
texto), ello indicara que el efecto conjunto de ambos factores no son independientes, siendo
una evidencia indirecta de la no aditividad de los efectos generados por las copas y las raices
vecinas sobre los modulos tratamiento.

El analisis del crecimiento de las hojas a lo largo de 1999 y 2000 se realiz6 ajustando

los datos a una funcién exponencial con asintota superior del tipo L(x) =1, +a(1—e"”‘)

donde L es la longitud de la hoja; x son los dias desde el inicio de la medida, / es la
ordenada en el origen (el tamafio inicial), a esta relacionado con la asintota (/y+a) y b es un
parametro relacionado con la velocidad de crecimiento. Las diferencias entre tratamientos se
analizaron a través de ANOVA de los pardmetros de la regresion de cada planta tratamiento
(o, a, b) anadiendo otros 3 parametros mas: la asintota o longitud maxima de la hoja (Max =
lp+a), la tasa o velocidad de crecimiento inicial (vy =a*b) y la tasa o velocidad media
a*(l—eib*x”)

Xp

(Vyor = , siendo x,, el nimero total de dias de medida). Antes de estos analisis

se comprobd que no habia diferencias entre las longitudes de hoja entre los distintos factores
(tratamiento y parcela) al inicio de la medida, por lo que los resultados no estan supeditados
a la mayor o menor longitud inicial de hoja .

Los andlisis de regresion se realizaron con Sigmaplot 8.0 (SPSS Inc., 2001). El resto
de los analisis estadisticos se realizaron con el programa STATISTICA 6.0 (Statsoft Inc.,
2001). Los datos en el texto y las figuras representan la media muestral & 1 error estandar

(ES).

Resultados
Diferencias entre las dos parcelas

En los meses de invierno y julio de 2001, la temperatura del aire en la parcela baja fue
superior a la de la parcela alta (Figura 4A), mientras que en el resto de los meses no hubo
diferencias (Figura 4A) Durante los meses de verano las plantas tuvieron una mayor

disponibilidad de agua en la parcela alta que en la baja. Asi, la humedad del suelo en la
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parcela alta fue el doble o el triple que en la parcela baja (Figura 4B), estando en

concordancia con el gradiente de precipitacion que existe en la Sierra (Figura 1).
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Figura 4. Temperatura del aire (A) y humedad de los suelos no vegetados a 20 cm de profundidad (B) en las
parcelas baja (barras grises) y alta (barras negras) en diferentes meses. Las barras son medias + 1 ES (media de
3-4 dias en cada mes; dos sensores de humedad por parcela y uno de temperatura del aire). En cada mes, barras
con letras distintas indican diferencias significativas entre parcelas (t-test, P<0.05).

Los suelos en claros no vegetados en la parcela baja se diferenciaron de los de la
parcela alta por el menor contenido en materia orgdnica (2.30 + 0.14 vs. 3.31 = 0.14,
P<0.001) y nitrogeno (1.61 + 0.06 vs. 2.04 + 0.09, P<0.01), siendo el resto de las
caracteristicas fisico-quimicas similares en las dos parcelas (Tabla 2).

Al final del experimento los suelos bajo las macollas en la parcela alta tenian mas
materia organica, mas nitrogeno y una menor densidad aparente que los de la parcela baja
(F164>74, P<0.001). Bajo las plantas, los suelos tenian mas nutrientes, mas materia organica
y una menor densidad aparente que los de los claros (Tabla 2). No hubo diferencias entre los
suelos bajo los distintos tratamientos, ni diferencias en N total entre los suelos bajo los
modulos vecinos (F;364<1.45, P>0.24). Ello indica que, a pesar de haber dejado las raices
muertas en los suelos de los tratamientos A(+A-R) y N(-A-R), no se produjo un aumento en

la disponibilidad de nutrientes debido a la descomposicion de estas raices.
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Parcela Interaccion con los vecinos

Suelos Pb Pa Claro Ninguna Aéreo Raiz Ambas (T)
Dens. apr. (gem™) | 1.44+0.02° 1.12+0.04° | | 1.48+0.04" | 1.26+0.06° 1.20+0.06" 1.28+0.06° 1.20+0.06°
pH 8.09+0.04*  8.09 +0.03
Conduc. (dSm™) | 3.50£0.10°  3.80 +0.20°
MO (%) 3.83+£0.14° 6.26+027° | 1280+0.16° ! 5.59+0.34° 5.71+0.38° 5.33+034° 5.79+0.51°
N total (mgg™) 2.16+0.06° 326+0.11° | 1 1.83+0.07*:3.02+0.17° 3.00+0.19° 2.77+0.14° 2.94+0.22°
P soluble (ugg") | 9.84+0.58" 10.84+0.27"

Tabla 2. Densidad aparente, pH, conductividad, materia organica, nitrogeno total y fosforo soluble en los suelo
de los claros no vegetados y bajo las macollas de Stipa en las dos parcelas, n = 9, excepto fésforo en que n = 7.
Entre parcelas o entre situacion (claro y distintos tratamientos en Stipa ) filas con letras distintas indican
diferencias significativas (test de Scheffé P<0.05). Los casos donde s6lo hay valores para las parcelas
corresponden a medidas obtenidas en los claros no vegetados.

En cada parcela, las temperaturas medias en el centro y periferia de la mata y en el
suelo bajo las matas fueron mas elevadas en los tratamientos sin la presencia de la copa de

los vecinos que los que si la tuvieron (Tabla 3).

Parcela Baja Parcela Alta
Temp. (°C) Claro Sin Copa Con copa Claro Sin Copa  Con copa
Media 353+0.1° 33.5+£0.1° 324£0.1° {328+0.1° 328+0.1 29.8+0.1°
Suelo Percentil sup. 43.7 38.9 35.1 36.7 38.1 31.3
_________________ Percentilinf. | 286 289 291 i 287 284 283
""""""""" Media | -~  288%03" 27.1+02°] i -~  262+03" 266+02°
Centro mata Percentil sup. - 40.1 37.9 - 41.1 34.7
Percentil inf. - 22.1 22.9 - 17.9 21.5
Media 31.8+04° 30.6+£02° 28.8+03°! | 285+0.5" 284+03" 255403
Periferia Percentil sup. 56.0 455 38.8 51.2 434 37.4
Percentil inf. 17.5 18.9 18.3 16.8 20.6 17.5

Tabla 3. Temperatura a 20 cm de profundidad bajo las matas y en claros (Suelo) y temperatura en el centro y
periferia de los moédulos tratamientos y en claros en Julio de 2001. Los registros fueron tomados cada 3
minutos durante 4 y 3 dias (suelo y matas, respectivamente). El nimero de repeticiones en cada caso es entre 2
y 3. En cada fila de valores medios y cada parcela, letras diferentes indican diferencias significativas entre
situaciones (test de Scheffé, P<0.05, excepto * marginalmente significativo P<0.07).

En la parcela baja, los claros no vegetados tuvieron unas temperaturas mas altas que en
las plantas, mientras que en el caso de la parcela alta no hubo diferencias entre las
temperaturas del aire y suelo de los claros y las de la periferia de las plantas sin la presencia

de la copa de los vecinos (Tabla 3).
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Tamario de los modulos y hojas al final del experimento

A lo largo del experimento se constatd que apenas crecieron brotes nuevos (tallos con hojas)
en los tratamientos en los que eliminamos los vecinos. En ningun caso el conjunto de brotes
nuevos por planta sobrepasé los 10 g ni los 10 cm de altura, por lo que no se incluyeron en
los analisis.

Tanto la biomasa de los modulos tratamiento como la de los modulos vecinos fueron
mayores en la parcela alta que en la baja (Tabla 4), mientras que diferencias de biomasa
entre tratamientos fueron s6lo marginalmente significativas (P<0.07, Tabla 4). No obstante,
la proporcion en peso entre los mddulos vecinos y tratamiento (100.86 = 4.55) no fue
diferente ni entre parcelas, ni entre tratamientos (Tabla 4), ni tampoco fue distinto el numero
de brotes por planta. Es decir, todos los mddulos tratamiento estuvieron sometidos a la

misma presion de vecinos.

Parcela Interaccion con los vecinos Factores
(Fi64)
Modulos Pb Pa Ninguna Aéreo Raiz  Ambas (T) P AxR

Masa trat. (kg) | 0.54+0.04* 0.75+0.06° | | 0.68+0.07* 0.52+0.07* 0.73+0.08® 0.65+0.06* | 8.8** -
Masa vec. (kg) | 3.67+0.17* 6.07+0.42"! | 429+0.45" 3.78+024> 5.01+0.57" 5.92+0.59" | 27.6%** -
vecinos/ trat. 8.38+0.90° 829+031%; | 7.37+1.12° 8.67+0.64° 7.74+1.08" 9.58+0.83" - -
N° de brotes 1123+£93* 94.1+69° 99.9£10.3* 100.8 £17.9* 116.8+9.9* 95.4+55" - -
N° brotes dobles | 20.8+2.7* 15.7+2.1° 19.1£2.6° 251+45" 228+31*° 62+1.1° 4.0% | 21.9%**
Altura (cm) 75.1+24*  744£35° 64327 749+3.0° 639+32° 96.9+3.0° - 15.6%%*

Tabla 4. Caracteristicas de las plantas de Stipa al final del experimento: biomasa seca de los modulos
tratamiento, biomasa seca de los vecinos, proporcion entre ambas biomasas y, en los modulos tratamiento,
numero de brotes, numero de brotes “dobles”y altura de la planta. Los valores son medias = 1 ES (n = 36
macollas por parcela; n = 18 macollas por tratamiento). Para cada factor -parcela o tratamiento- los valores en
una fila con letras distintas indican diferencias significativas (P < 0.05, test de Scheffé¢). En las dos ultimas
columnas se indican los valores de F para los principales efectos de los factores que fueron significativos (P,
parcela; A x R, interaccion estadistica entre los factores Aéreo y Raiz), los asteriscos indican la significacion de
la F (*, **, *** para P < 0.05, 0.01, 0.001 respectivamente; celdas sin nimero = no significativo). En la
biomasa de vecinos fue significativa la interaccion estadistica Parcela x Raiz (F; g, = 11.77%%%).

El hecho de que los individuos de la parcela alta tuvieran mayor productividad
concuerda con el mayor contenido en nutrientes y mayor humedad de los suelos en esta
parcela (Tabla 2). En cambio, el niimero de brotes “dobles” fue superior en la parcela baja y
bastante menor en el tratamiento T que en el resto (Tabla 4), lo que puede indicar que los
tratamientos aplicados sobre los modulos al principio del experimento han podido ser una

fuente de estrés para las plantas y éstas han respondido fomentando la generacion de brotes

dobles.
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No hubo diferencia entre las dos parcelas respecto a la altura de las matas, pero si entre
los tratamientos, independientemente de la parcela a la que pertenecian (Tabla 4). Los
modulos del tratamiento control T (+A+R) tuvieron una altura significativamente mayor que
los tratamientos sin copa de vecinos (R y N, Tabla 4). En general, los tratamientos con copa
de vecinos (T y A) tuvieron una mayor altura que los que no la tenian (tratamientos N y R)
(P<0.001, resultado de ANOVA).

Al final del experimento la longitud y biomasa de las hojas en la parcela baja fueron
mayores que en la alta (Tabla 5), aunque tanto al principio como al final del experimento las
hojas de las matas control tuvieron el mismo tamafio. La eliminacién de la parte aérea de los
vecinos fue el tratamiento que mayor efecto caus6 en las hojas de los brotes. Tanto la
longitud como la biomasa y SLL de las hojas y la biomasa del tallo fueron inferiores, y el
SLA superior, en los tratamientos sin copa de vecinos que los que si la tenian (Tabla 5).
Ademas, el efecto de las copas y raices de los modulos vecinos no fueron independientes; es
decir, generaron efectos distintos cuando actuaban juntos que cuando actuaban por separado
(interaccion de los factores Aéreo x Raiz fue significativa, Tabla 5). Asi, la presencia de las
raices vecinas en ausencia de las copas vecinas ejercié un efecto negativo sobre el peso de
los brotes. Esta competencia por los recursos subterraneos ocasion6 que en el tratamiento R
(-A+R) los brotes fueran de menor tamafio. En cambio, cuando estuvieron presentes las
copas, el efecto radicular fue nulo, de tal forma que los tratamientos pueden ordenarse en

funcion del tamafo de brote de la siguiente manera: T > A > N ~ R (Tabla 5).

Parcela Interaccion con los vecinos Factores
(Fi64)
Hojas y Tallo Pb Pa Ninguna Aéreo Raiz Ambas (T) A AXxR

Longitud (cm) 533+0.8" 49.9+1.0° 496+ 13  522+1.0° 47.9+£09° 569+ 1.1° | 35.54%%% | 10.67**
Biomasa (g) 0.38+£0.01° 0.34+0.01° {0.33+0.01" 0.37+0.01° 0.31+0.01° 0.44+0.01° | 38.57%** | 10.76%*
SLA (m’kg™) 241+£0.03" 249+£0.04°! | 254+£0.06° 235+0.04° 2.54+0.04> 2.36+0.04° | 20.27%** -
SLL (mkg™) 1465 +30* 1527 +37° 1573 +47% 1477 £44® 1602 +£48" 1331 +£22° | 19.35%** | 4.41*
Biomas.tallos (g) | 0.51 +£0.02* 0.50 £0.01* | | 0.49+0.01" 0.49+0.02® 0.48+0.02° 0.56+0.02°| 5.16* 4.24%

Tabla 5. Longitud, biomasa seca, area especifica de hoja (SLA) y longitud especifica de hoja (SLL) de la
primera hoja madura y biomasa seca del tallo de los brotes de Stipa al final del experimento. Los valores son
medias = 1ES (n = 36 macollas por parcela; n = 18 macollas por tratamiento). Estadistica como en Tabla 4; en
la pentiltima columna, A hace referencia al factor interaccion aérea con los vecinos.
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Tasas de crecimiento de las hojas

El ajuste de las curvas de crecimiento fue altamente significativo en todos los casos (P <
0.01) con valores de r* superiores a 0.95.

La tasa inicial de crecimiento de las hojas (vy) fue mayor en la parcela baja que en la
alta (Tabla 6). También existio6 cierta tendencia a que la longitud maxima alcanzada (Max) y
la tasa media de crecimiento (v,.s) fueran mayores en la parcela baja, pero las diferencias
fueron s6lo marginalmente significativas (P<0.07 en ambos afios, Tabla 6). La tendencia
obtenida en el modelo a que la longitud de hoja en la parcela baja fuera mayor que en la alta
concuerda con los datos medidos en el campo (Tabla 6, solo significativo en el afio 2000).

Los tratamientos aplicados a las plantas afectaron al crecimiento de sus hojas de una
forma similar a como afectaron al tamafio de los brotes. Las tasas de crecimiento de las hojas
y su longitud final dependieron principalmente del efecto positivo de la proteccion que
ejercieron las copas de los vecinos (Tabla 6, Figura 5), mientras que la competencia por los
recursos subterraneos afectd de forma secundaria al crecimiento de las hojas (Tabla 6, Figura
5) y solo en el ano que llovid menos (1999, Figura 1). Por otro lado, las diferencias en la
disponibilidad de recursos (agua y nutrientes) entre las dos parcelas apenas influyé en el

efecto de los tratamientos aplicados (Tabla 6).

