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Existen dos planteamientos cdﬁtfadi‘kct‘orios?arl-c'e';éak‘dkef la?imﬁdriaﬁcia ac la
competencia entre las especies vegetales de lés comunidades éridés y semiaridés del
mundo. Uno de estos planteamientos sefiala que ia competencia entre las plantas de los
ambientes desérticos puede no existir o ser relativamente débil, debido al medio
ambiente agobiante y con bajos niveles de recursos. El otro planteamiento indica que la
competencia, principalmente por el agua del suelo, puede ser frecuente y de gran
relevancia en la estructuracién de las comunidades vegetales, debido a su baja
disponibilidad y a que es un factor critico en el establecimiento y crecimiento de las
plantas en las regiones desérticas.

Para abordar este problema se realizaron dos estudios descriptivos y dos
experimentos en una comunidad vegetal del Desierto Chihuahuense. Se seleccionaron
tres especies perennes y relativamente comunes: Larrea tridentata, Opuntia rastrera e
Hilaria mutica. Considerando que son tres especies contrastantes en forma de vida y que
el medio ambiente es fuertemente limitante, es de esperarse la segregacién en el uso de
los recursos y que la competencia sea poco importante. Alternativamente, debido a la
escasez de agua caracteristica de los ambientes desérticos, también es de esperarse que
la competencia por este recurso sea muy fuerte.

El estudio de las relaciones espaciales entre las especies permitié inferir que

algunos de los patrones encontrados podrian ser el resultado de interacciones



competitivas entre las plantas. Tambi&n se encontrd que las especies poseen sistemas
radiculares distintos y que solamente son competidoras potenciales en los primeros
centimetros del suelo.

Se realizaron dos experimentos de campo para analizar si existe la competencia
en estos ambientes. En un experimento de remocién de especies, en donde se dejé a las
plantas a la libre captura del agua de lluvia, y con la presencia de escorrentia
superficial, no se encontraron evidencias de competencia entre las especies. Inclusive la
presencia de vecinos fue benéfica. Sin embargo, cuando se forzd a entrar al agua en el
suelo, a través de un experimento de riego equivalente a un evento de lluvia
relativamente alto, entonces si se observaron efectos competitivos.

Se encontré que la competencia entre las especies (principalmente por consumo
de agua) puede modificar el crecimiento de las plantas y puede jugar un papel
importante en la estructuracién de esta comunidad desértica. La importancia de la
competencia parece ser distinta entre las especies y depender de la distribucién espacial
y temporal de los recursos. También se observd que en la comunidad vegetal existen
procesos positivos o de facilitacién. Aunque estos procesos fueron relativamente débiles,

es posible que puedan modificar los efectos de la competencia.



ABSTRACT

Two contradicting views concerning the importance of competition in arid and
semiarid plant communities have been put forth. One of them suggests that competition
between plants is unimportant as plant growth is basically limited by the harsh environment.
The other view proposes plant growth is limited by an intense competition for water, a
scarce and important resource.

To test these ideas, two descriptive studies and two field experiments were developed

in a plant community of the Chihuahuan Desert. Three common perennial species were

chosen: Larrea tridentata, Qpuntia rastrera and Hilaria mutica. Considering that each
species is a different life-form and that the environment is strongly limiting, the first view
would predict a marked resource partitioning between species and no competition. In
contrast, the second view would predict intense competition for water, the most limiting
resource.

The study of spatial relationships between species showed patterns that could be
attributed to competitive interactions between plants. Also, it was found that the species
presented different root systems and that they are potential competitors only in the first
centimeters of the soil.

Two field experiments were done to analyze whether competition was occurring. In
a species removal experiment, where plants were set free to capture water, no evidence of
competition was observed. Contrarywise, the presence of neighbors enhanced plant growth.

