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RESUMEN

Los liquenes que forman parte de la costra biolégica del suelo son uno de los
componentes bidticos fundamentales de los ecosistemas aridos y semiaridos de
todo el planeta. Estos organismos juegan un papel muy importante en su funciona-
miento y estabilidad. En los tltimos afios se ha producido un notable aumento en el
conocimiento de su ecofisiologia, dinamica, taxonomia y distribucién; no obstante,
muy pocos estudios han evaluado el papel funcional de los atributos de la costra
bioldgica sobre el ecosistema. El presente trabajo plantea la siguiente hipétesis: les el
patrén espacial de los componentes visibles de la costra bioldgica tan importante
como su riqueza especifica, composicién o equitatividad a la hora de determinar el
funcionamiento del ecosistema? Para evaluarla se disefiaron dos experimentos in-
dependientes (Expl y Exp2) mediante un modelo artificial constituido por una co-
munidad de liquenes terrestres y asi establecer la importancia relativa de los distin-
tos atributos bidticos (riqueza especifica, composicién o equitatividad y patrén
espacial) sobre funcionamiento del ecosistema evaluado mediante la respiracion
edafica. Los resultados que se exponen son preliminares, ya que el experimento to-
davia no ha terminado. En el Exp1 no se encontraron diferencias significativas entre
tratamiento, mientras que en el Exp2 hay un efecto significativo de la riqueza sobre
el funcionamiento de ecosistema. Si éstos se confirman supondrian la primera evi-
dencia empirica de un efecto positivo de la diversidad en el funcionamiento del eco-
sistema sin que medien efectos facilititativos ni de diferenciacion de nicho entre los
miembros de la comunidad.

17.1 INTRODUCCION

La identificacion de aquellas variables clave que van a determinar el
funcionamiento del ecosistema ha sido una importante linea de investiga-
cién en ecologia durante décadas, y atin constituye uno de los mayores re-
tos a los que se enfrentan los ec6logos en la actualidad (Oosting 1949, Lo-
reau et al. 2002). La importancia de recursos como el agua y la luz, asi como
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de factores abiéticos como la temperatura y la orografia a la hora de deter-
minar el funcionamiento de numerosos ecosistemas es bien conocida
(Noy-Meir 1973, Reynolds et al. 2004). En las tltimas décadas, no obstante,
se estd prestando especial interés al papel que juegan las comunidades
bidticas. A nivel global, regional y local, el conjunto de organismos vivos,
desde los microorganismos hasta las plantas y animales superiores, deter-
minan la productividad de los ecosistemas, controlan los ciclos de nutrien-
tes y afectan la estabilidad climatica (Lubchenco et al. 1991). Por lo tanto,
entender como la estructura y composiciéon de las comunidades bidticas
afecta a los procesos que determinan la estabilidad y funcionamiento de
los ecosistemas naturales es todavia un reto (Pimm 1984). Debido a una
preocupacion creciente por las consecuencias ecoldgicas de su pérdida, la
biodiversidad ha sido el objeto de un sinfin de articulos en las dos tltimas
décadas; éstos han tenido como principal objetivo comprender su papel
en el funcionamiento y estabilidad de los ecosistemas (véase Loreau et al.
2002, Kinzig et al. 2002 y Hooper et al. 2005 para revisiones recientes sobre
el tema). Dichos estudios han puesto de manifiesto, tanto el namero de es-
pecies per se (i.e. riqueza especifica) como su abundancia relativa e identi-
dad son determinantes clave de atributos como la productividad en un
ecosistemas acuaticos y terrestres (Jones y Lawton 1995, Hooper y Vi-
tousek 1997, Loreau et al. 2002, Bruno et al. 2006, Hooper et al. 2005). Pese a
que estos estudios han promovido importantes avances en nuestro cono-
cimiento sobre el papel funcional de la biodiversidad, poco se conoce so-
bre la importancia relativa de este atributo ecosistémico frente a otros co-
ocurrentes como determinantes del funcionamiento y estabilidad del eco-
sistema (Tilman 2001). Entre estos atributos, el patrén espacial de los orga-
nismos merece una mencion especial.