Parcela Interaccion con los vecinos Factores (F;44)
Parametros Ambas
Pb Pa Ninguna  Aéreo Raiz P A R
modelo (T)

Vo(mmd") [155+0.8" 12.720.6° | i 14612 13.7+1.1 140+1.1 141+08 | 7.9%* - -
99 | Vpea(mmd™) | 1.7£0.1°  1.5+0.1° 1.6£0.1 19+01 14+01 1.6+0.1 - 5.5% | 6.7*

Max (mm) |[43.0+1.3* 39.7+1.4% 403+1.8 465+19 374618 412+19 -- 7.5%% | 5.0%

Max campo |49.0 £ 13% 498 +13%] | 473+13 521+18 460+17 523+19 | - | 104% | =

Vo(mmd?) | 9.8+0.7° 6.8+0.5° 85+1.0 10.05+1.1 7.02+1.0 7.7+0.5 |12.9%%*| . 5.1%
00 |y . (mmdh| 1.4+£01° 13+0.1° 1.3+0.1 1.38+0.1 1.22+0.1 1.6 +0.1 -- 16.0%** | -

Max (mm) |51.9+1.1* 487+1.5° 474+1.8 504+1.6 475+22 56.1+1.1 -- 11.9%*%* | -

Max campo | 52.5+0.9° 47.6+ 1.3 46.8+1.7 509+1.7 47.1+14 554+1.2 |12.8¥**|202%**| -

Tabla 6. Parametros de las curvas de crecimiento de las hojas de Stipa modelizadas para los afios 1999 y 2000:
vy tasa inicial de crecimiento de la hoja, v,.; velocidad o tasa media de crecimiento de la hoja durante el
periodo de medida, Max longitud méaxima hipotética (asintota) y Max campo longitudes medidas en las hojas.
Los valores en cada celda son medias £ 1 ES (n = 32 macollas por parcela; n = 16 macollas por tratamiento).
Estadistica como en Tabla 4; en las tlltimas columnas A y R hacen referencia a los factores interaccion aérea y
radicular con los vecinos, respectivamente.
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Figura 5. Modelo del crecimiento de las hojas de Stipa en el periodo de estudio. Las curvas son el resultado de
la regresion de los datos ajustados a una curva exponencial con limite superior, siendo cada linea el valor
promedio del ajuste obtenido en las plantas de cada tratamiento (n = 8).

Estado fisiologico de las plantas

El estado fisiologico de las plantas de Stipa fue muy variable a lo largo de las tres
temporadas de crecimiento medidas, y estuvo gobernado principalmente por la
disponibilidad de agua en el suelo. Las plantas acusaron el estrés hidrico en los meses de
mayor sequia, llegando a tener potenciales inferiores a —8 MPa (Figura 6). En estas épocas,
practicamente cesaron el resto de las funciones fisiologicas. Apenas se produjo intercambio
gaseoso (Figura 7) y la eficiencia fotoquimica del fotosistema II (Fv/Fm) alcanz6 valores
promedio de 0.53 en agosto. Sin embargo, no se observaron dafios permanentes en las
plantas y éstas recuperaron sus funciones fisioldgicas en cuanto se produjeron las lluvias
otofiales. Asi, en estos meses con mayor disponibilidad de agua, los potenciales hidricos de
las hojas estuvieron entre —0.5 y —1.2 MPa, las tasas de fijacién de carbono superaron los 13

umolm™s™ y el Fyv/Fm estuvo cercano al 6ptimo, en torno a 0.8 (Figuras 6, 7 y 8).
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1999; P, P <0.001
A, P<0.001
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Figura 6. Potencial hidrico antes del amanecer (¥,) de las hojas de Stipa en los distintos tratamientos en el
periodo comprendido entre julio de 1999 y julio de 2001. Los simbolos representan medias + 1ES (n = 6,
excepto 1999 n = 5). Se muestran los valores de P para los efectos de los tratamientos que han sido
significativos en el andlisis RM-ANOVA (P, parcela; A, interaccion aérea; R, interaccion radicular; A x R,
combinacion estadistica de las interacciones aérea y radicular; P x R, interaccion radicular en cada parcela; P x
A x R, combinacion estadistica de todos los factores).

Los tratamientos de exclusion de vecinos modificaron significativamente las tasas
fisiologicas en las plantas y los efectos provocados siguieron un patrén comun en las dos
parcelas. Las diferencias observadas en el estado hidrico ( #,4), la conductancia estomatica al
vapor de agua (gs), la tasa fotosintética (4) y el contenido en nitrogeno (V) y fosforo (P) en
las hojas de Stipa dependieron principalmente de la existencia o no de competencia entre
vecinos por los recursos subterraneos, mejorando sus valores cuando la competencia
subterranea no existia (Figuras 6, 7 y 9, factor R significativo en todos los afios, excepto gs
en el afio 2000 donde solo fue significativo la interaccion de los factores A x R).

La presencia de las copas de los vecinos también fue determinante en la mejora de las
tasas fisiologicas de las plantas (Figuras 6, 7 y 9) aunque en algunos casos su efecto fue
secundario o nulo. Asi, dependiendo del afo, la mejora de las tasas de gs y 4 cuando las
copas de los vecinos estaban presentes solo fue significativa si la competencia radicular

estaba ausente (Figura 7, s6lo combinacion A x R significativa: en el afio 2000 para gs y en
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2001 para A). Por otro lado, la interaccion aérea no tuvo ningun efecto en el contenido de P

en las hojas (Figura 9B).
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Figura 7. Conductancia estomatica al vapor de agua (A) y tasa de fijacion de Carbono (B) de las hojas de Stipa
en los distintos tratamientos entre abril de 2000 y julio de 2001. Los simbolos representan medias = 1 ES (n =
5). Estadistica como en Figura 6.

En cambio, las diferencias en la eficiencia fotoquimica del fotosistema II de las plantas

(Fv/Fm) dependieron de la presencia o ausencia de copas de los vecinos, aumentando la

eficiencia si las copas vecinas estaban presentes (Figura 8), mientras que la presencia o

ausencia de competencia por los recursos subterraneos no tuvo ningln efecto significativo

(Figura 8, factor R y combinaciones no significativo).
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Figura 8. Eficiencia fotoquimica del fotosistema II (Fv/Fm) de las hojas de Stipa en los distintos tratamientos
durante el periodo comprendido entre febrero de 2000 y julio de 2001. Los simbolos representan la media de
cada tratamiento = 1 ES (n=6). Estadistica como en Figura 6.

Aunque algo mas variables, existen otras tendencias generales. Asi, el potencial
hidrico de las plantas fue menor, y las tasas de fijacion de carbono mayores, en la parcela
mas productiva (significativo en los afios 1999 y 2000 para %4, y en el 2001 para 4, Figuras
6y 7). En cambio, la cantidad de fosforo en las hojas y los valores de Fv/Fm fueron mayores
en la parcela baja (Figuras 8 y 9B).

La respuesta fisiologica de las plantas tuvo algunas particularidades afiadidas al patréon
descrito. Excepto en el caso de Fv/Fm, por lo general las plantas sin competencia subterrdnea
y acompafiadas de las copas vecinas (tratamiento A) fueron las que respondieron con los
valores mas altos (Figuras 6, 7 y 9). En cambio, los valores mas bajos variaron en funcion de
la variable fisioldgica estudiada. El tratamiento con competencia radicular y sin proteccion
de vecinos (tratamiento R, Figura 6) fue el que presentd el potencial hidrico mas bajo,
mientras que los valores mas bajos de A los obtuvieron las plantas control, con ambos tipos
de competencia (tratamiento T, Figura 7B), que también tuvieron el menor contenido en N
foliar, Figura 9A). En los meses mas frios y de mayor disponibilidad de agua el tratamiento
T (+A+R) obtuvo valores de Fv/Fm ligeramente superiores al resto, sobre todo en la parcela

alta (Figura 8), mientras que en los meses de mayor déficit hidrico y temperaturas mas
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elevadas los valores mas altos los obtuvo el tratamiento A (+A-R), sobre todo en la parcela

baja (Figura 8).
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Figura 9. Contenido en N (A) y P (B) en las hojas de Stipa de los distintos tratamientos - T(+A+R), N(-A-R),
R(-A+R) y A(+A-R) - en las dos parcelas - PB parcela menos productiva, PA la mas productiva - en julio de
2001. Las barras son medias £ 1 ES (n =18 y 12 para Ny P, respectivamente, en el caso de los tratamientos).
Estadistica como en Figura 6.

Esfuerzo reproductivo

El nimero de flores y el peso de las semillas fueron mayores en el afio 2000 en la parcela
baja que en la alta, aunque en esta ultima se formaron mas espigas, mientras que en el afo
2001 no hubo diferencias entre parcelas (Tabla 7). En general en 2000 (mas seco que 2001,
Figura 1), se produjeron menos espigas, menos flores por espiga pero con unas semillas mas
pesadas que en el afio 2001 (P<0.001 para nimero de espigas y biomasa de semillas, P<0.03
para nimero de flores, RM-ANOVA).

La principales diferencias se produjeron en la biomasa de semillas. Asi, en el afio 2000
las plantas acompanadas de copas de vecinos (A y T) tuvieron semillas més pesadas que las
plantas del tratamiento R (-A+R), aunque el hecho de no tener competencia por los recursos
subterraneos también favorecid al tamafio de las semillas (tratamientos A y N, Tabla 6). En
cambio, en el afio 2001 no hubo un patron tan claro. El tratamiento N, sin interaccion con los
vecinos (-A-R), obtuvo semillas més pesadas que el tratamiento R, que competia por los
recursos subterraneos pero no se favorecia de la presencia de las copas (-A+R), mientras que
los tratamientos con presencia de las copas vecinas (T y A) desarrollaron semillas con un

peso intermedio entre estos dos extremos (Tabla 7).
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Parcela Interaccion con los vecinos Factores (F; s4)
) Ambas
Pb Pa Ninguna  Aéreo Raiz P A R
(T)
Espigas 1.0+£02* 1.9+03° 1.7£0.7° 20+05 1.0+£03" 13+04° - - --
00 | Flores 135£7*°  113+5° 124+£9*  134+9*  119£11* 115+7° - - --

Semilla(mg) | 5.2+ 0.1° 4.9+0.1° 50£02% 53+0.1° 4.7+02° 52+0.1% |23.5%**| 57* -

Espigas 40+0.9*° 33+0.7° 46+15 50+12° 21+0.8 3.0+0.6° - - -
01 | Flores 140+ 6° 129+ 7° 133+£9%  155+6% 113+10° 136+8" | 7.3* 5.2% -
Semilla(mg) | 43 +0.1° 43+0.1° 46+02° 41+02° 39+02° 45+01® - - 11.1%*

Tabla 7. Numero de espigas, numero de flores por espiga y biomasa promedio de una semilla de Stipa en los
distintos tratamientos y parcelas en los afios 2000 y 2001. Los valores en cada celda son medias + 1 ES (n = 20,
2-6, 5-6 por tratamiento para espigas, flores y semillas, respectivamente). Estadistica como en Tabla 4.

Cambios en la intensidad de la interaccion con la productividad

Los efectos netos provocados por los clones vecinos sobre los modulos de Stipa han sido
diversos. En general, el efecto de la interaccion con los vecinos (RIIy) fue el mismo en las
dos parcelas y para la misma variable: positivo para el tamafio y crecimiento de las hojas y
negativo para el contenido en nutrientes, siendo mas variable y dependiente de la fecha de
medida para la respuesta fisiologica (Figura 10, RIlt). Cuando hubo diferencias
significativas, la intensidad fue mayor en la parcela alta que en la baja, independientemente
del signo de la interaccion (Figura 10, Rlly, tamafio de la hoja, crecimiento en el afio 2000 y
contenido en nitrogeno).

En ambas parcelas, el efecto de tener raices vecinas (RIIg) sobre el contenido de
nutrientes y el estado fisiologico en los meses de mayor estrés fue negativo (es decir, denota
competencia), siendo practicamente nulo y sin diferencias entre parcelas cuando los
recursos, principalmente agua, eran mas abundantes (Figura 10, RIlg). Es decir,
independientemente de la disponibilidad de recursos del medio, las plantas compitieron por
los recursos subterraneos, maxime cuando estos escaseaban. Esta competencia radicular
ejercio un efecto sobre el crecimiento y tamafio en los brotes mas intenso en la parcela baja,

mientras que en la alta no se observd (Figura 10, RIlIR).
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Figura 10. Intensidad de la interaccion en la parcela menos productiva (barras negras) y mas productiva (barras
grises) al estar presentes las siguientes partes de los vecinos: parte aérea y radicular (Rlly), sélo raices (RIlR),
solo las copas (RII,) y en las siguientes variables medidas en las hojas de las plantas de Stipa: longitud, peso,
SLA, crecimiento (longitud maxima), contenido en Ny P, potencial hidrico (#,,), conductancia (gs), tasa de
fijacion de carbono (A4), eficiencia fotosintética del fotosistema II (Fv/Fm) medidos en los afios 1999 y 2000, en
el caso del crecimiento, y al final del experimento (Julio de 2001) en el resto de variables; también en
diciembre de 2000 en el caso de la respuesta fisiologica. Las barras son medias £1 ES. Barras con asteriscos
indican diferencias significativas en las dos parcelas (*, **, *** para P<0.05, 0.01, 0.001 respectivamente; b
para P<0.08, barras sin asterisco = no significativo, test de Scheffé). Barras con la letra a indican valores

significativamente distintos de cero.
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Capitulo 4

En cambio, la presencia de las copas de los vecinos (RIIA) tuvo un efecto positivo para
todas las variables medidas excepto el contenido en nutrientes, sobre todo en las épocas de
sequia (Figura 10, RIIx). Aunque la tendencia general fue de una mayor intensidad de
interaccion en la parcela alta, los valores no fueron significativamente distintos excepto para
el potencial hidrico en los meses de mayor sequia (Figura 10, RII,).

Por tultimo, el efecto neto de la interaccion de los vecinos (RIIy) sobre el tamafio y
crecimiento de las hojas, el contenido de nutrientes de la hoja y la eficiencia fotoquimica del
fotosistema II fue mas intenso que cada una de las partes por separado (RIIr y RIls, Figura
10), indicando que los efectos de las raices y copas de los vecinos podrian ser aditivos o
sinérgicos, mientras que en el caso del resto de la respuesta fisioldgica no, ya que el efecto
de las copas fue intenso y positivo mientras que el efecto neto y el provocado por las raices
fueron nulos o incluso negativos pero de menor intensidad (Figura 10). En general, estos
resultados concuerdan con los obtenidos al analizar la significacion de la interaccion de los
factores aéreo y raiz en los analisis estadisticos previos realizados (ver significacion de A x

R, Tabla 5 y Figuras 6-9).

Competencia entre macollas

Dieciocho meses después de eliminar las macollas vecinas no hubo diferencias entre
macollas con y sin vecinos en ninguna de las variables medidas sobre el tamafio de los brotes
o las hojas maduras (Tabla 8). La tinica diferencia significativa encontrada fue el nimero de
brotes con dos hojas inmaduras a la vez, que fue mayor en las macollas sin vecinos (1.2 £

0.3) que en las que se mantuvieron los vecinos alrededor (0.3 £ 0.2, F; ;5= 7.52, P=0.01).

Tratamientos
+C -C Fis
Longitud (cm) 5538+1.63  57.01+1.72 0.47™
Biomasa (g) 0.40 £ 0.03 0.41+0.02 0.00"
SLA (m’kg™) 2.40 + 0.01 2.60 +0.01 0.62™
SLL (mkg™) 1452 + 86 1450 + 71 0.00™
% Longitud verde 69.20+422  71.63+3.32 0.20"

Tabla 8. Caracteristicas de la primera hoja madura del brote al final del experimento (Julio de 2002) en las
macollas de Stipa con (+C) y sin (-C) vecinos: longitud, biomasa seca, area especifica de hoja (SLA), longitud
especifica de hoja (SLL) y porcentaje de hoja que es verde. Los valores en cada celda son medias =1 ES de 20
macollas. La tercera columna contiene los valores de F resultantes de la ANOVA. Ninguna de estas variables
ha sido significativamente distinta entre los dos tratamientos (superindice ns).
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Estado fisiologico de las macollas

El potencial hidrico antes del amanecer (#,4) de las macollas sin vecinos fue menos
negativo (-2.6 = 0.15 vs -3.3 £ 0.20 MPa, F; ;5= 8.4, P<0.01) y la eficiencia fotoquimica del
fotosistema II (Fv/Fm) fue mas alta (0.74 = 0.01 vs 0.71 £ 0.01, F; ;5 = 4.5, P<0.05) que en
las macollas con vecinos (Figura 11). Estas diferencias, sin embargo, no tuvieron un reflejo

claro en tasa de fijacion de carbono, ni en la conductancia de sus hojas (Figura 11).
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Figura 11. Potencial hidrico (,4), eficiencia fotoquimica del PSII (FvFm), tasa de fijacién de Carbono (4) y
conductancia (gs) de las hojas maduras de Stipa en los dos tratamientos (macollas con o sin vecinos) en julio de
2002. Las barras son medias £1 ES (n = 10 para ¥,; y FvFm, n = 7 para A y gs). Barras con asteriscos son
significativamente diferentes (test de Scheffé, * P<0.05 y ** P<0.01), ns = no significativo.

Tampoco hubo diferencias entre tratamientos en ninguna de las variables medidas

sobre la produccion de semillas (Tabla 9).

Ao 2001 Afio 2002
+C -C Fis +C -C Firiz
Biomasa semilla (mg) 4.01+0.28 413+022  0.07" 472+0.19 476+020 0.02"
% semillas no vanas 80.77+5.28 88.20+2.85 1.53" 96.28+1.63  98.38+0.58 1.45™
N° de espigas 8.78 £ 1.33 14.89+3.50 2.67" 7.50 +2.44 1286+5.12 0.78"
N flores por espiga 124.69+9.07 114.09+6.58 0.89™ - -- --

Tabla 9.- Caracteristicas de las espigas y semillas de Stipa con vecinos (+ C) y sin ellos (- C) en 2001 y 2002:
biomasa seca promedio de una semilla, porcentaje de semillas no vanas, nimero de espigas, n° de flores por
espiga. Los valores en cada celda son medias =1 ES (n=9 en 2001, n =7 en 2002). La tercera columna en cada
afio contiene los valores de F resultantes de la ANOVA. Los valores de ninguna de estas variables ha sido
significativamente distintos entre los dos tratamientos.
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Discusion
Los resultados muestran que las plantas de esparto compiten por los recursos, y
principalmente por agua, tanto entre clones de la misma planta (Figura 6) como entre plantas

distintas (Figura 11). También muestran la existencia de interacciones entre modulos no

relacionadas con la integracion fisioldgica.

Interaccion entre plantas y modulos vecinos

La eliminacion de macollas vecinas dio lugar a una mejora en los estados hidrico y
fotoquimico de la planta (Figura 11). Ambos fendmenos pueden tener un impacto importante
y positivo en la fisiologia (Ehleringer et al. 1999, Novoplansky y Goldberg 2001), que
conducen con frecuencia a una mayor eficiencia biologica (Lechowicz 1984, Herrera 1991).
La interaccion entre modulos vecinos de Stipa se produjo tanto entre las partes aérea
como subterranea de la planta, e independientemente de la mayor o menor disponibilidad de
recursos del medio. La competencia por los recursos subterraneos entre clones de una misma
planta tuvo consecuencias claras: produjo una disminucién en el contenido de nutrientes de
las hojas (Figura 9) y empeord el estado hidrico sobre todo en época de sequia (Figura 6), lo
que disminuy6 las tasas de intercambio gaseoso y de fijacion de carbono (Figura 7) sin
afectar a la eficiencia fotosintética de las hojas (Figura 10), aunque sélo tuvo un efecto

secundario en el crecimiento de los brotes (Tablas 4 y 5).
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Figura 12. Densidad del flujo incidente de fotones (PPFD) en un dia claro de septiembre en los tratamientos T,
R y en claro desnudo (n = 2-3). Las barras representan medias = 1 ES. Barras con letras distintas significan que
fueron significativamente distintos (Kruskal-Wallis, P<0.001).

La presencia de las copas de vecinos tuvo un efecto generalmente positivo para la
planta. Provocé una mejora del estado hidrico, compensando en parte el efecto de la
competencia por agua (Figura 6) y aumento la eficiencia fotosintética de las plantas (Figura

8). Su efecto protector fue basico para el crecimiento de las hojas y brotes (Tablas 3 a 5,
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Figura 5). La causa de estos efectos se debe principalmente a dos fendmenos; por un lado, la
sombra de las copas vecinas mejord el microclima dentro y bajo la planta, ya que suavizoé la
temperatura y redujo la amplitud térmica (Tabla 3), originando asi una reducciéon de la
demanda evaporativa de la planta (Nobel 1980, Fuentes et al., 1984, Vetaas 1992, Moro et
al. 1997, Callaway y Pugnaire 1999) y, probablemente, también disminuy¢ la evaporacion
de agua en el suelo (Domingo et al. 2001), mejorando, en general, el estado hidrico de la
planta (Figura 6). Por otro lado, la arquitectura de Stipa permite el mantenimiento de los
brotes y las hojas en posicidon vertical, gracias al soporte arquitectonico que forman los
limbos y vainas de las hojas vivas y muertas (Sanchez 1995), lo que disminuye
sustancialmente la luz incidente sobre ellas -sobre todo a mediodia- y por auto-
ensombrecimiento (Valladares y Pugnaire 1999, Figura 12). Esta distribucion de las hojas,
junto con su capacidad para enrollarse cuando existe sequia (Pugnaire et al. 1996¢), puede
reducir la superficie fotosintética expuesta a la radiacion a menos del 50% del area foliar
total de la planta (Valladares y Pugnaire 1999). Con ello consigue minimizar la
fotoinhibiciéon debido al exceso de radiacion, el sobrecalentamiento de los organos
fotosintéticos y la fotoxidacion destructiva del aparato fotosintético si cuando, parejo a este
exceso de radiacion incidente, existe un déficit hidrico que reduzca la transpiracion (Larcher
1995, Valladares y Pearcy 1997). Asi, la falta de una malla intrincada de hojarasca de
vecinos que sostuviera los brotes hizo que los espartos sin la copa de los vecinos tuvieran
parte de sus brotes inclinados, lo que ocasion6 un aumento de la radiacion incidente sobre las
hojas (Figura 12), aument6 el estrés luminico de la planta por encima de su capacidad de
recuperacion nocturna y se manifestd en valores mas bajos de Fv/Fm sobre todo en las
épocas de mayor déficit hidrico (Figura 8).

La respuesta de las plantas a medio plazo fue mas compleja. La presencia de copas fue
el principal factor que explico las diferencias encontradas en el tamafio de los brotes y
crecimiento de las hojas (Tablas 4 y 5, Figura 5) donde, sorprendentemente, la competencia
radicular jug6 un papel secundario (Tablas 4 y 5, Figura 5, afio 2000). En Stipa, la formacién
de nuevas hojas y su elongacion ocurre exclusivamente fuera de la época de sequia (Pugnaire
et al. 1996¢, Haase et al. 1999). En los meses previos al cese del crecimiento (mayo-junio),
las plantas acompafiadas de la copa de los vecinos tenian un mejor estado hidrico (Figura 6)
y tasas fotosintéticas mas altas (Figura 7) que las plantas sin copas vecinas, lo que permitid a
las primeras prolongar el periodo de crecimiento hasta el mes de julio (significativo en 1999,

P<0.01, Mann-Whitney U test).
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Unido a la ampliacion del periodo de crecimiento de las plantas con copas vecinas, esta
el hecho de que las plantas control (tratamiento T: +A+R) tuvieron un porcentaje de brotes
con dos hojas menor que el resto de los tratamientos (Tabla 4), por lo que, posiblemente, las
plantas control hayan invertido mas recursos por hoja y, por lo tanto, fueron de mayor
tamafio (Tabla 5). Este fendmeno parece que puede ser una respuesta frente a las
manipulaciones experimentales realizadas sobre la arquitectura de la copa, pues modificaron
el entorno inmediato de las hojas de los modulos tratamiento, que recibieron asi mas
radiacion que los modulos control (tratamiento T, Figura 12). Las plantas son capaces de
detectar cambios sutiles que preceden condiciones de estrés, ajustando su fisiologia para
disminuir o evitar el futuro impacto negativo sobre el crecimiento o reproduccion (Aphalo y
Ballaré 1995). Son capaces, por ejemplo, de detectar sefiales ambientales que preceden a un
descenso en la disponibilidad de luz incidente y responder a estas sefiales modificando no
solo su fisiologia (Bloom et al. 1990, Chow et al. 1990, Chazdon 1992) sino también su
arquitectura aérea, de tal forma que estos cambios le permiten en parte evitar los efectos de
la sombra e incluso evitar la propia sombra que los vecinos ejercerian si no hubieran sido
capaces de responder anticipadamente (Ballaré ef al. 1987, 1990).Es posible que la mayor
proporcion de brotes dobles haya sido una respuesta derivada de la mayor radiacion
incidente sobre las hojas de las copas manipuladas experimentalmente, consiguiendo asi
aumentar el volumen de copa y la fotoproteccion estructural que ello significa, aunque haya
supuesto una menor inversion de recursos por hoja y, por tanto, que éstas fueran de menor
tamarno.

Sin embargo, no todos los efectos de las copas son positivos. La fotoproteccion
estructural se produce a costa de una disminucion general de las tasas de fijacion de carbono
(Valladares y Pugnaire, 1999), que se manifiesta en nuestro experimento en las tasas de
fijaciéon de carbono mas bajas de las plantas control (tratamiento T: +R+A) que en las
equivalentes sin copa (tratamiento N: +R-A), sobre todo durante la sequia estival (Figura 7).
Por otro lado, tanto la competencia radicular de los vecinos como la presencia de copas
provocaron una disminucion del contenido de N en la hoja (Figura 9). Diversos autores han
observado que el ensombrecimiento de una planta puede limitar su capacidad de adquirir
nutrientes (Chapin 1980, Glass 1989, Jackson y Caldwell 1992) al disminuir el crecimiento
de la raiz (Campbell et al. 1991, Coomes y Grubb 1998) y ralentizar la capacidad de
absorber nutrientes por parte de la raiz (Campbell et al. 1991), disminuyendo asi la cantidad

de nutrientes que llega a la hoja.
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Variaciones en la intensidad de la interaccion con la productividad

La productividad vegetal fue, en general, mayor en la parcela a mas altura, debido a la mayor
disponibilidad de &, de materia orgénica y de agua, lo que ha tenido diversas consecuencias
para las plantas. En la parcela alta hubo una mayor produccion de hojas por brote y la
diferencia en biomasa entre parcelas se debié fundamentalmente a la cantidad de necromasa,
ya que la proporcidn entre biomasa aérea viva y muerta en esta especie es muy baja (en torno
a 0.15, Puigdefabregas et al. 1996).

La mayor disponibilidad de agua en la parcela alta dio lugar a que las plantas tuvieran,
en general, un estado hidrico mejor que en la parcela baja, pero s6lo en los meses de menor
déficit hidrico (Figura 6), lo que supuso una mejora en las tasas fotosintéticas en 2001, un
afo especialmente lluvioso (Figuras 1 y 7). Por el contrario, en la parcela menos productiva
las hojas tuvieron una velocidad de crecimiento inicial mayor (Tabla 6) debido,
posiblemente, a que en los meses invernales y con poco estrés hidrico las temperaturas
fueron mas elevadas que en la parcela mas alta (Figura 4A).

Los resultados muestran que la intensidad de la competencia por los recursos
subterraneos permanecié constante o disminuy6 al aumentar la productividad (Figura 10),
como han encontrado otros autores (Wilson y Tilman 1993, 1995, Belcher et al. 1995,
Peltzer et al. 1998, Cahill 1999, 2002, Pugnaire y Luque 2001). En cambio, el efecto
generalmente positivo de las copas no varié en intensidad con la productividad (Figura 10),
algo también encontrado por otros autores (Cahill 1999, 2002). Sin embargo, cuando las
partes aérea y radicular de los vecinos operaron simultdneamente y afectaron negativamente
algun proceso de la planta (por ejemplo, la tasa de asimilacién de CO; o el contenido de N en
hoja), la competencia fue mas intensa en la parcela mas productiva (Figura 10), como han
observado también otros autores (Gurevitch 1986, Reader y Best 1989, Kadmon 1995,
Twolan-Strutt y Keddy 1996, Sammul et al. 2000). En cambio, si el efecto de la parte
subterranea fue secundario (en relacion, por ejemplo, con el tamafio o el crecimiento de la
hoja, Tablas 3 y 5), el balance neto de la interaccion fue positivo y mas intenso en la parcela
mas productiva (Figura 10), como también observaron Goldberg et al. (1999). Todo ello
evidencia la importancia de analizar qué tipo de variables son las adecuadas para comprobar
experimentalmente los modelos de competencia (Goldberg ef al. 1999) y las relaciones de
dependencia entre los efectos generados por las partes aérea y radicular de los vecinos
(Cahill 2001, 2002). El esparto es una especie muy eficiente en el uso de los pulsos

esporadicos de nutrientes y agua para crecer y reproducirse (Pugnaire et al. 1996c, Volaire et
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al. 1998, Balaguer et al. 2002). Ello hace que las respuestas fisioldégicas medidas se puedan
considerar como “fotos instantaneas” del estado de la planta en el momento de la medicion y
nos permiten estudiar los mecanismos subyacentes en la interaccion entre plantas y su
reaccion frente a pulsos extra de recursos. Sin embargo, también es necesario realizar
medidas mas integradoras como el tamafio de la hoja, biomasa de la planta o éxito
reproductivo, que estan mas supeditadas al balance neto de los efectos positivos y negativos
de la interaccion entre plantas a lo largo del tiempo y los beneficios a largo plazo de esos
pulsos extra, aunque den poca informacion sobre los mecanismos que han operado en estas
interacciones.

Nuestros resultados contradicen parcialmente el modelo de Grime (1973, 1979), puesto
que la intensidad de la competencia se ha mantenido practicamente constante en el gradiente
de productividad. El hecho de que, en algunos casos, la intensidad de la interaccion con los
vecinos haya aumentado con la productividad tampoco apoya totalmente el modelo de
Tilman, que predice que la competencia total no variard con la productividad aunque si
aumentard en la parte aérea (Tilman 1988). Sin embargo, ni este modelo ni el de Grime
tienen en cuenta la existencia de interacciones positivas entre plantas, que entre los mdodulos
de esta especie tienen especial importancia, y que en los ultimos afios se han revelado como
importantes factores en la organizacion de las comunidades vegetales (Bruno et al., 2003).
Tampoco tienen en cuenta el hecho de que los efectos producidos por la parte aérea y
radicular sean interdependientes (Donald 1958, Wilson 1988, Cahill 1999, 2002).