La presencia de patrones no aleatorios en la distribucién espacial de
plantas, animales y organismos edéaficos es la norma, mas que la excep-
cién, en la mayoria de ecosistemas terrestres (Perry 1995, Dale 1999, Ette-
ma y Wardle 2002). Numerosos estudios tedricos y modelos han puesto
de manifiesto la importancia de estos patrones para el mantenimiento
de la estructura de las comunidades y su diversidad, asi como para el
funcionamiento del ecosistema (p. ej. Pacala y Deutschman 1995, Tilman
y Kareiva 1997, Bolker et al. 2003). No obstante, y a pesar del reconoci-
miento de su importancia, hasta la fecha pocos estudios han evaluado
empiricamente cOmo afecta el patron espacial de los organismos a proce-
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sos como la coexistencia intra- e interespecifica y la estructura de la co-
munidad (Schmid y Harper 1985, Belgeson 1990, Stoll y Prati 2001, Tira-
do y Pugnaire 2003, Monzeglio y Stoll 2005). Asimismo, muy pocos
estudios han evaluado si estos patrones per se estan directamente rela-
cionados con el funcionamiento de los ecosistemas (Kikivdze et al. 2005a,
Maestre et al. 2005b), y ninguno de ellos ha utilizado una aproximacién
experimental.

La costra biolégica formada por bacterias, cianobacterias, algas, mus-
gos y liquenes, constituye uno de los principales componentes biéticos de
los ecosistemas aridos y semiaridos de todo el planeta (West 1990, Belnap
y Lange 2001). Esta costra tiene un importante papel en el mantenimiento
del funcionamiento de estos ecosistemas, ya que constituye un importan-
te aporte de carbono y nitrégeno al suelo, incrementa su estabilidad y lo
protege frente a la accion erosiva de la lluvia y el viento (Belnap et al. 2001).
De la misma manera, puede influenciar el establecimiento (Zaady et al.
1997, Prasse y Bornkamm 2000), estado nutricional (Harper y Belnap 2001)
e hidrico (DeFalco et al. 2001) de las plantas vasculares, y sirve de habitat a
numerosas especies de invertebrados y microorganismos. Dado el impor-
tante papel que la costra biolégica tiene en el funcionamiento de los eco-
sistemas semidridos (West 1990, Belnap et al. 2001), no es de extranar que
en los tltimos anos se haya producido un notable aumento en el conoci-
miento de la ecofisiologia, dindmica, taxonomia y distribuciéon de sus
constituyentes (p. ej., Lange et al. 1992, Eldridge 1996, Eldridge y Tozer
1997). No obstante, muy pocos estudios han evaluado el papel funcional
de los atributos de este importante componente del ecosistema. Maestre et
al. (2005b) encontraron que atributos como la cobertura, la diversidad y el
patrén espacial de la costra biolégica determinaron indicadores de la fun-
cionalidad del ecosistema como la respiracion edafica y el contenido en ni-
trogeno del suelo. No obstante, la naturaleza observacional de este estu-
dio no permite determinar si estos resultados estuvieron influenciados
por otras variables no controladas.

En este capitulo se presentan los resultados preliminares de un estu-
dio que tiene como objetivo principal evaluar la importancia relativa de
distintos atributos bidticos (composicién, riqueza especifica, equitatividad
y patrén espacial) como determinantes del funcionamiento del ecosiste-
ma utilizando una aproximacion experimental. Se utiliza como comuni-
dad modelo la costra biol6gica de zonas yesiferas del sur de la Comunidad
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de Madrid, que se encuentra dominada por liquenes terricolas (Crespo y
Barreno 1975, Maestre et al. 2005b, Martinez et al. 1996). La hipoétesis eva-
luada en este estudio es: ¢el patron espacial de los componentes visibles
de la costra bioldgica (liquenes y musgos) es tan importante como su ri-
queza especifica, composicion o equitatividad a la hora de determinar el
funcionamiento del ecosistema? Los objetivos especificos fueron: (i) eva-
luar, utilizando una aproximacién experimental, si la diversidad y el pa-
trén espacial de las comunidades de la costra biol6gica determinan el fun-
cionamiento del ecosistema en ambientes gipsicolas semidridos y (ii)
determinar la importancia relativa de los diferentes componentes de la
biodiversidad y el patrén espacial como determinantes del ecosistema.