Hay otras alternativas a los modelos propuestos por Grime y Tilman. Asi, Davis et al.
(1998) consideran que las plantas no responden directamente a la densidad de vecinos sino a
los cambios en el suministro neto de recursos. Sin embargo, la existencia de efectos
competitivos dependientes de la biomasa de vecinos es un hecho comprobado (Goldberg
1987, 1990). Cahill (1999), por otro lado, mantiene que el tipo de relacion que se puede dar
entre las componentes aérea y subterranea de las plantas influye en el resultado de la
competencia y que esta relacion varia con la productividad. Sin embargo, de nuevo, ningiin
modelo tiene en cuenta la existencia de interacciones positivas entre plantas. Si estas son
frecuentes en ambientes extremos, como predicen Bertness y Callaway (1994), estos
modelos no sirven para explicar los fendmenos de interaccidon entre especies en ambientes
semidridos, donde las respuestas de las plantas pueden variar dependiendo del estrés
predominante en un momento dado y de la posibilidad de que existan a la vez fenomenos de

competencia y facilitacion entre plantas cuyos términos no son nunca absolutos.
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Evidencias de integracion fisiologica entre clones

Los resultados muestran la existencia de competencia por los recursos subterraneos entre
clones vecinos de esparto cuando los recursos son limitantes pero no es tan evidente cuando
los recursos son abundantes (Figura 10). Si la integracion fisiologica entre clones de esparto
fuese intensa, es posible que se hubiera redistribuido el agua obtenida por los modulos
periféricos —los clones vecinos en este experimento—, que podrian tener una mayor capacidad
de explorar suelo, mejorando el estado hidrico de los clones en el interior de la planta. Sin
embargo, el efecto tan débil que se aprecia (Figura 10) indica que la integracion fisioldgica
no fue muy intensa.

El hecho de que se haya empleado para el experimento una planta clonal sin haber
eliminado la conexion entre clones en algin tratamiento no invalida el experimento.
Mientras que la competencia por recursos subterraneos y la facilitacion por la parte aérea han
quedado completamente demostradas experimentalmente, también queda claro que estos
procesos tienen mas intensidad que la integracion fisiolégica, que no ha producido
modificaciones detectables. Es posible, sin embargo, que los brotes vecinos doblados hacia
el suelo en el tratamiento R actuaran como sumidero de recursos, haciendo que el efecto de
la competencia subterranea estuviera sobreestimado. No obstante, este proceso no invalidaria
las conclusiones sobre la relacion entre intensidad de la competencia subterranea con la
productividad, ya que se basan en comparaciones entre plantas a las que se les aplico el
mismo tratamiento experimental.

Con independencia de que exista o no intercambio de recursos entre clones, éstos
pueden considerarse como individuos dentro de una poblacion (Callaghan 1988). Hemos
comprobado como la arquitectura de la copas de esparto esta orientada a una mejora de las
condiciones del medio interno de la planta, incluyendo una fotoproteccion muy eficiente de
las hojas. Si existiera una conexion fisioldgica (Salzman y Parker 1985, Stuefer et al 1994),
existiria también una regulacion entre clones que permitiera realizar un uso optimo de los
ambientes heterogéneos (Hartnett y Bazzaz 1983, Jonsdottir y Callaghan 1988) minimizando
los efectos de la competencia. En definitiva, las interacciones entre clones podrian
considerase como unas interacciones positivas mas avanzadas que aquellas que ocurren entre
plantas individuales, que s6lo modifican su ambiente externo (Brooker y Callaghan 1998), lo
que se puede relacionar con la mayor ocurrencia de especies clonales en ambientes extremos

(Callaghan y Collins 1981).
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En resumen, existe una competencia por los recursos subterraneos tanto entre clones de
una misma planta como entre plantas distintas, produciendo un efecto negativo que se ve
compensado por los beneficios que ejercen las copas al disminuir el estrés abiodtico. Este
efecto beneficioso es independiente de la existencia de integracion fisiologica entre clones y
evidencia la importancia que tienen las interacciones positivas entre plantas en los ambientes
extremos. Un moderado aumento de la disponibilidad de recursos en el medio produce una
ligera disminucion de la competencia subterranea, que da lugar a un mayor crecimiento de la
copa ¢ intensifica sus efectos positivos. Esta y otras evidencias de la interdependencia entre
los efectos aéreos y subterraneos evidencia la necesidad de profundizar en el estudio de estas
relaciones para mejorar los modelos existentes sobre la interaccion entre plantas. Por otro
lado, este estudio muestra la necesidad de incluir en los modelos de variacion de la
interaccion entre plantas vs. productividad a otro tipo de interacciones aparte de la
competencia para entender de una forma mas realista como se organizan los ecosistemas

vegetales.
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Efecto de la fluctuacion climatica sobre el balance de la interaccion entre

Juniperus phoenicea y Pistacea lentiscus en un ecosistema dunar costero

Introduccion

Los sistemas dunares costeros son ambientes con numerosos factores abiodticos que dificultan
el asentamiento de las plantas. Las comunidades vegetales en estos medios estan
condicionadas y adaptadas a un ambiente bastante hostil, en el cual destacan la movilidad
mas o menos acusada del sustrato arenoso, la salinizacion producida por la influencia de
aerosoles marinos —maresia—, la abrasion y desecacion producida por vientos frecuentes que
pueden ser fuertes y trasportar particulas de arena, la escasez de agua debido a la baja
capacidad de retencion de las arenas y la escasez de nutrientes. La variacion en el tipo de
comunidades vegetales hacia el interior tiene generalmente una marcada zonacion
perpendicular a la linea de costa, asociada con un decremento en la exposicion a los factores
antes mencionados y a la mejora del contenido en nutrientes y humedad del suelo a medida
que se forman las dunas y aumentan en tamafio, altura y estabilidad gracias a la propia
vegetacion.

Incluso en las dunas estabilizadas por la vegetacion y con poca influencia de la
maresia, el sustrato arenoso y, en menor medida, el viento siguen siendo factores
determinantes en el establecimiento de las plantulas. La desecacion y la deficiencia de
nutrientes es una de las principales causas que limitan el establecimiento de plantulas (Maun
1994). Un severo estrés hidrico es debido a la combinacion de una baja capacidad de
retencion de agua por la arena, la exposicion frecuente del sistema radicular debido a la
accion del viento y de la lluvia que movilizan las arenas y por las elevadas temperaturas en
superficie (Holmgren ef al. 1997). En estas condiciones de severo estrés son frecuentes los
fenomenos de facilitacion de las plantas adultas sobre las juveniles de otras especies —efecto
nodriza—, ya que la sombra ejercida por las adultas incrementa significativamente la
supervivencia de las plantulas al mejorar sus relaciones hidricas (Fuller 1914, McLeod y
Murphy 1977, de Jong y Klinkhamer 1988). Ademas, bajo las plantas existe un mayor
contenido de materia orgénica que en los claros (de Jong y Klinkhamer 1988) lo cual tiene
multiples consecuencias; forma agregados con las arenas aumentando asi la estabilidad del

sustrato (de Jong y Klinkhamer 1988, capitulo III) lo que, a su vez, incrementa la capacidad
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de retencion de agua en el suelo (Boix-Fayos ef al. 2001). Estas mejores condiciones
permiten el aumento de las poblaciones microbianas y de microfauna del suelo, que son
escasas y de una actividad muy limitada en los claros de las dunas (de la Cruz 1986); estos
organismos son los responsables del reciclaje de la materia orgénica (Gallardo y Schlesinger
1995), aumentando la disponibilidad de nutrientes bajo las copas de las plantas en un medio
caracterizado por su baja disponibilidad en los claros (Ranwell 1972, Kachi y Hirose 1983,
ten Harkel y van der Meulen, 1995).

En estos habitats donde las condiciones fisicas a las que estan expuestas las plantulas
son muy severas, el estrés abiotico puede ser mas limitante que la posible disminucion de los
recursos por competencia con las plantas vecinas, o los perjuicios derivados de vivir en la
sombra (Holmgren et al. 1997) y cualquier mejora de las condiciones microambientales
puede llevar a una mejora del funcionamiento de las plantas que coexisten (Callaway et al.
2002, Pugnaire et al. 2004).

Si, ademas, este tipo de habitat se encuentra en una region geografica donde la escasez
de agua es generalizada, como son los medios aridos y semidridos, y las temperaturas
estivales y la radiacion son elevadas, como en la region mediterranea, la probabilidad de que
estos fenomenos de facilitacion de los arbustos o arboles actuando como nodrizas
posiblemente se incremente (siguiendo los modelos de Berteness y Callaway 1994, Bruno et.
al. 2003).

Sin embargo, una vez que las plantas son adultas, los sistemas de dunas en ambientes
aridos y semidridos pueden ser habitats mas favorables para el crecimiento de las plantas que
las zonas adyacentes con otro tipo de sustrato (Orshan 1986), sobre todo si la precipitacion
media anual es menor de 350 mm (Orshan 1986). Esto es debido a que el agua aportada por
las 1luvias penetra facilmente en las capas profundas del suelo de la duna impidiendo la
evaporacion o pérdida por escorrentia que se dan en otros suelos mas compactos. Por otro
lado, en los sistemas dunares costeros es frecuente que exista un acuifero salino bajo las
dunas, por lo que el agua de lluvia puede formar “lentejones” flotando en equilibrio
hidrodindmico sobre el acuifero salino, méas denso (Berguer y Heurteaux 1985). Ello
aumenta la disponibilidad de agua para las plantas que pueden acceder a estas acumulaciones
de agua. Esta situacion, unido a las frecuentes nieblas costeras, posiblemente sea una de las
causas por las que en los sistemas de dunas costeros en zonas semiaridas, como el que aqui
se estudia, existan sistemas arbustivos de gran porte —4 a 6 m—y cobertura, mientras que las
comunidades vegetales de las zonas adyacentes son formaciones mas ralas, de menor porte y

cobertura.
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En este tipo de hébitats la interaccion entre especies con acceso a la capa freatica y
especies que no tienen acceso pero que coexisten en estrecha asociacion espacial puede dar
lugar a complejas relaciones de facilitacion y competencia centradas en un recurso —agua—
que constituye una de las principales fuentes de estrés.

Como las interacciones entre plantas incluyen la totalidad de efectos negativos y
positivos que ejercen entre si de forma simultdnea (Walker y Chapin 1986, Callaway et al.
1991, Aguiar et al. 1992, Bertness y Shumway 1993, Aguiar y Sala 1994, Holzapfel y
Mahall 1999), el efecto de una planta sobre otra es el balance neto entre los aspectos
positivos y negativos (Chapin et al. 1994, Callaway y Walker1997, Holmgren et al. 1997),
de forma que entre plantas adultas que coexisten se puede dar todo un mosaico de tipos de
interaccion, muy variables tanto en signo como en intensidad. Asi, es posible que estén
compitiendo por ciertos recursos, pero que el beneficio de verse favorecidos por la sombra o
la proteccion frente al viento (Wilson y Agnew 1992) sea mayor; esto es también compatible
con que, al mismo tiempo, pueden ver limitada su capacidad de asimilacion de carbono por
la propia sombra (Forseth ez al. 2001).

En definitiva, el balance final de la interaccion entre plantas dependera de las
condiciones ambientales, que determinan tanto el nivel de recursos disponibles como otras
caracteristicas (no recursos), y de la habilidad particular de cada especie para obtener el
mayor beneficio de los recursos y para suprimir, soportar o beneficiar a sus vecinos (Tilman
1982, Grime 1979, Callaway 1995). Este balance es dindmico, y no sélo cambia a lo largo de
gradientes espaciales (Greenlee y Callaway 1994, Pugnaire y Luque 2001, Bertness y
Ewanchuk 2002, Callaway et al. 2002), sino también temporales (Greenlee y Callaway 1994,
Bertness y Ewanchuk 2002), debido principalmente a la variabilidad temporal en la
disponibilidad de recursos.

Posiblemente el recurso mas variable y de mayor importancia en las regiones aridas y
semidridas sea la disponibilidad de agua, puesto que depende de un régimen de
precipitaciones que fluctia impredeciblemente tanto inter como intra-anualmente
(Zunzunegui et al. 1998, Ehleringer et al. 1999, Rod6 y Comin 2001, Whitford 2002) y que
no solo determina el comportamiento fisiolégico de la planta, sino que influye en la
disponibilidad de otros recursos y procesos bioticos y abioticos (cfr. capitulo III).

Esta variabilidad afecta a la fisiologia de las plantas, y puede dar lugar a que el balance
neto de la interaccion entre plantas varie con el tiempo, y que cambie tanto en signo como en
importancia (Callaway et al. 1996, Shumway 2000). Como, ademas, el balance de la

interaccion entre distintas especies puede diferir dependiendo de la variable de respuesta
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seleccionada (Goldberg et al. 1999), es necesario realizar una aproximacion al estudio de
estas interacciones desde distintos frentes, realizando medidas repetidas en el tiempo que den
informacion sobre los requerimientos especificos de cada especie segin el medio y situacion
que habita. Medidas fisiologicas con estas caracteristicas nos permitirdn entender los
mecanismos que subyacen a la interaccion entre distintas especies, los factores que limitan a
cada una y, en ultima instancia, explicardn la respuesta de cada individuo (Wardle et al.
1998, Shumway 2000, Forseth et al. 2001, Pelzter y Kochy 2001).

En este contexto, hemos querido analizar cudl es el balance de la interaccion entre
individuos adultos de las dos especies mas importantes que forman el matorral sobre dunas
en una zona costera de clima semiarido, la comunidad de sabinar-lentiscar del Paraje Natural
de Punta Entinas Sabinar (Almeria). Para ello se han seleccionado individuos adultos de
sabina —Juniperus phoenicea subsp. turbinata- y de lentisco —Pistacia lentiscus- viviendo
aislados o en estrecha asociacion espacial. Las hipotesis de trabajo son:

1. Existen tanto interacciones positivas como negativas entre los individuos adultos de
ambas especies.

2. El balance de la interaccion entre plantas de distintas especies puede variar en
funcioén del nivel de severidad ambiental al que estén sometidas.

3. El nivel de severidad ambiental y el balance de la interaccion entre especies
determinard la eficacia biologica de cada especie.

4. A largo plazo, el resultado de la interaccion se verd reflejado en la estructura y

dinamica de la comunidad.

Material y métodos
Sitio de estudio y especies

En julio de 1999 se establecié un sitio de estudio en un sistema de dunas costeras
estabilizadas cercano al Faro del Sabinar (Roquetas, Almeria; 36° 41°N, 2° 42°0; 2 m.s.n.m.)
situado en el Paraje Natural de Punta Entinas—Sabinar. El clima de la zona es Mediterraneo
seco (semidrido sensu stricto), caracterizado por un régimen de precipitaciones escaso €
irregular (media de 220.2 mm, Confederacion Hidrografica del Sur, Ministerio de Medio
Ambiente, Figura 1), con temperaturas medias en torno a los 18.2 °C (Capel Molina 1990),
inviernos suaves con temperaturas medias de 12 °C (aunque se alcanzan minimas de 0.8 °C,
Instituto Nacional de Meteorologia), veranos calidos con temperaturas medias que no

superan los 40°C y una humedad relativa del aire en torno al 70% (Capel Molina 1990)
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debido a la influencia marina. Los suelos son arenosos, formando dunas estabilizadas de
hasta 6 m de altura a 6.9 m de altitud, fijadas por la vegetacion y asentadas sobre playas
fosiles del Cuaternario. Dentro de este sistema se intercalan depresiones a 1-1.5 m de
profundidad perpendiculares a la linea de costa. El cordon de dunas estd delimitado su
vertiente norte por un sistema de lagunas salobres, marismas y salinas seminaturales donde
el acuifero aflora a 1 m de altitud y la intrusiéon marina es generalizada (ITGME y Junta de
Andalucia 1998).

La vegetacion de las dunas se caracteriza por su baja cobertura, formando manchas
discretas de un matorral de gran porte (entre 1 y 6 m de altura) dominado por la sabina
maritima (Juniperus phoenicea subsp. turbinata) y el lentisco (Pistacia lentiscus), entre
claros ocupados por un matorral caméfito disperso tipico de dunas. Los pies de sabina y
lentisco se pueden encontrar aislados o formando manchas de hasta 50 m”, que pueden estar
acompafadas de otras especies arbustivas, anuales y bridfitos, poco importantes en términos

de cobertura pero de una gran diversidad floristica.
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Figura 1. Pluviometria anual en el Faro del Sabinar (barras) en el periodo comprendido entre 1950 y 2001 y
media de la serie (linea).

La sabina maritima, Juniperus phoenicea subsp. turbinata Guss., es una cupresacea
que puede llegar a tener un porte arboreo (de hasta 8 m de altura) con copas generalmente
conicas. Presenta pies monoicos, con hojas perennes de 0.7 a 1 mm de longitud,
escuamiformes, agudas y densamente imbricadas. En el P.N. de Punta Entinas-Sabinar
florece entre los meses de enero y febrero. Los frutos —géalbulas— tardan cerca de dos afios en
madurar, tienen forma ovoidea y coloracion roja oscura cuando maduran, alcanzan un
diametro de entre 12 y 14 mm, y contienen entre 3 y 9 semillas por fruto. La dispersion
principal de las semillas es endozoocora, y en el 4rea de estudio generalmente se debe a aves
frugivoras y posiblemente zorros (Vulpes vulpes). Esta sabina crece en arenas y dunas

litorales, distribuyéndose por el Mediterraneo occidental, desde el sur de Francia y Sicilia
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hasta Marruecos. En la Peninsula Ibérica se encuentra en el litoral del Levante y del Sur, asi
como en las Baleares (Castroviejo ef al. 1989). El sabinar de esta especie que se encuentra en
el P.N. Punta Entinas-Sabinar se considera el mejor conservado de la Peninsula Ibérica
(Blanco et al. 1997).

El lentisco, Pistacia lentiscus L., es una anacardiacea habitualmente de porte arbustivo
que puede llegar a alcanzar los 3-4 metros de altura en la zona de estudio. Tiene pies dioicos,
y hojas perennes, paripinnadas, con el peciolo y el raquis alados y de dos a 5 pares de
foliolos de contorno eliptico. El crecimiento vegetativo comienza después de la floracion,
entre marzo y mayo (Correia ef al. 1992, Jordano 1998), aunque en el P.N. de Punta Entinas-
Sabinar no suele sobrepasar el mes de abril. Las flores forman densos racimos, dando lugar a
frutos que se forman en otofio. Los frutos son drupas subglobulosas de unos 4 mm que
adquieren un color negruzco cuando maduran, presentando generalmente una semilla por
fruto. La dispersion principal es endozodcora, generalmente por aves frugivoras de poco
porte (Herrera 1984). El lentisco se distribuye en toda la region mediterranea, incluyendo

Portugal. Para mas detalles sobre la ecologia e historia natural de la especie ver Jordano

(1998).

Estructura de la comunidad

Para estimar la cobertura y las principales especies, se realizaron once transectos lineales de
50 metros cada uno, seleccionados al azar en la parte alta del sistema de dunas estabilizadas.

En el 4area de estudio existen al menos tres elementos geomorfoldgicos con
condiciones abidticas bien diferenciadas: (i) la parte central de la formacion de dunas
estabilizadas, (i1) las crestas limitrofes de la misma (muy expuestas al viento), y (iii) los
fondos de valle entre las dunas. Entre estas tres zonas existe una gran diferencia en la
composicion y estructura de las formaciones vegetales que, por lo general, solo coinciden
entre si por la presencia de sabinas y lentiscos, aunque en muy diferentes proporciones y
situaciones. Por ello, se estim6 conveniente realizar un conteo del nimero de pies de sabina
y lentiscos solos o formando comunidades de ambas especies. Este muestreo se realiz6 en 18
cuadrantes de 600 m? cada uno, situando 6 cuadrantes al azar en cada una de las tres zonas

antes descritas.

112



Capitulo 5

Diserio experimental: seleccion de individuos

En mayo de 1999 se seleccionaron al azar 12 individuos de sabina y 12 de lentisco que
crecian solos y 12 comunidades formadas por un individuo de cada especie, todos ellos en la
parte alta de las dunas estabilizadas. Se estimé el area proyectada y la altura de cada
individuo, comprobando que en cada situacion (solos o en comunidad) los individuos de
cada especie tuviesen tamafios similares. Sobre estos 48 pies se realizaron una serie de

medidas detalladas en la Tabla 1.

2000 2001 2002 N
Distribucion espacial - Ago- Sep - --
Recogida de suelos Ago 1999 - Dic 6-10
Frutos (produccion y masa) Sep-Nov Sep-Nov Sep-Nov 7-9
Medidas fisioldgicas J1,0¢,Dc Fb, Mz, J1,0¢,Dc Fb, Mz,]1,0c,Dc 6
N foliar J1,0¢,Dc Fb, Mz, J1,0¢,Dc - 6

Tabla 1. Fechas en las que se realizaron cada una de las medidas incluidas en los analisis a lo largo del periodo
1999-2002. N es el nimero de repeticiones por cada especie y situacion de los individuos (creciendo solos o en
comunidad).

Caracteristicas de los suelos

En agosto de 1999 se tomaron muestras de suelo bajo las copas con orientacion NW y SEy a
40 cm del tronco. Para ello se retird la hojarasca de un area de 25 cm® hasta llegar a la
superficie, recogiéndose los 10 primeros centimetros de suelo. En diciembre de 2002
también se tomaron muestras de suelos con orientacion N dentro de la mata, retirando la
hojarasca y tomando muestras cilindricas de 10 centimetros de profundidad y 5 cm de
diametro (196.3 cm’). El namero de réplicas por situacion y especie fue de 10 en 1999 y de
6-7 en 2002. Cada muestra de suelo se llevo al laboratorio, se homogeneizé y se seco al aire,
y se tamiz6 después en tamiz de 2 mm de luz y el resultado se pasod por un molinillo (Fritsch
Pulveriseke, Alemania). En ellas se determin6 el contenido en materia organica del suelo
mediante digestion humeda (Porta e al. 1986), el contenido de nitrogeno total por el método
de Kjeldahl utilizando SeSO04-K;SOs como catalizador y un sistema analizador
semiautomatico (Velp Cientifica s.r.1., Italia), y el fosforo soluble, que se extrajo mediante el
método de Watanabe y Olsen (1965) y se determind por colorimetria con un

espectrofotometro (Bausch & Lomb, Rochester, New York).
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Relaciones alométricas: cdlculo del area especifica de hoja

Entre los afos 2000-2002, y en cada una de las fechas indicadas en la Tabla 1, se recogieron
muestras para el calculo del area especifica de hoja (SLA; area / peso seco de la hoja) en cada
especie y situacion, escogiendo hojas maduras y no sombreadas en la posicion mas periférica
de la copa, a la misma altura y orientacion —E— de la mata. Como las hojas de sabina son
muy pequefias y estan fuertemente adheridas al tallo, la porcidon vegetal seleccionada para el
célculo fue una ramilla apical verde. En el caso del lentisco, se seleccionaron de uno a dos
foliolos apicales. El area “foliar” se estim6 obteniendo el 4rea proyectada de los foliolos o
ramillas verdes con un scanner y un programa de analisis de imagen (MideBMP, R.
Ordiales, 2000). A continuacion, las ramillas verdes y los foliolos se secaron en la estufa a
70 °C y se pesaron para la estimacion del SLA.

Estas muestras foliares fueron las mismas que se utilizaron para la estimacion de la

tasa de fijacion de Carbono y conductancia estomatica al vapor de agua.

Seguimiento del estado fisioldgico de la planta

En las distintas fechas arriba indicadas (Tabla 1), se seleccionaron foliolos/ramillas verdes
apicales en la misma orientacion (Este) de la copa, en 6 plantas de cada especie y situacion,
en las cuales se midieron antes de amanecer, el contenido relativo de agua (RWC), el
potencial hidrico (¥%4) y la eficiencia fotoquimica del fotosistema II (Fv/Fm). A primera
hora de la mafiana (7-8:30 GMT), se midi6 la conductancia estomatica al vapor de agua (gs)
y la tasa maxima de fijacion de CO; (4). El potencial hidrico y el contenido relativo de agua
se determinaron en tallos, ya que en las especies lefiosas es una medida del estrés hidrico de
la planta mas representativa y menos variable que la medida en las hojas (McCutchan y
Shackel 1992). Las hojas de los tallos para el calculo de RWC se utilizaron para analizar su
contenido en nutrientes.

El contenido relativo de agua se midi6 antes del amanecer pesando en el campo
aproximadamente 1 g de tallo con hojas que se colocé a continuacion en una camara hiimeda
y oscura. Los extremos cortados de los tallos se rodearon con algodéon empapado en agua
para que se hidratasen. Cuando las muestras estuvieron saturadas -aproximadamente a las 24
horas- se pesaron y a continuacién se secaron en una estufa a 70 °C durante un minimo de 72
h, volviéndose a pesar. Con estas medidas se calcul6 el contenido relativo de agua (Barrs y

biomasa en campo — biomasa seca

Weatherley 1962) RWC = *100.

biomasa saturada — biomasa seca
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El potencial hidrico se midi6 antes del amanecer en tallos apicales segun el método de
Scholander et al. (1965), con una cdmara de presion (Skye Instruments Ltd., Powys, UK).
Para evitar la desecacion de las hojas o tallos, éstos se metian en una bolsa de pléstico antes
de ser cortados hasta el momento de realizar la medida (Koide ef al., 1989).

La conductancia (gs) y la tasa fotosintética (4) se midieron bajo luz solar saturante,

siempre por encima de 1000 gmol m™ s

, mediante un analizador portatil de gases por
infrarrojos -IRGA— (Lci; Analytical Development Company Ltd., Hoddesdon, UK),
procurando que la diferencia de temperaturas en las hojas no sobrepasara 5 °C entre las
primeras y las ultimas medidas. Al ser las hojas de sabina muy pequenas, fue necesario
introducir una ramilla apical dentro de la cubeta de la camara del IRGA para poder realizar
la medida. En el caso del lentisco se introdujeron de uno a dos foliolos apicales. Ambas
medidas estdn expresadas en base al 4rea proyectada de la hoja. Esta se estimé como se
indica en el anterior apartado para el calculo del SLA pero, en el caso de sabina
multiplicando el area proyectada por I1/2, ya que al ser tallos cilindricos, se ha realizado la
correccion recomendada por Cregg (1992).

La eficiencia fotoquimica del fotosistema II (Fv/Fm) se midi6 con un fluorimetro de
induccién de la clorofila (PEA; Hansatech, Kings Lynn, UK) y en hojas previamente
sometidas a 30" de oscuridad.

Las hojas recogidas para el andlisis de nutrientes se secaron en una estufa a 70 °C
durante un minimo de 72 h y se midi6 el contenido de N total mediante el método de

Kjeldahl.

Parametros reproductivos de las plantas

Las mediciones sobre la produccion de frutos de sabina y lentisco se realizaron entre los
meses de septiembre y octubre de 2001 y 2002 en el caso de sabina y en los mismos meses
de 2000 y 2002 en lentisco. Para ambas especies se delimitd un area cuadrada de 20 cm de
lado con un alambre, arrojdndolo hacia la copa y en cada una de las orientaciones cardinales
de la misma. Donde caia el cuadrante se contaban los frutos de la columna de copa
perpendicular al suelo que quedaba incluida dentro del area del cuadrado. El volumen de
copa muestreado se calculd teniendo en cuenta la superficie del cuadrante (0.04 m?) y la
altura de la porcidn de copa que tenia frutos. También se estimo la distancia de la columna al

centro de la copa, comprobandose que el conjunto de estas distancias fuera similar en los
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pies aislados y en los acompafiados de la otra especie. Los resultados son la media de las
cuatro posiciones y estan expresados en numero de frutos por unidad de volumen de copa.
En los meses de octubre-noviembre de los afos indicados, en el caso de lentisco, y en
agosto-septiembre, en el caso de sabina, se seleccionaron 9 pies aislados de cada una de las
especies y 9 viviendo en comunidad y se recogieron al azar entre 15 y 30 frutos maduros que
se llevaron al laboratorio desechando aquellos danados. En el caso de sabina, se tomaron al
azar 10 frutos por planta que se pesaron individualmente en fresco y en seco para estimar el
porcentaje de agua que tenian. El resto de los frutos de sabina y lentisco se pesaron en
fresco, se les extrajeron las semillas, numerandolas para saber de qué fruto procedian y se
llevaron a una estufa a 70°C durante 48 h. Posteriormente se pesaron. De cada fruto, por

tanto, se conocia su peso fresco, peso seco, nimero de semillas y peso seco de las semillas.

Analisis estadistico

Las diferencias entre las plantas que vivian solas o en agregados con la otra especie se
analizaron mediante ANOVA. So6lo se describiran las diferencias entre especies pues su
comportamiento es notablemente distinto. Las variables fisiologicas medidas en los distintos
meses en cada afio se analizaron mediante ANOVA multivariante (MANOVA) vy las
diferencias entre afos mediante ANOVA de medidas repetidas (RM-ANOVA). Se
comprobd que cumplieran los requisitos previos a estos analisis; es decir, que las variables
fueran homocedasticas (test de Levene), ademas en el caso de la MANOVA, que también
existiera homogeneidad de las varianzas y covarianzas (test Box M) y en el caso de la RM-
ANOVA se comprob6 que existiera simetria compuesta de las varianzas y covarianzas (test
de esfericidad). Se han analizado estas diferencias en dos fases: cada afio por separado vy,
posteriormente, los tres afios en conjunto debido a que no es posible analizar todos los meses
y afios a la vez por falta de réplicas suficientes (von Ende 1993). Las diferencias entre
plantas en los afos 2001 y 2002 se analizaron introduciendo en el andlisis 5 meses de
medida: febrero, marzo, julio, octubre y diciembre. En 2000 se incluyeron tres meses; julio,
octubre y diciembre. Para las comparaciones entre afios se incluyeron en el andlisis los
meses de julio y diciembre, como representativos de las épocas de mayor y menor estrés. En
los resultados se indican las diferencias significativas entre situaciones en cada mes,
resultante del analisis post-hoc de MANOVA mediante el test de Scheffé. Se indican

también las diferencias significativas de los meses que no se han incluido en el anélisis
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(agosto de los 3 afios y junio de 2002), resultantes del analisis post-hoc de ANOVA
univariante mediante el test de Scheffé, siendo estos resultados meramente orientativos.

A los pesos de semilla y de fruto se les realizé una transformacion logaritmica para
que su distribucion fuera normal.

En el caso de la ANOVA univariante, si las variables eran heterocedasticas se realizo
un analisis no paramétrico.

Salvo que se indique lo contrario, los valores de F' de las MANOVA son los de Pillari,
por ser éstos mas robustos frente a la heterogeneidad de las varianzas y covarianzas
(Scheiner, 1993). La comparacion post-hoc de las medias se realizd mediante el test de
Schefte.

Los andlisis estadisticos se realizaron con el programa STATISTICA 6.0 (Statsoft Inc.,
2001). Los datos en el texto y las figuras representan la media muestral + 1 error estandar

(ES).

Resultados
Distribucion espacial

La zona de estudio tiene una cobertura vegetada del 47.9%. Las plantas se encuentran
dispersas en la matriz de claros no vegetados, aunque con frecuencia se agrupan en manchas
o agregados de més de una especie que abarcan el 63.7% de toda la cobertura vegetal. Entre
estas manchas existen pies dispersos de sabina y de lentisco y un matorral caméfito disperso.
Entre los agregados multiespecificos destacan las formaciones de sabina y lentisco (49% de
toda la cobertura vegetal, Figura 2) que a partir de ahora denominaremos comunidades a las
cuales se suelen asociar otras especies, principalmente Ephedra fragilis, Salsola
oppositifolia y Lycium intricatum. Estas manchas de vegetacion dan lugar a auténticos
nucleos de diversidad, que incluyen numerosas especies perennes, anuales y briofitos, que

son poco representativas en términos de cobertura.
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Figura 2. Cobertura de cada tipo de formacion vegetal en las partes altas de las dunas estabilizadas del Paraje
de Punta Entinas-Sabinar.