17.2. MATERIALES Y METODOS

Para cumplir los objetivos de este estudio se pusieron en marcha du-
rante junio de 2006 dos experimentos realizados con macetas en las insta-
laciones que la Universidad Rey Juan Carlos tiene en el Campus de Mosto-
les, a unos 18 km de Madrid. El primero de ellos, denominado en lo
sucesivo como Experimento 1, evalta el papel de la riqueza especifica, la
composicién y el patrén espacial en el funcionamiento del ecosistema a
pequena escala. El segundo experimento (Experimento 2) evalaa los efec-
tos de la riqueza especifica, la equitatividad y el patrén espacial como de-
terminantes de dicho funcionamiento.

17.2.1 Unidad experimental

En los dos experimentos realizados, las unidades experimentales con-
sistieron en macetas de PVC de 20 (didmetro) x 8 (altura) cm. Estos conte-
nedores se llenaron con 7 cm de suelo rico en yeso (recolectado de una
cantera abandonada en las inmediaciones de Chinchén, Madrid), homo-
geneizado previamente con una hormigonera. Sobre estas macetas se re-
crearon de forma artificial comunidades de liquenes con una cobertura to-
tal en todos los casos del 60%, valor que se encuentra dentro del rango
encontrado en condiciones de campo (39-98%; Maestre et al. 2005b). Las
especies utilizadas en los dos experimentos fueron las siguientes: Acaros-
pora nodulosa (Dufour) Hue, Cladonia convoluta (Lam.) Cout, Collema cris-
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pum (Huds.) EH.Wigg.r, Diplostiches diacapsis (Ach.) Lumbsch, Psora deci-
piens (Hedw.) Hoffm, Leproloma membranaceum (Dicks.) Vain, Fulgensia
subbracteata (Nyl.) Poelt, Squamarina lentigera (Weber) Poelt, Toninia sedifolia
(Scop.) Timdal, Squamarina cartilaginea (With.) PJames. Estas especies se
encuentran entre las mas abundantes dentro de los afloramientos gipsico-
las del sur de la Comunidad de Madrid (Crespo y Barreno 1975, Martinez
et al. 2006). Se recolectaron fragmentos de estas especies en distintos aflo-
ramientos gipsicolas del sur de Madrid y se transportaron al laboratorio,
donde fueron cortados en cuadrados de 0,5 x 0,5 cm (Figura 17.1A-B). Es-
tos cuadrados se sembraron posteriormente en las macetas para recrear
las comunidades de costra biolégica segtin el disefio experimental de cada
experimento (véase el siguiente apartado; Figura 17.1C). Una vez termina-
da la siembra, las macetas se mantuvieron en invernadero durante un
mes. Pasado este tiempo, las macetas se sacaron al aire libre, donde perma-
necen bajo condiciones de luz, temperatura y humedad natural desde fi-
nales de julio de 2006 hasta la actualidad (Figura 17.1D).

(8)

(€) o (D)

Figura 17.1. Detalle de trozos de costra biologica del suelo (A), vista general de trozos de dife-
rentes especies de liqguenes durante el montaje (B), siembra de liquenes en las macetas (C) y vis-
ta general de los Experimentos 1y 2 una vez concluido su montaje (D).
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17.2.2. Disefo experimental

17.2.2.1.  Experimento 1

Con el fin de evaluar de forma independiente los efectos de la riqueza
especifica, la composicion y el patrén espacial de las comunidades de costra
biolégica en el funcionamiento del ecosistema, se diseié un experimento
con cuatro niveles de composicién (combinacién de especies asignada alea-
toriamente entre las diez especies seleccionadas; véase apartado anterior)
anidados en dos niveles de riqueza especifica (4 y 8 especies). Cada combi-
nacién de composicién y riqueza especifica se estableci6 bajo dos niveles de
patrén espacial (agregado y aleatorio; Figura 17.2). El numero de especies
seleccionados para el factor riqueza fue tomado del rango encontrado en
campo (Maestre et al. 2005b). La cobertura ocupada por cada especie fue del
15% y del 7.5% para los tratamientos con 4 y 8 especies, respectivamente.
Cada combinacién de riqueza, composicién y patrén espacial fue replicada
6 veces, para dar un total de 96 macetas en este experimento. Estas se repar-
tieron en 6 bloques de 16 macetas cada uno, de modo que en cada bloque se
colocé una réplica por cada combinacién de tratamientos.