A las comunidades les siguen, en orden de importancia por su cobertura, los pies
dispersos de sabina (19.2% de la cobertura, Figura 2), el matorral caméfito disperso en los
claros entre comunidades (16.2% de la cobertura vegetal, Figura 2), las especies arbustivas
que suelen acompafiar a las comunidades de sabina y lentisco, y que también pueden
encontrarse solas en las dunas (10.3% de toda la cobertura vegetal, Figura 2) y, por tltimo,
los pies dispersos de lentisco (5.4% del total, Figura 2), que con frecuencia se encuentran

acompanados de otras especies —aparte de sabina-, como Salsola oppositifolia.
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Figura 3. Densidad de pies de lentisco (Pistacia lentiscus) y sabina (Juniperus phoenicea subsp. turbinata)
solos (colores grises) o formando comunidades (negro) en cada unidad geomorfologica. Letras diferentes en
cada tipo de formacion geomorfoldgica indican diferencias en densidad (P<0.05, test de Scheffé). El simbolo +
indica que el nimero de pies de esa especie/formacion vegetal se diferencia significativamente del nimero de
pies en las distintas areas geomorfoldgicas (P<0.05, test de Scheffé).

Los pies de sabina, de lentisco y de las comunidades formadas por ambas especies
tienen una presencia diferente en cada uno de los elementos geomorfoldgicos muestreados
(Figura 3). En los fondos de valle, donde en las épocas de descarga de los acuiferos el suelo
llega a estar totalmente saturado de agua, pero en el cual también puede existir una salinidad
en muchos casos superior a 8 dSm™', no se ha encontrado ninguna comunidad, y solo

esporadicamente algiin pie de sabina. El lentisco, sin embargo, es mucho mas frecuente en
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esta zona que en las restantes (Figura 3). Las crestas de duna y las zonas intradunares se
diferencian por las proporciones de sabina y lentisco que albergan, siendo mucho mads
frecuente encontrar pies de sabina, lentiscos y formaciones en comunidad dentro de las

dunas que en las crestas (Figura 3).

Caracteristicas de los suelos

Los suelos, por lo general, son neutros o ligeramente basicos, tienen una salinidad muy
baja, muestran valores bajos de materia organica y son pobres en nutrientes, sobre todo en el

contenido en fosforo asimilable (Figura 4).
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Figura 4. Caracteristicas fisicas (pH y conductividad eléctrica) y quimicas (MO: materia orgéanica, N:
nitrogeno y P: fosforo) del suelo bajo sabinas solas, lentiscos solos y sabinas y lentiscos en comunidad. Las
barras son medias £ 1 ES (N=9, excepto conductividad y pH en que n=5). La linea discontinua indica el valor
promedio de esa variable en el suelo desnudo. Barras con letras distintas indican que son significativamente
diferentes (P<0.05, test de Scheffé) y los asteriscos, que existen diferencias significativas con el suelo desnudo
(P<0.05 test de Scheffé).

El pH del suelo en las distintas situaciones fue similar, aunque ligeramente mas basico

en claros no vegetados (Figura 4). A pesar de ser suelos arenosos de dunas costeras, los
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valores de salinidad obtenidos son muy bajos, especialmente en los claros, posiblemente
debido a la sucesiva solubilizacion y arrastre de la sal a capas mas profundas con el agua de
lluvia. Asi, los suelos bajo las copas obtuvieron una salinidad significativamente mas alta
que en los claros (Figura 4), particularmente bajo sabina.

Los suelos bajo las copas de las comunidades y de sabina tuvieron unos contenidos de
MO vy nutrientes significativamente mas altos que en los claros, mientras bajo la copa
lentisco solo el contenido en MO fue mas alto que en los claros (Figura 4). El contenido en
materia organica fue similar en los suelos de comunidad y de sabina y significativamente
mas alto —mas del doble—que en los suelos bajo lentisco (Figura 4). La cantidad de
nitrogeno total y fosforo asimilable sigui6 un patron similar, aunque estas diferencias se
acentuaron. Los suelos bajo las comunidades presentaron los valores mas altos de N y P,
seguidos de los suelos bajo sabina, que tuvieron mas nitrégeno pero igual cantidad de

fosforo que los suelos bajo lentisco (Figura 4).

Evolucion del estado fisiologico de la planta

El estado fisioldgico de las plantas se vio afectado de forma importante por la
precipitacion. La lluvia en el afio 2000 super6 la media interanual, mientras que en 2001 y
2002 estuvo por debajo (Figura 1). Sin embargo, en el afo 2000 mas del 70% de la lluvia
anual se concentrd en los meses de otofio (Tabla 2 y Figura 6), mientras que el 27% restante
se repartia entre los otros 9 meses. Lo habitual es que en otofio caiga el 40% de la lluvia
anual (Tabla 2, media de la serie). Tanto en 2001 como 2002, aunque fueron afos mas secos
que el promedio de la serie, la distribucion de lluvias estuvo mas compensada (Tabla 2) y
ademas, en 2001 se parte de un superavit hidrico de los meses de octubre y diciembre de
2000 (Figura 6). Asi que, en lo que se refiere a la respuesta de las plantas, me referiré al afio
2000 como un afio seco, con una recuperacion en otono, el 2001 como afio humedo y el 2002

como normal-seco.

2000 2001 2002 Media serie
Enero-Septiembre (mm; %) 77.5 (27%) 91.6 (46.3%) 96.4 (56.7%)  131.9 (60.2%)
Octubre-Diciembre (mm; %) 209.3 (73%) 106.3 (53.7%)  73.5 (43.3%) 87.3 (39.8%)
Anual (mm) 286.8 197.9 169.9 219.2

Tabla 2. Cantidad de lluvia caida en los periodos indicados en la primera columna y el porcentaje anual que
supone (en paréntesis) en cada afio de medida o en la media de la serie.
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Area especifica de hoja

Las diferencias entre el area especifica del tallo—sabina-— o del foliolo —lentisco— son
claras. Mientras que el SLA de sabina muestra un rango de valores comprendido entre 1.37 y
2.56 m’kg™, en lentisco se encuentra siempre entre 3.09 y 4.38 m’kg™ (Figura 5).

En sabina, los valores de SLA en invierno fueron superiores a los del resto del afio
(Figura 5). Las diferencias en SLA entre sabinas en las dos situaciones, aunque significativas
(Tabla 5A), fueron minimas y muy variables temporalmente, no existiendo una tendencia
general destacable.

Los lentiscos, en cambio, no mostraron diferencias significativas en SLA entre las
distintas situaciones (Figura 5, Tabla 5B). Destacan dos particularidades; por un lado, de
junio a agosto de 2000 y 2001 el SLA fue mayor que en el resto de los meses (Figura 5), y
por otro, que los maximos alcanzados en este periodo fueron mayores en los afios 2000 y

2001 que en el afio 2002 (RM-ANOVA F,;,=9.17, df=4,7, P<0.01, Figura 5).
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Figura 5. Area especifica de las hojas de lentisco (triangulos) y sabina (circulos) viviendo solos (blanco) o
junto a la otra especie (negro), desde julio de 2000 hasta diciembre de 2002. Los simbolos representan medias
+1 ES para cada fecha, situacion y especie (n=6). Los asteriscos indican que las plantas de la especie viviendo
en las distintas situaciones obtuvieron valores significativamente diferentes en ese mes (P<0.05, test de Scheffé
post hoc de MANOVA, excepto los meses de agosto y el mes de junio 2002, test de Scheffé post hoc de
ANOVA); (a) denota una significacion marginal (P=0.08).
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Pardametros reproductivos de las plantas

La produccién de frutos por m® de copa en sabina, aunque bastante variable, fue mayor
en 2002 que en 2001 (Tabla 3). Los pies de sabina que crecian solos tuvieron una mayor
produccion que los acompainados de lentisco (Tabla 3), aunque solo fue significativo en 2002
ya que en 2001 mas de la mitad de los pies analizados no produjeron frutos, lo que introduce
una gran variabilidad en el analisis.

En el conjunto de los tres afios de medida, tanto la masa seca de los frutos —entre 360 y
425 mg— como el de las semillas —entre 17 y 22 mg— fue mayor en las sabinas solas que en
las acompafiadas (Tabla 3, excepto biomasa de fruto en 2002), mientras que el niimero de
semillas por fruto y la proporcidon entre los pesos secos de las semillas y el fruto fueron

similares en las dos situaciones (Tabla 3).

Afio|  Total Solo comE:i dad | P Fii
2000 -- -- -- --
N de frutos en copa (m™) 2001 4712712 868 + 520 75 +£37 0.43 -
n=9) 2002 730+ 97° 915 + 161 544 + 71 0.07
2000| 0.36+0.02* 0.39 £0.02 0.33+£0.03 0.08
Biomasa seca de frutos (g) 2001 | 0.40=+0.03* 0.47 £0.03 0.33+£0.02 0.002 | 10.28**
(n=7) 2002| 0.42+0.03* 0.44 £0.05 0.40 £ 0.02 0.65
2000 | 20.03+1.17* | 22.62+1.32 1743 £1.41 0.02
Biomasa seca de semilla (mg) |2001| 17.88 +1.24* | 20.52+1.93 15.24+£0.74 0.02 | 31.75%**
2002 | 21.46+ 126" | 2532+1.22 17.59 +0.63 0.00
2000| 4.51+0.22* 441+0.39 4.60 +£0.23 0.69
N° de semillas por fruto 2001| 5.61+0.17° 5.73+£0.33 5.49+0.14 0.50 0.01™
2002| 5.70+0.26" | 5.71+0.41 569+0.35 | 0.96
2000 0.25+0.01° 0.25£0.02 0.25+0.01 0.87
Proporcioén Semillas/Frutos 2001| 0.25+0.01° 0.25+0.01 0.25+0.01 0.76 233"
2002 0.30+0.03" 0.35+£0.05 0.25+£0.02 0.09

Tabla 3. Numero de frutos por metro cubico de copa en las sabinas, biomasa seca de la semilla y del fruto,
nimero de semillas por fruto y proporcion entre peso de las semillas en un fruto y peso del fruto. Los valores
son medias =1 ES, N= 7 en cada situacion (solos o en comunidad). Letras diferentes en la primera columna y
para cada variable, significan diferencias significativas entre los afios (P<0.05 test de Scheffe de la RM-
ANOVA, excepto N° de frutos que se analizé con el test no paramétrico de Sign). La columna P da los valores
de probabilidad resultantes de la comparacion entre sabinas solas y en comunidad en cada afio (test de Scheffé
de la MANOVA, excepto N° de frutos que se analizé con el test no paramétrico U de Mann-Whitney). La
ultima columna da los valores de F' de Fisher de la RM-ANOVA para el conjunto de los tres afios. Los
asteriscos indican la probabilidad resultante, siendo **, *** ns, P< (.01, 0.001 y no significativo,
respectivamente.

122



Capitulo 5

Existen algunas diferencias interanuales importantes en la respuesta reproductiva de
las sabinas. Asi, el tamafo de las semillas fue significativamente mayor en 2002 que en 2001
obteniéndose en 2000 unos valores intermedios (Tabla 3) quiza porque los frutos maduros de
2002 se formaron en 2001, un afio himedo, mientras que los de 2001 se formaron en 2000,
un afio seco. En cambio, el numero de semillas por fruto fue significativamente menor en
2000 (Tabla 3), no existiendo diferencias ni en el tamafio de los frutos ni en la proporcion
entre el tamafio de las semillas y frutos entre los distintos afios (Tabla 3).

En los lentiscos, la produccién de frutos también fue variable en los dos afios de
medida, siendo muy superior en 2002 a la de 2000 (Tabla 4). Por lo demas, los pies de
lentisco creciendo solos 0 acompafiados de sabina tuvieron un tamafo de fruto y de semilla
similar (Tabla 4). En el afio 2002, la masa de las semillas fue significativamente mayor que
en los otros dos afios (Tabla 4). En 2001 se obtuvieron los valores mas bajos de los tres afos

en la proporcién entre el peso del fruto y la semilla (Tabla 4).

Afio Total Solo En comunidad| P
2000 4792 +903* 5926 + 1462 3657 £995 0.23
N° de frutos en copa (m™) 2001 -- -- -- --
2002 | 16541+ 1842° | 15494 + 1446 17588 + 3484 | 0.57
2000 | 57.66 +3.49* 58.80 £ 5.66 56.52 +£4.50 0.76
Biomasa fresca de frutos (mg) 2001 64.16 £2.58" 66.94 £4.51 61.39+243 0.30
2002 | 63.89+2.67" 66.81 +£3.25 60.97 +4.18 0.29
2000 | 13.96 +1.10* 12.64 +0.90 15.27 £1.96 0.27
Biomasa seca de semilla (mg) 2001 12.32 £0.32° 12.47 £0.40 12.18 £0.52 0.63
2002 | 16.94+0.85 17.31 £1.01 16.56 +1.43 0.60
2000 0.25+0.03" 0.22+0.01 0.28 £0.05 0.25
Proporcién Semilla/Frutos 2001 0.19+0.01° 0.19+0.01 0.20 £ 0.01 0.42
2002 0.27+£0.01° 0.26 +£0.01 0.27 +£0.01 0.40

Tabla 4. Numero de frutos por metro cubico de copa en los lentiscos, biomasa fresca de frutos, biomasa seca
de semilla y proporcion entre peso de semilla y fruto. Los valores son medias £1 ES, N= 7 en cada situacion
(solos o en comunidad). Letras diferentes en la primera columna y para cada variable, significan diferencias
significativas entre los afos (P<0.05 test de Scheffe de la RM-ANOVA, excepto N° de frutos que se analizo
con el test no paramétrico de Sign). La columna P da los valores de probabilidad resultantes de la comparacion
entre lentiscos solos y en comunidad en cada afio (test de Scheffé de la MANOVA, excepto N° de frutos que se
analizo con el test no paramétrico U de Mann-Whitney).

Estado fisiologico de las plantas

A lo largo de los distintos anos y meses de medida, las sabinas y los lentiscos presentaron

unos potenciales hidricos muy diferentes. Incluso en los meses de mayor disponibilidad de
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agua —de diciembre a abril- los potenciales de sabina duplicaron los de lentisco y sélo en el
mes de diciembre de 2002 fueron similares en ambas especies (alrededor de —0.4 MPa;
Figura 6). Entre los meses de junio y octubre las sabinas acusaron la escasez de agua bajando
sus potenciales por debajo de los —8 MPa (Figura 6), mientras que el lentisco no lo acuso e,
incluso en las épocas de mayor sequia, los potenciales no bajaron en ninguna de las plantas

de los —2.2 MPa (Figura 6).

A B
SABINA LENTISCO
2000 2001 2002 2000 2001 2002
df F3,8 F5,6 F5,6 F3,8 F5,6 F5,6
., 19.6% 12.64%* 16.19%* 7.59%: 2.20™ 0.64"™
RWC 2,71 10.56** 4.33° 0.59"™ 13.91* 7.60*
A 36.60%** 7.84% 43.00%* 1.29™ 5.22% 5.79*
gs 0.50™ 1.56™ 3.60° 1.08™ 1.77" 3.13™
Fv/Fm 10.42%* 132" 1.05" 2.02" 6.79* 3.82°
SLA 1.05™ 3.5 10.88%* 0.29" 0.96™ 0.24™
N en hoja 6.89* 1.67" - 0.80™ 0.32"™ -

Tabla 5. Valores de F resultantes del analisis estadistico MANOVA del potencial hidrico antes del amanecer
(%¥,q), el contenido relativo de agua (RWC), la tasa fotosintética (4) y de conductancia (gs) y la eficiencia
fotoquimica del PSII (Fv/Fm) de los tallos/hojas, area especifica de hoja (SLA) y contenido de nitrégeno (V) de
las hojas de sabina (A) y lentisco (B) en cada uno de los afios en funcion de la situacion (solos o en comunidad
con la otra especie). Los asteriscos son la significacion de F (*, **, *** para P< 0.05, 0.01, 0.001,
respectivamente; ns = no significativo; a es marginalmente significativo, P<0.07).