PATRON ESPACIAL

ALEATORIO AGREGADO

N /

4 8 RIQUEZA 4 8
especies especies especies especies

L=llr ] couroson =]
(o] L] o) L] L]
Figura 17.2. Disefio del experimento Riqueza - Composicién - Patrén espacial (Experimento 1).
Las letras A-H representan las diferentes combinaciones de especies de liquenes utilizadas; estas

combinaciones de especies utilizadas para este experimento se pueden ver en el Apéndice, que se
encuentra en el CD adjunto (carpeta “Capitulo 17", archivo "Apéndice 17.doc”).
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17.2.2.2.  Experimento 2

Este experimento se ha disehado para evaluar, de forma independien-
te y mediante un disefo factorial, los efectos de la riqueza especifica (dos,
cuatro y ocho especies), la equitatividad (composicién equitativa vs. co-
munidades con una distribucion geométrica de las abundancias entre las
especies; Wilsey y Polley 2004) y el patrén espacial (agregado vs. aleato-
rio). Para ello se seleccionaron aleatoriamente combinaciones de especies
(seis para cada uno de los niveles de riqueza especifica; Figura 17.3). Una
vez realizada esta seleccion se determind la cobertura de cada especie en
el nivel equitativo (30, 15 y 7.5% para los tratamientos con dos, cuatro y
ocho especies, respectivamente). En los tratamientos no equitativos, se
asignod un valor de cobertura basado en una distribucion geométrica de las
especies que produjo una pendiente de rango-abundancia aproximada de
-0.26 (39:21%, 25:20:11:4% y 24:17:10:4:2:1:1:1% de cobertura para los tra-
tamientos de dos, cuatro y ocho especies, respectivamente; la cobertura de
cada especie dentro de cada tratamiento fue asignada aleatoriamente).
Este valor corresponde a la pendiente media encontrada en un muestreo
de la costra biolégica en 100 cuadrados de 30 x 30 cm situados en la zona
donde se recolectaron los liquenes para este experimento (E T. Maestre, I.
Martinez y A. Escudero, datos no publicados). Cada combinacién de ri-

PATRON ESPACIAL

ALEATORIO AGREGADO

< N PN
RIQUEZA
(]

7] 51" ] e [

Figura 17.3. Diserio del experimento Riqueza-Equitatividad-Patrén espacial (Experimento 2). 2,
4, y 8 son el niimero de especies empleadas para el factor riqueza. E: Equitativo; N: No equitativo.
Las combinaciones de especies utilizadas para este experimento se pueden ver en el Apéndice, que
se encuentra en el CD adjunto (carpeta “Capitulo 17", archivo "Apéndice 17.doc”).
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queza y equitatividad se establecid bajo dos patrones espaciales (agregado
y aleatorio). Cada combinacién de riqueza, composicion y patrén espacial
fue replicada 6 veces, para dar un total de 72 macetas en este experimento.
Estas se repartieron en 6 bloques de 12 macetas cada uno, de modo que en
cada bloque se coloc6 una réplica de cada combinacién de tratamientos.

17.2.3. Mediciones

Como indicador de funcionalidad del ecosistema se utiliz6 la respira-
cién edafica, ya que es un buen indicador de la actividad microbiana del
suelo y tiene un gran interés en el contexto de cambio global en el que nos
encontramos (Rustad et al. 2000). Esta variable se midi6 mensualmente en
cada una de las macetas entre julio y noviembre de 2006, y posteriormente
entre febrero y junio de 2007 con un medidor automatico LI-COR 8100
(LI-COR, Lincon, Nebrasca, USA). No pudieron realizarse medidas du-
rante los meses de noviembre de 2006 y enero de 2007 debido a los bajos
valores de respiracion encontrados. Se utiliz6 la media de la respiracion y
su coeficiente de variacion como variables respuesta en los dos experi-
mentos.

De forma simultdnea a las medidas de la respiracién edéfica, se toma-
ron datos de humedad y temperatura del suelo en cada una de las mace-
tas. La humedad del suelo (0-5 cm de profundidad) se evalué mediante la
técnica del “time domain reflectometry” (TDR, Topp y Davis 1985). La
temperatura del suelo se evalué a 2 cm de profundidad utilizando diodos
protegidos.

17.2.4. Analisis estadistico

Las relaciones existentes entre la respiracion (variable dependiente) y
la temperatura y humedad edéficas (variables independientes) obtenidas
en cada uno de los experimentos se evaluaron inicialmente utilizando un
modelo de regresiéon multiple por pasos sucesivos. Previamente a la reali-
zacion de estas regresiones se comprobd la colinealidad de las variables in-
dependientes utilizando el factor de inflado de la varianza (FIV). Este esta-
distico es un indicador de la independencia de una variable con respecto a
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las otras variables independientes de la ecuacién de regresién, calculan-
dose con la siguiente ecuacion (Etxeberria 1999):

FIV =

R}
donde R?; es el coeficiente de determinacion multiple entre la variable
cuya multicolinealidad se estd calculando y el resto de variables indepen-
dientes. El FIV fue en todos los casos inferior a 2, indicando la ausencia de
una multicolinealidad importante (Chatterjee y Price 1991). Asimismo, se
evaluaron los residuales una vez realizadas las regresiones, con el fin de
evaluar si los datos se ajustaron a los supuestos de estos analisis, compro-
bandose que éstos siguieron una distribucién normal en ambos experi-
mentos (datos no presentados). No obstante, presentaron un elevado gra-
do de autocorrelaciéon de primer orden (datos no presentados), por lo que
se viol6 la independencia de los mismos. Debido a ello se utilizaron anali-
sis de autoregresion mediante el método Prais-Winsten (SPSS 2004). Estos
analisis se realizaron de forma independiente para los experimentos 1y 2.

Los datos del Experimento 1 fueron analizados mediante analisis de la
varianza (en lo sucesivo ANOVA) de tres factores: patrén espacial (fijo) ri-
queza especifica (fijo) y composicion (aleatorio). Este tiltimo factor se anidé
dentro de la riqueza especifica. Los términos de error utilizados para eva-
luar los efectos de la riqueza especifica y el patron espacial fueron, respecti-
vamente la composicién y la interaccién composicion x patron espacial
(Quinn y Keough 2002). Un efecto significativo de la composicién indicaria
que comunidades con el mismo ntmero de especies pero con distinta com-
posicion afectan de forma diferente al funcionamiento del ecosistema. La
habilidad de este analisis de detectar el efecto de la composicion proporcio-
na importantes ventajas sobre otros disefios experimentales que no permi-
ten separar los efectos de la riqueza especifica de los de la composicién (Sch-
mid et al. 2002). Los datos del Experimento 2 fueron analizados mediante un
ANOVA de tres factores fijos: patron espacial, riqueza especifica y equitati-
vidad. En este caso se utiliz6 el residual como término de error de todos es-
tos factores. En este experimento, las diferencias entre niveles de riqueza
fueron evaluadas mediante el método de Tukey, con un nivel de significa-
cion de 0,05. Los analisis estadisticos de los datos se realizaron utilizando el
programa SPSS para windows version 14 (SPSS Inc., Chicago, IL, USA).
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representan la media * el error estdndar (n = 6); sp = niimero de especies.
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17.3. RESULTADOS

La tendencia de la respiracion edéfica en los dos experimentos duran-
te el periodo observado fue la misma, con valores altos en los meses mas
calidos (junio-julio) y valores bajos en los meses frios (octubre y febrero;
Figuras 17.4 y 17.5). Tras un fuerte evento de precipitacién producido en
mayo de 2007, los datos de respiracion fueron més bajos que los de abril,
un mes histéricamente mas frio.