En los tres afios de observacion, las sabinas viviendo junto a lentisco mostraron
potenciales hidricos significativamente mas bajos que las sabinas viviendo solas (Tabla 5A,
Figura 6).

En los meses de menor disponibilidad de agua —de junio a septiembre en los tres afios,
0 en octubre, si las lluvias fueron tardias como en 2000 y 2002- estas diferencias fueron muy
acusadas, sobre todo al principio de la estacién seca (junio-julio). Incluso en los meses
lluviosos, por lo general, las diferencias entre los potenciales de las sabinas solas o en
comunidad se mantuvieron, aunque la disparidad fue menor (Figura 6), acusdndose cuando
la lluvia caida fue menor que la media de la serie (Figura 6, mes de febrero 2002). Esta
dependencia tan acusada entre los valores de potencial hidrico de sabina y el régimen
mensual de precipitaciones inducen a pensar que sabina sélo accede al agua que proviene de

estas lluvias.
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Figura 6. (A) Cantidad de lluvia caida en las fechas de medida (barras negras), media de la serie (barras
blancas) y temperatura media mensual (linea) en el tiempo de medida. Potencial hidrico antes del amanecer de
los tallos de lentisco (tridngulos) y de sabina (circulos) viviendo solos (blanco) o juntos (negro), desde julio de
2000 hasta diciembre de 2002. Los datos representan media + 1ES (barras de error aparentes cuando son
mayores que el simbolo), n = 6. Los asteriscos indican que las plantas de la especie viviendo en las distintas
situaciones obtuvieron valores significativamente diferentes en ese mes (P<0.05, test de Scheffé¢ post hoc de
MANOVA, excepto los meses de agosto y el mes de junio 2002, test de Scheffé post hoc de ANOVA); (a)
denota una significacion marginal (P<0.06).

En cambio, entre los lentiscos viviendo solos o junto a sabina apenas existieron
diferencias en el estado hidrico (Tabla 5B y Figura 6), y s6lo en alguno de los meses de muy
baja disponibilidad de agua, ademas de en diciembre de 2000 y 2001, hubo diferencias
significativas entre las plantas. En estos meses, los lentiscos viviendo en comunidad

mostraron unos potenciales ligeramente inferiores que los que estaban solos (Figura 6).
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Figura 7. Contenido relativo de agua antes del amanecer de las hojas y tallo de lentisco (triangulos) y sabina
(circulos) viviendo solos (blanco) o junto a la otra especie (negro), desde julio de 2000 hasta diciembre de
2002. Los simbolos representan medias +1 ES para cada fecha, situacion y especie (barras de error aparentes
cuando son mayores que el simbolo), n = 6. Estadistica como en Figura 6.

El contenido relativo de agua (RWC) en las dos especies fue diferente, sobre todo en
los meses de mayor déficit hidrico (Figura 7) ya que, mientras en lentisco los valores de
RWC en ningin momento bajaron del 78%, los de sabina alcanzaron valores cercanos al
55% (Figura 7). En las épocas de menor déficit hidrico, mientras que el RWC de los lentiscos
estuvo en torno al 91%, alcanzando maximos del 94% -diciembre 2000-, el de las sabinas
estuvo en torno al 85% (solo en diciembre de 2000 alcanzo el 90%).

Las sabinas en comunidad, por lo general, obtuvieron valores de RWC mas bajos que
las sabinas solas (Tabla 5A, Figura 7), con diferencias significativas en practicamente todos
los meses con déficit hidrico (Figura 7), exceptuando aquellos con un largo periodo de
sequia, como octubre de 2000, agosto y octubre de 2002, en los que los valores de RWC
fueron similares, al igual que en los meses sin déficit hidrico (Figura 7). Las diferencias
fueron menos acusadas que en los potenciales hidricos, resultando s6lo marginalmente
significativas en 2002 y significativas en 2001 (Tabla 5A).

Entre los lentiscos, en general, tuvieron mayor RWC los que estaban solos que los

acompafados de sabina (Figura 7, Tabla 5B). Estas diferencias se acusaron en los meses de
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mayor sequia y en los meses de febrero de 2001 y abril de 2002, época de floracion y

comienzo del crecimiento vegetativo.
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Figura 8. Conductancia de las hojas de lentisco (tridngulos) y sabina (circulos) viviendo solos (blanco) o junto
a la otra especie (negro), desde julio de 2000 hasta diciembre de 2002. Los simbolos representan medias £1 ES
para cada fecha, situacion y especie (barras de error aparentes cuando son mayores que el simbolo), n = 6.
Estadistica como en Figura 6.

Los valores de conductancia (gs) fueron, en promedio, mas altos en lentisco que en
sabina (Figura 8). En general, los valores de gs se mantuvieron en un rango entre 0.05-0.44
molm™s™, obteniéndose los valores més altos en las épocas de mayor disponibilidad de agua
y los mas bajos en los ultimos meses del periodo de sequia, donde pudo incluso llegar a
cesar el intercambio gaseoso (mes de octubre de 2002, sabinas, Figura 8).

A lo largo de los tres afios de medida no se encontraron diferencias en valores de gs
entre las plantas de sabina viviendo en las distintas situaciones (Tabla 5A, Figura 8). El
patrén estacional estuvo controlado principalmente por la disponibilidad hidrica, siguiendo
una tendencia parecida al de los potenciales hidricos. Entre los lentiscos tampoco hubo
diferencias entre los valores alcanzados por las hojas de las plantas en las distintas
situaciones (Tabla 5B), aunque hubo una ligera tendencia, no significativa, a que los

individuos que vivian solos obtuvieran valores de conductancia mas altos que los que
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estaban acompanados de sabina (Figura 8). Destaca el hecho que son en los meses de febrero

—floracion— y octubre donde estas diferencias son significativas (Figura 8).
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Figura 9. Tasa fotosintética de las hojas de lentisco (triangulos) y sabina (circulos) viviendo solos (blanco) o
junto a la otra especie (negro), desde julio de 2000 hasta diciembre de 2002. Los simbolos representan medias
+1 ES para cada fecha, situacion y especie (barras de error aparentes cuando son mayores que el simbolo), n =
6. Estadistica como en Figura 6.

Como ocurre con la conductancia de la hoja, la tasa méxima de fijacion de carbono (4)
fue mayor en lentisco que en sabina (Figura 9). Las diferencias mas acusadas entre las dos
especies ocurrieron en las épocas de mayor déficit hidrico (dentro del andlisis, los meses de
julio de los tres afios y en octubre de 2002, Figura 9). Mientras que los valores minimos de 4
en lentisco durante el 2000-2001 superaron los 10 zmolm™s™”, los de sabina estuvieron
siempre por debajo de este valor, o incluso no llegaron a la mitad de éste (Figura 9). El
periodo de sequia en el 2002 fue muy acusado y, sobre todo, inusualmente largo, ya que se
prolongd hasta principios de noviembre. S6lo en este periodo, los lentiscos disminuyeron
drasticamente sus tasas fotosintéticas, alcanzando valores por debajo de los 7 gmolm™s™,
mientras que las sabinas obtuvieron valores muy bajos o, incluso, nulos (octubre 2002,
Figura 9).

Siguiendo un patron similar al resto de las variables analizadas, la tasa de fijacion de

carbono fue superior en las sabinas que vivian solas que en las acompafiadas de lentisco
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(Tabla 5A). Incluso en las épocas de mayor disponibilidad hidrica, como el periodo entre
diciembre de 2001 y febrero de 2002, las sabinas en comunidad obtuvieron tasas
fotosintéticas menores a las que vivian solas (Figura 9).

Aunque, en general, los lentiscos que vivian solos tuvieron tasas fotosintéticas
ligeramente superiores a la de los lentiscos con sabina (Figura 9), esta tendencia sélo fue

significativa en el ano 2001 (Tabla 5B) y en el periodo de sequia prolongada del afio 2002

(Figura 9).
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Figura 10. Eficiencia fotoquimica del fotosistema II antes del amanecer (Fv/Fm) de las hojas de lentisco
(tridangulos) y sabina (circulos) viviendo solos (blanco) o junto a la otra especie (negro). en el periodo
comprendido entre julio de 2000 y diciembre de 2002. Los simbolos representan medias £1ES para cada fecha,
situacion y especie (barras de error aparentes cuando son mayores que el simbolo), n = 6. Estadistica como en

Figura 6.

Durante los periodos de menor déficit hidrico, tanto la sabina como el lentisco
obtuvieron valores de eficiencia fotoquimica del fotosistema II (Fv/Fm) alrededor de los
0.81, muy cercanos al 6ptimo (0.82 sensu Maxwell y Johnson, 2000) (Figura 10). En estas
épocas mas benignas, sin embargo, el lentisco tuvo una bajada en su eficiencia entre los
meses de febrero y abril, quiza relacionada con la floraciéon y comienzo del crecimiento
vegetativo. De nuevo, las principales diferencias entre los valores de Fv/Fm de lentisco y
sabina se produjeron en las épocas de mayor déficit hidrico. Mientras que los valores mas

bajos de Fv/Fm en lentisco estuvieron por encima de 0.73 —pero ver mes de agosto de 2000,
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Figura 10, posiblemente un error de medida —, en sabina estaban generalmente por debajo,
alcanzando minimos de 0.5 e incluso 0.45 (agosto y octubre de 2002, Figura 10)

En las épocas con mayor disponibilidad hidrica no hubo diferencias entre los valores
de Fv/Fm de las sabinas viviendo solas y en comunidad, mostrando valores bastante
constantes (Tabla 5A). De hecho, s6lo en junio-julio y, en al afio 2001, agosto, se observaron
diferencias entre las sabinas de las dos situaciones, siendo mas altos los valores de Fv/Fm en
las sabinas solas que en las acompanadas de lentisco (Figura 10). En el caso que los
potenciales hidricos estuvieran por debajo de los —7 MPa, estas diferencias dejaban de existir
(Figuras 6y 11).

En general, los lentiscos viviendo en comunidad obtuvieron valores de Fv/Fm
ligeramente superiores a los que vivian solos, siendo significativo para el conjunto de los
meses del afio 2001 pero no en los otros dos afios (Tabla 5B, Figura 10). Los valores de
Fv/Fm del lentisco estuvieron cercanos al 6ptimo e incluso fueron altos en los meses de
sequia. Destacan los valores obtenidos en febrero de 2001 y abril de 2002, cuando, a pesar
de existir una alta disponibilidad de agua, los lentiscos viviendo solos mostraron los valores
mas bajos de Fv/Fm, coincidiendo con la floracion y comienzo del crecimiento vegetativo,
datos estos que apuntan hacia la baja disponibilidad de nutrientes en el suelo bajo las copas
de los lentiscos aislados (Figura 4).

El contenido de nitrogeno foliar en los lentiscos fue superior al de las sabinas (Figura
11). En ambas especies el contenido de nitrégeno foliar fue ligeramente superior en los
meses de menor déficit hidrico, una tendencia algo mas acusada en lentisco (Figura 11).

El contenido de nitrégeno foliar en sabina fue bastante estable a lo largo del tiempo de
medida (Figura 11). De hecho es la tinica variable fisiologica medida en sabina donde no se
produjeron diferencias entre afios (RM-ANOVA F,;,=0.15, df=2,9, P=0.86). En 2000, los
individuos que vivian en comunidad tuvieron significativamente mas nitrégeno foliar que los
que vivian solos (Tabla 5A), aunque estas diferencias s6lo fueron significativas en diciembre

de 2000 y en abril de 2001 (Figura 11).
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Figura 11. Contenido de nitrogeno en las hojas de lentisco (tridngulos) y sabina (circulos) viviendo solos
(blanco) o junto a la otra especie (negro), desde julio de 2000 hasta diciembre de 2002. Los simbolos
representan medias +1ES para cada fecha, situacion y especie (barras de error aparentes cuando son mayores
que el simbolo), n = 6. Estadistica como en Figura 6.

En cambio, en lentisco, la cantidad de nitrégeno foliar varié més a lo largo de los
distintos meses, obteniendo los maximos entre diciembre de 2000 y abril de 2001 (Figura
11). Aunque la tendencia apunta a un mayor contenido de nitrogeno en las hojas de lentisco
en comunidad que en las de los que vivian solos, sin embargo, no fue significativa (Tabla
5B). Junto con los valores de Fv/Fm, fueron las dos unicas variables donde no hubo

diferencias entre los afos de medida (RM-ANOVA F,;,=0.62, df=2,9, P=0.56).

Discusion

Los resultados de este estudio indican que existen interacciones tanto positivas como
negativas entre los individuos adultos de las dos especies arbustivas. Estas interacciones son
bidireccionales, simultdneas y provocan diversos efectos sobre la fisiologia de las plantas.

Estos efectos varian en intensidad e importancia a lo largo del tiempo, y dependen de las

fluctuaciones climaticas en general, y de la disponibilidad de agua en particular. El efecto
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acumulado de estas interacciones influye en el potencial reproductivo de las especies que
intervienen y, por tanto, en la dindmica de poblaciones. El anélisis fisiologico comparado

revela los principales mecanismos que operan en las comunidades vegetales y la base

funcional que estructura las comunidades.

FvFm ¥ RWC gs A
r r? r r? r r? r r? r r?
FvFm | | | | |
¥h -0.81 | 0.65 § § § §
Sabina RWC 0.76 | 0.58 | -0.91 | 0.82 : : i
gs § -0.73 1 0.53 | 0.73 | 0.53 § §
A 0.69 047 | -0.86 : 0.73 | 0.79 : 0.62 | 0.8 : 0.63 E
N 034 1 0.11|-043:0.18 | 034 0.12 | 0.30 | 0.09 | 0.34 | 0.12
FvEm ;
¥h -0.12™10.0™ :
Lentisco RWC 0.15 : 0.02 | -0.53 : 0.28 !
gs -0.07™0.01™| -0.40 : 0.16 | 0.44 | 0.19 :
A -0.07™:0.00™| -0.44 | 0.20 | 0.52 | 0.27 | 0.71 | 0.50 ;
N -0.05™10.00™|-0.14™10.02™| 0.26 | 0.07 |-0.01":0.00™|0.05™  0.00™

Tabla 6.- Valores de correlacién (r) y r* entre las variables fisiologicas medidas para sabina y lentisco. Valores
con el superindice 7.s. no son significativos.