Enla Figura 17.6 (A y B) se relaciona la respiracion edéfica con la tempera-
tura y la humedad de las macetas en los dos experimentos. Hay una clara rela-
cién de la respiracion con la temperatura del suelo y en menor grado con la
humedad durante el primer ano de muestreo. Los andlisis de autorregresion
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Figura 17.6. Relaciones entre el flujo de CO, y la respiracion y la temperatura en los Experi-

mentos 1 (A) y 2 (B) durante el transcurso del experimento.
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revelaron que tanto la temperatura como la humedad fueron predictores sig-
nificativos de la respiracion en el Experimento 1 (Rho = 0.499, Coeficiente de
la temperatura = 0.011, t = 11.56, P < 0.001, Coeficiente de la humedad =
0.004, t = 3.90, P < 0.001), pero s6lo la temperatura fue un predictor significa-
tivo en el Experimento 2 (Rho = 0.334, Coeficiente de la temperatura = 0.017,
t = 16.86, P < 0.001, Coeficiente de la humedad = -0.001, t = -1.03, P = 0.303).

Por lo que respecta al efecto de los tratamientos, en el Experimento 1 no se en-
contraron diferencias significativas entre los mismos, ni con la media ni con el co-
eficiente de variacion de la respiracion edéfica a lo largo del periodo estudiado
(Fig. 17.7; Tabla 17.1). No obstante, en el Experimento 2 se encontr6 un efecto sig-
nificativo de la riqueza especifica en la media y el coeficiente de variacion de la
respiracién edafica (Tabla 17.2). Los macetas con riqueza de cuatro especies mues-
tran valores mas altos de flujo de CO, que los que contiene dos especies. Asimis-
mo, el coeficiente de variacién de las macetas que tiene dos especies es significati-
vamente mas alto que los que contienen cuatro y ocho especies (Figura 17.7).

Tabla 17.1. Resumen del ANOVA realizado con la media y el coeficiente de variacion de la respira-
cion eddfica de las macetas del Experimento 1 (medidas tomadas entre junio de 2006 y 2007).

A) Media

Media e epe e
Fuente gl cuadratica F Significacion
Riqueza 1 0,0004 0,219 0,656
Composicion(Riqueza) 6 0,0018 0,369 0,897
Patrén espacial 1 1,07~10'6 0,001 0,979
Riqueza x Patrén espacial 1 0,0004 0,329 0,587
Composicion(Riqueza) x Patrén espacial 6 0,0015 0,302 0,934
Error 80 0,0050
B) Coeficiente de variaciéon
Media s epe e
Fuente gl cuadratica F Significacion
Riqueza 1 0,0011 0,095 0,768
Composicion(Riqueza) 6 0,0122 0,912 0,491
Patrén espacial 1 0,0021 0,320 0,592
Riqueza x Patrén espacial 1 0,0010 0,157 0,705
Composicion(Riqueza) x Patrén espacial 6 0,0065 0,488 0,815

Error 80 0,0134
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Tabla 17.2. Resumen del ANOVA realizado con la media y el coeficiente de variacién de la res-
piracién eddfica de las macetas del Experimento 2 (medidas tomadas entre junio de 2006 y
mayo de 2007). P valores menores que 0,05 van en negrita.

A) Media
Fuente gl Media F Significacion
cuadratica

Riqueza 2 0,0096 3,227 0,047
Equitatividad 1 0,0002 0,069 0,794
Patrén espacial 1 0,0017 0,575 0,451
Riqueza x Equitatividad 2 0,0077 2,575 0,085
Riqueza x Patrén espacial 2 0,0003 0,091 0,914
Equitatividad x Patrén espacial 1 0,0008 0,274 0,602
Riqueza x Equitatividad x Patrén 2 0,0005 0,168 0,845
espacial

Error 60 0,0030

B) Coeficiente de variacién
Fuente gl Media F Significacion
cuadratica

Riqueza 2 0,115 6,420 0,003
Equitatividad 1 0,025 1412 0,239
Patrén espacial 1 0,004 0,245 0,623
Riqueza x Equitatividad 2 0,009 0,495 0,612
Riqueza x Patrén espacial 2 0,035 1,950 0,151
Equitatividad x Patrén espacial 1 0,002 0,139 0,711
Riqueza x Equitatividad x Patrén 2 0,014 0,799 0,454

espacial
Error 60 0,018
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Figura 17.7. Promedio (arriba) y coeficiente de variacién (abajo) de flujo de CO, del suelo de
los tratamientos para los dos experimentos. Ag 2sp = patron espacial agregado, dos especies;
Ag_4sp = patron espacial agregado, cuatro especies; Ag_8sp = patron espacial agregado, ocho
especies; patron espacial; Al_2sp = patron espacial aleatorio, dos especies; Al_4sp = patron es-
pacial aleatorio, cuatro especies y Al_8sp = patron espacial aleatorio, ocho especies. Las barras
de error corresponden al error estdndar (n = 6).

17.4. DISCUSION

Son varios los factores ambientales que determinan procesos ecosisté-
micos como los evaluados en este estudio (Vitousek y Hopper 1993). Dis-
tintos autores han puesto de manifiesto que los atributos de las comunida-
des bidticas pueden tener un mayor efecto sobre el funcionamiento del
ecosistema que los factores abi6ticos (Van Cleve et al. 1991, Chapin et al.
2000). Es asi como muchos estudios en ecologia se han centrado en la im-
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portancia de la biodiversidad en el funcionamiento de los ecosistemas
(Hooper et al. 2005, Tilman et al. 1997). Pese a la dificultad que entrafa se-
parar el efecto de los distintos atributos de las comunidades (riqueza espe-
cifica, patrén espacial, cobertura, etc.) en el funcionamiento del ecosiste-
ma, grandes esfuerzos se han dedicado para conseguir dicho fin durante
las dos ultimas décadas. La riqueza de especies ha sido uno de los factores
mas estudiados (Tilman et al. 1997, Hector et al. 1999, Loreau et al. 2002, Ho-
oper et al. 2005), pero también lo han sido la composicién (Hooper et al.
2005), 1a equitatividad (Wilsey y Potvin 2000, Maestre y Reynolds 2006) y,
en menor grado, el patrén espacial (Pacala y Deutschman 1995, Bolker et
al. 2003, Maestre el al. 2005b, Kikivdze et al. 2005b, Maestre 2006). La mayo-
ria de estos estudios han evaluado el efecto de estos atributos de forma in-
dependiente, y los resultados obtenidos hasta la fecha no son del todo
concluyentes (véase Hooper et al. 2005 para una reciente revision sobre el
efecto de la diversidad el funcionamiento del ecosistema). Algunos experi-
mentos tienden a confundir el efecto de la riqueza especifica con el de la
composicion (Hooper et al. 2005) y pocos autores han disefiando experi-
mentos para, de una manera integrada, establecer la importancia especifi-
ca de cada uno de atributos mencionados. Hooper (1997) sefala la impor-
tancia relativa de la composicion sobre el funcionamiento en una sabana
de California, asi como la correlacion que existe entre dichos atributos (a
mayor riqueza especifica mayor probabilidad que influya la composicién
en el funcionamiento). Sin embargo, nuestros resultados indican que no
hay respuesta significativa de la composicion y las interacciones sobre la
estabilidad y funcionamiento del ecosistema en ninguno de los experi-
mentos realizados.

El patrén espacial es otro de los atributos bidticos evaluados en nues-
tros experimentos. Evidencias de estudios previos demostraron su impor-
tancia sobre el ecosistema. Asi, utilizando modelos espacialmente explici-
tos, Pacala y Deutschman (1995) encontraron que el patrén espacial de
arboles forestales afecta la habilidad del ecosistema de fijar CO, atmosféri-
co. Simioni et al. (2003), en otro estudio de modelizacién, demostraron que
la estructura espacial arboles influencian la produccion primaria y el flujo
de agua en un ecosistema de sabana, mientras que Guo et al. (2003) obser-
varon que cambios en el patron espacial de los arboles dentro de un bos-
que modificaron su capacidad para retener agua. Por su parte, Maestre et
al. (2005b) encontraron una relacion directa del patron espacial de la costra
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biol6gica del suelo con distintos indicadores de funcionamiento del eco-
sistema (respiracion y densidad aparente) en ecosistemas semidridos del
sureste de Espana. Contrariamente a lo encontrado por estos autores, no
se observaron efectos significativos del patrén espacial sobre la respira-
cién en ninguno de los dos experimentos realizados. Ello puede deberse a
las diferencias metodoldgicas y de disefio experimental entre estudios, asi
como al tiempo transcurrido desde el montaje de los experimentos (un
ano), que puede no ser suficiente como para encontrar un efecto consis-
tente del patrén espacial en el funcionamiento del ecosistema.