Efectos de la interaccion interespecifica

La interaccion produce efectos diferentes en cada especie. Por un lado, la coexistencia intima
entre ambas especies induce cambios en las propiedades fisicas y quimicas del suelo
distintos a los que provoca cada especie por separado (Figura 4). Sin embargo, su efecto a
corto plazo sobre la fisiologia de las plantas es marginal. Asi, un mayor contenido de
nutrientes en el suelo sélo se traduce en un ligero incremento, no significativo, de nitrégeno
foliar en ambas especies (Figura 11), tendencia que no induce a mayores tasas fotosintéticas
(Figura 9). Sin embargo, es probable que esta mejora del suelo sea una de las razones por las
que el lentisco posee una mayor eficiencia fotoquimica cuando vive en comunidad (Figura
10). Es conocido que las diversas especies tienen diferentes efectos sobre la dindmica de
nutrientes en el suelo, con consecuencias a nivel de comunidad (Hobbie 1992). Sin embargo,
el efecto sinérgico entre dos especies de arbustos no ha sido descrito con anterioridad. Los
casos mas comunes se refieren al efecto positivo de leguminosas y otros arboles y arbustos
que mejoran el suelo, facilitando el crecimiento de otras plantas (Archer et al. 1988, Morris y

Wood 1989, Walker y Vitousek 1991, Chapin ef al. 1994, Pugnaire et al. 1996a).
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Sin embargo, el efecto mas intenso que se observa al interaccionar las dos especies es
un cambio en las relaciones hidricas. Se advierte claramente que sabina y lentisco compiten
por agua, sobre todo en las épocas de déficit hidrico estival (Figuras 6 y 7), aunque la
intensidad e importancia de esta competencia son diferentes para ambas especies. Asi, para
la sabina conviviendo con lentisco es de mayor magnitud y ocurre mas frecuentemente que
en los lentiscos conviviendo con sabina (Figuras 6 y 7; Tabla 5). Por otro lado, el estado
hidrico de sabina guarda una estrecha relacion con el resto de la actividad fisiologica de la
planta, mientras que en lentisco no (Tabla 6). Las consecuencias son que la sabina en
comunidad tiene tasas mas bajas de fijacion de CO, (Figuras 6 y 9) y, si el déficit hidrico es
marcado, también puede llegar a tener dificultades para una recuperacion dinamica del
exceso de radiacion, mostrando una menor eficiencia fotosintética del PSII (Figuras 6 y 10).
Los lentiscos, por su parte, también acusan la presencia de sabina y en algunas ocasiones
presentan valores de potencial hidrico y de RWC menores que cuando viven aislados
(Figuras 6 y 7); sin embargo, los efectos practicamente no tienen una trascendencia a nivel
fisiolégico. En conjunto, estos datos indican que sabina y lentisco compiten por agua,
aunque de forma asimétrica. Mientras que sabina muestra fuertes variaciones estacionales en
sus tasas fisioldgicas que se acusan con la presencia de lentisco, este Gltimo muestra unas

relaciones fisiologicas mas estables y se ve menos influido por la presencia de sabina.

El sistema radicular de las dos especies

Esta especie de sabina no tiene una raiz caudal pivotante que le permita acceder a los
recursos que existen en profundidad (Castillo ef al. 2002). Diversos autores (Martinez Garcia
y Rodriguez 1988, Tsiourlis 1992, Martinez Garcia et al. 1998, Castillo et al. 2002) han
sugerido que la raiz de esta especie es superficial, con un gran desarrollo en los primeros 50
cm de suelo. Por otro lado, los valores obtenidos de ¥, son parecidos a los que se midieron
para J. phoenicea subsp. turbiata en otro sistema dunar del litoral SO peninsular (Punta
Umbria, Huelva), aunque con minimos mas bajos durante la época de mayor déficit hidrico
(-8.3 MPa, Figura 6 vs.-7.5 en Huelva, Castillo ef al. 2002) y mucho mas bajos que en otras
areas de estudio (Berger y Huerteaux 1985). Castillo et al. (2002) encontraron que apenas se
producian cambios diurnos en el potencial de esta especie cuando el déficit hidrico era
maximo y, como en el caso de las sabinas de Punta Entinas, las plantas tenian una
recuperacion muy rapida en cuanto se producia una lluvia (Figuras 6 y 7), lo que esta en

concordancia con los valores obtenidos para especies de raices poco profundas (Gucci et al.
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1997). Posiblemente, las sabinas no accedan al acuifero salinizado a 6-7 m de profundidad
desde la zona alta de la duna, sino que se abastezcan principalmente del agua de lluvia que se
infiltra en el suelo y que puede llegar a acumularse bajo las dunas en forma de “lentejones”
flotando en equilibrio hidrodinamico por encima de un acuifero salino de mayor densidad
(Berguer y Heurteaux 1985) pero que practicamente desaparece durante las épocas de
sequia. Ello también guarda concordancia con la distribucion diferencial de las sabinas en las
distintas zonas de nuestro sistema dunar (Figura 3) que induce a pensar que J. phoenicea no
soporta suelos muy salinos aunque tengan una elevada disponibilidad de agua (mas del 40%
de 36 plantones transplantados en los valles salinos que se encuentran entre dunas murieron
al mes y medio de la plantacion y solo el 20% estaba en buenas condiciones, frente a un 80%
y 100% de plantones en buen estado en los claros en dunas y bajo las copas de los arbustos,
respectivamente). Este razonamiento podria explicar la dependencia de la respuesta
fisioldgica de esta especie al régimen casi inmediato de las precipitaciones de la zona (Figura
6 vs. 7-9 y Tabla 6, ver relacion entre ¥, y resto de variables). El lentisco, en cambio, tuvo
un comportamiento completamente diferente. Los potenciales hidricos, incluso en la épocas
de sequia, nunca bajaron de —2.2 MPa (Figura 6), mientras que en otro sistema dunar del SO
peninsular (P. N. de Donana) se obtuvieron en épocas similares y para la misma especie
potenciales cercanos a —5 MPa (Ain-Lhout et al. 2001). También los valores de 4 y gs en
nuestra zona son en promedio superiores a los encontrados para esta especie en otras zonas
de costa o cercanas a ellas con mayor precipitacion (Flexas et al. 2001), aunque los minimos
—verano y octubre 2002— son similares a los encontrados por estos autores en otro verano
con prolongada sequia. Lo mismo ocurre con los valores de Fv/Fm (Flexas et al. 2001),
aparte que ellos también encontraron minimos de Fv/Fm en las épocas mas frias. Ademas, el
lentisco en la zona de estudio no parece verse muy afectado por la variabilidad en el régimen
de lluvias y so6lo cuando la sequia es muy prolongada empeor6d su estado hidrico y se
redujeron sus tasas de intercambio gaseoso (Figuras 6-9). Haase et al. (1996b) encontraron
que otra especie arbustiva —Retama sphaerocarpa- tipica de los fondos de valle en esta zona
semidrida accedia al nivel fredtico y que ello explicaba la poca variabilidad en su estado
hidrico y la capacidad de mantener una actividad fisioldgica a lo largo del afio. Por otro lado,
Correia y Catarino (1994) analizaron el comportamiento hidrico de esta especie a lo largo de
un afio, concluyendo que era similar al de la mayoria de las especies de chaparral con un
sistema radicular profundo (Gilberto y Estay 1978, Poole et al. 1981, Kummerow 1981).
Todo ello unido a la gran densidad de pies de lentisco que hemos observado en los fondos de

valle himedos y salinos (Figura 3) induce a pensar que los lentiscos si acceden al nivel
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freatico. Por otro lado, e igual que sabina, tiene una densa capa de raices finas en los
primeros 50 cm de suelo (observacion personal). Es decir, posiblemente sabina y lentisco
compitan por los recursos (nutrientes y agua) en los primeros metros de profundidad del
suelo, pero mientras que lentisco es probable que también pueda acceder al nivel freatico, la
sabina no, acusando mas la competencia por agua de lentisco en la zona donde se encuentra

su unica fuente de abastecimiento de agua, la duna.

Esfuerzo reproductivo

La interaccion entre sabina y lentisco tiene efectos sobre el potencial reproductivo de sabina,
pero no en lentisco. Las sabinas en comunidad tienden a producir menos frutos, aunque con
el mismo tamafio y numero de semillas que aquellas que viven solas, pero con un tamafio de
semillas significativamente menor (Tabla 3). La causa principal de estas diferencias puede
ser las menores tasas fisiologicas de las sabinas en comunidad, aun a pesar de tener una
mayor disponibilidad de nutrientes en el suelo. Fundamentalmente puede ser debido a la
competencia por el agua, ya que uno de los factores principales que influyen en el tamafo de
la semilla es la disponibilidad de recursos de la planta progenitora (Weiner 1988, Venable
1992). Esta variacion intraespecifica en la produccion de semillas en una poblacion puede
ser relevante para su estructura y dinamica (Wilson 1998, Herrera 2000), ya que influye en el
éxito de la progenie (Westoby ef al. 1996, Winn 1998, Lloret et al. 1999, Kidson and
Westoby 2000, Chacon y Bustamante 2001).

Magnitud de la interaccion y variabilidad climadtica

En contra de lo previsto, los resultados indican que el signo de la interaccion entre estas dos
especies no cambia segln la variable elegida o del nivel de severidad ambiental, sino que el
balance de la interaccion se mantiene estable a lo largo del tiempo -en general, negativo para
sabina y neutro para lentisco-. En cambio, la magnitud de los efectos que el lentisco ejerce
sobre la sabina guardan una estrecha dependencia del régimen de precipitaciones. En esta
region semidrida, las lluvias se caracterizan no solo por su escasez, sino por su variabilidad
temporal e intensidad, pudiendo encontrarse afios donde en un solo evento lluvioso se
concentre mas de la mitad de la precipitacion anual (Lazaro et al. 2001). Esta variabilidad
puede ser mas importante para el funcionamiento de estos ecosistemas que la precipitacion

total anual (Gunter 1993, Ehleringer et al. 1999, Whitford 2002).
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Durante el periodo de estudio hemos tenido tres afios con una distribucion de
precipitaciones y una precipitacion anual muy diferentes, con repercusiones importantes para
sabina. El afio 2002 por la cantidad de lluvia caida y 2000 por la distribucion de las
precipitaciones, se caracterizaron por ser afios de baja disponibilidad hidrica para las plantas,
mientras que en 2001 la disponibilidad fue mas elevada (Tabla 2, Figura 6). Esto se tradujo
en otofio de 2002 en embolismos en ramas y troncos de sabina, afectando al 1% de la copa —
cobertura— en las sabinas viviendo solas y al 9% de la copa en las que convivian con
lentisco, llegando incluso a producirse la muerte de algunos pies. Es decir, el efecto de la
competencia de lentisco sobre sabina puede llegar a incrementar la magnitud de los dafos en
esta especie cuando la sequia se prolonga mas alld de lo normal. Por otro lado, también tiene
consecuencias en el esfuerzo reproductivo de la sabina, ya que aquellos afios precedidos de
uno especialmente seco —bien por la cantidad de lluvia caida, bien por su distribucion
irregular- la cantidad de frutos y peso de las semillas en las sabinas disminuye drasticamente,
y con mayor intensidad en las sabinas en comunidad (Tabla 3, también observado en 2003,
datos no presentados).

Las predicciones de cambio climatico para esta zona indican que, aparte de un
descenso del 15% en la precipitacion anual, la cantidad de lluvia en otofio y primavera sera
menor, disminuyendo los dias de lluvia y aumentando la torrencialidad (Rodrigo, 2002).
Estos cambios en los patrones de precipitacion pueden tener multiples efectos en numerosos
procesos biologicos (Fay et al. 2000, Knapp et al. 2002) y podrian tener graves
consecuencias para la poblacion de sabina, que veria afectada su dinamica, sobre todo para
aquellas acompaniadas de lentisco, pudiendo causar una alteracion profunda de la comunidad

y de su diversidad biologica.

Dinamica poblacional

En las partes altas de las dunas apenas observamos la presencia de individuos juveniles de
lentisco en claros no vegetados, mientras que si se ven algunos juveniles de sabina. En
ambos casos, es mas frecuente encontrarlos bajo las copas de los arbustos, sobre todo bajo
las comunidades de sabina y lentisco y bajo sabina. A la vista de los resultados, y
observando la estructura y la cobertura de la comunidad vegetal en las zonas de dunas
(Figuras 2 y 3) se deduce que el reclutamiento de nuevos individuos de lentisco se produce
principalmente bajo las copas de sabina o lentisco, que actian como percha para las aves

(Verdi y Garcia-Fayos 1996), permitiendo la deposiciéon de semillas de especies de
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dispersion endozoocora, como son estas dos especies, y por tanto promocionando el
reclutamiento de juveniles bajo las copas (Ferndndez-Alés ef al. 1993, Verdl y Garcia-Fayos
1996), que creceran en unas condiciones mdas propicias para su asentamiento que en los
claros, sobre todo lentisco ya que parece necesitar unas condiciones hidricas mas exigentes
que la sabina (Figura 3, comparar fondos de valle con duna). Sin embargo, el posible efecto
nodriza de sabina sobre el lentisco es a costa de una fuerte competencia con esta especie
cuando sus individuos son adultos y acceden al nivel freatico, con las consecuencias

descritas para la sabina, hecho este que no parece ocurrir a la inversa.

En resumen, el balance de la interaccion entre individuos adultos de sabina y lentisco
ha resultado ser negativo para la sabina y practicamente neutro para el lentisco, a pesar del
sinergismo existente entre ambas especies en lo que a las condiciones de suelo se refiere.
Aunque bajo las comunidades el suelo es mas rico en nutrientes, la competencia por el agua
gobierna la disponibilidad de estos nutrientes para las plantas, minimizando los efectos
positivos de la mejora del suelo. La interaccion entre sabina y lentisco es asimétrica, debido
a las diferencias anatomicas y de tolerancia entre las dos especies. Asi, la competencia con el
lentisco por el agua reduce la eficiencia bioldgica de la sabina y tiene consecuencias que
afectan al potencial reproductivo de las sabinas, mientras que el efecto de la sabina sobre el
lentisco es marginal, por lo que la dindmica de ambas poblaciones puede verse afectada bajo

los escenarios previstos de cambio climatico.
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Conclusiones

1.

Los indices comunmente utilizados en la literatura cientifica para medir la intensidad de
las interacciones planta-planta adolecen de una serie de problemas conceptuales,
estadisticos o0 matematicos que impiden su uso en el rango de situaciones posibles en la
naturaleza. El indice propuesto resuelve estos problemas y sienta las bases para la
generacion de nuevos algoritmos que midan la intensidad de interacciones multi-

especificas.

Las interacciones entre plantas son generalmente asimétricas, siendo los efectos para
ambas especies de magnitud, signo e importancia muy diferente. Las interacciones
pueden ser muy pldsticas, e incluso bajo condiciones ambientales favorables una misma
especie puede ejercer efectos positivos, negativos o neutros, dependiendo de la especie
acompafante. Las capacidades competitivas no son, pues, absolutas, lo que puede

permitir la coexistencia de especies diferentes en una misma comunidad.

El balance de la interaccion entre plantas varia en funcion de la fase vital de las mismas,
y depende de los requerimientos fisiologicos de cada especie, de su nivel de tolerancia al
estrés abiotico y de la freceuncia de perturbaciones a lo largo de la vida de la planta. A

largo plazo, este balance es el responsable de la estructura de la comunidad.

Las componentes aérea y subterrdnea de la interaccion entre clones de Stipa tienen
efectos diferentes dependiendo de las condiciones ambientales. La competencia por los
recursos subterraneos se ve compensada y superada por los beneficios que ejercen las

copas al suavizar el severo estrés abiotico.

Un moderado aumento de la productividad en el medio produce una ligera disminucion

de la competencia subterranea, que intensifica los efectos positivos de la copa, lo que
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evidencia la conexion entre los efectos aéreos y subterraneos en el balance final de la

interaccion.

En ambientes semiaridos la fluctuacion temporal de las condiciones climaticas, y
principalmente del régimen de lluvia, influye en la intensidad y signo de la interaccion
entre plantas a corto y medio plazo. A largo plazo pueden determinar la dindmica de la

comunidad.

El estudio comparado del comportamiento fisioldgico de las especies viviendo en
distintas situaciones ecoldgicas es una herramienta indispensable para entender los

mecanismos que subyacen a la interaccion entre plantas.
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