Numerosos estudios de campo e invernadero han encontrado que la
riqueza de especies de una comunidad influencia procesos ecosistémicos
como la productividad (Hooper y Vitousek, 1997, Tilman et al. 1997, Hec-
tor et al. 1999, Hooper et al. 2005). No obstante, se ha generado mucha dis-
cusion alrededor de estos resultados. Asi, Wardle et al. 2000 concluyeron
que no podia haber ningtin acuerdo general sobre tales efectos en los pro-
cesos ecosistémicos. Sin embargo, Tilman (2001) encontré que la diversi-
dad de especies determina procesos ecosistémicos en pastizales, argu-
mentando que la riqueza especifica es un factor clave a la hora de
determinar el funcionamiento del ecosistema. El efecto positivo de la bio-
diversidad sobre las propiedades del ecosistema esta ampliamente discu-
tido, existiendo muchos ejemplos que muestran la influencia de atributos
como la riqueza especifica, la equitatividad y la composicién especifica en
distintas propiedades del ecosistema (Hooper et al. 2005). Los resultados
mostrados del Experimento 2, atin siendo preliminares, apoyan los argu-
mentos de Tilman (2001), ya que se encontré un efecto significativo de la
riqueza especifica sobre el funcionamiento del ecosistema y sobre la varia-
bilidad temporal del mismo.

Por otro lado, el flujo de CO, del suelo en diversos ecosistemas fre-
cuentemente esta relacionado con variables como humedad, temperatu-
ra, materia orgéanica y actividad microbiana (Conant et al. 2000, Stoyan et
al. 2000, Xu and Q4i, 2001). Igualmente, en ecosistemas semidridos el flujo
también esta influenciado por la temperatura y la humedad (Conant et al.
2004), pero todavia no hay consenso sobre su importancia relativa. Conant
(2000) encontré que la humedad del suelo es el principal factor que in-
fluencia el flujo de CO, en ecosistemas aridos de Arizona, aunque Casals
et al. (2000) sugiri6 que la importancia relativa de la temperatura del suelo
es mas alta que la humedad en un bosque semiarido de P. halepensis en Es-
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pana. Frank et al. (2002) encontré el mismo patrén en una pradera semiari-
da del noreste de Estados Unidos. Maestre y Cortina (2003) encontraron
que la respiracion decrecia sustancialmente en un ecosistema semidrido
de Espana durante el comienzo de la época estival, cuando la temperatura
fue alta y la humedad del suelo baja. Nuestros resultados también sugie-
ren que la temperatura es el principal factor abiético que influye en la res-
piracion del suelo, aunque los resultados del Experimento 1 indican la im-
portancia de la humedad al existir una relacion significativa entre esta
variable y la respiracion edéfica.

Los dos experimentos se estdn siguiendo en la actualidad, por lo que
los resultados presentados en este trabajo deben considerarse como preli-
minares. Si éstos se confirman supondrian la primera evidencia empirica
de un efecto positivo de la diversidad en el funcionamiento del ecosistema
sin que medien efectos facilititativos ni de diferenciacion de nicho entre
los miembros de la comunidad (las especies estudiadas crecen en dos di-
mensiones y no tienen raices, por lo que no hay posibilidad de que exista
diferenciacion de nicho), los mecanismos mas frecuentemente citados
para explicar los efectos positivos de la diversidad en el funcionamiento
del ecosistema (Hooper et al. 2005).
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