On the other hand, during an irrigation experiment in which water was forced into the soil,



competitivé‘effects could be observed. This irrigation was equivalent to a strong rain event,

‘ It is concluded that competition between species (mostly by water consumption) could
influence plant growth and could play an important role in the structure of a desert
community. The importance of competition scems to be different between the species and
to rely on the spatial and temporal resource availability. Facilitation or positive effects in

the plant community were also noted. Eventhough these effects were relatively weak, they

could influence the competition effects.



INTRODUCCION

La competencia entre las especies cbmo fuerza estructuradora de la comunidad
ha sido objeto de estudio de los ecélogos desde hace mucho tiempo. Lo anterior se debe
a la importancia que ha tenido en el desarrollo del pensamiento ecolégico el "principio
de exclusién competitiva", que establece que si dos o mas especies compiten por los
mismos recursos limitantes, todas excepto una de ellas (el mejor competidor) seran
conducidas a la extincién (Crawley 1986, Begon et al. 1986). Llevado al extremo, este
principio ha permitido concebir a las comunidades como un conjunto de especies co-
evolucionadas, segregadas en el uso de los recursos por competencia en el pasado
(Connell 1980).

En sentido amplio, la competencia es una interaccién negativa entre dos
individuos (Keddy 1989), en la que un organismo consume un recurso que podria haber
estado disponible y haber sido consumido por otro y como consecuencia uno de ellos
crece méas lentamente, deja menor descendencia o su riesgo de muerte es mas alto
(Begon et al. 1986). Las plantas pueden competir indirectamente a través de la
explotacion de recursos compartidos y directamente por interferencia causando dafio al
liberar sustancias toxicas, abrasion mecanica o sobrecrecimiento (Connell 1990). La

competencia por recursos puede a su vez ser dividida en competencia por recursos del



suelo y competencia por. luz (Tilrhani1990).
La competencia entre 'las plantas puede presentarse ‘entre individuos
conespecificos o de otra especie y aunque puede ocurrir competencia entre un solo par
' de individuos, es comin en la naturaleza que una planta compita con méas de un
individuo. Al efecto que causan todos los vecinos sobre un individuo se le ha llamado
intensidad de la competencia (Keddy 1989) y se dice que la competencia es difusa
cuando varias especies compiten con otras (MacArthur 1972, Begon et al. 1986).

En anos recientes la importancia y aan la existencia misma de la competencia en
la naturaleza ha sido cuestionada debido, sobre todo, a que sélo se ha demostrado
claramente en pocas ocasiones y al surgimiento de explicaciones alternativas (Connell
1983, Schoeﬁer 1983, Fowler 1986, Crawley 1986, Begon et al. 1986). La heterogénea
distribucién espacial y temporal de habitats y de recursos y el juego de otras
interacciones como la depredacion, el parasitismo y la facilitacion en el establecimiento
de los individuos han sido sefialadas como fuerzas importantes en la organizacién de la
comunidad (Crawley 1986, Begon et al. 1986). Asimismo, se ha dicho que las especies
pueden diferir debido a las ventajas de evitar el entrecruzamiento interespecifico o
simplemente que los patrones actuales de la comunidad han surgido por azar (Begon et
al. 1986).

Por otra parte, Schoener (1983) y Connell (1983) concluyen que la competencia
interespecifica ha sido demostrada en el campo para muy diversos grupos de especies,
propios de distintos ambientes, sugiriendo que se trata de un fenédmeno de amplia

distribucién en la naturaleza. Al parecer, su importancia como fuerza estructuradora de



la comu_hidad ‘es‘variiab'le ‘seg:’ﬁ:n el tip?)' d‘év:O(Edﬁignids;_iﬁydlu'C;adbs (Bégon et al. 1986).

" Comanmente ‘se ha asociado la coexistencia dé las especies en una comunidad
con la diferenciacién de nichos, independientemente de la importancia que un medio
ambiente heterogéneo puede jugar. En plantas, la diferenciacién de nichos podria
ocurrir a través de diferencias en las demandas relativas de los recursos por competencia
en el consumo y de la separacion espacial (p. ¢j. diferentes horizontes del suelo) o
temporal (p. ej. distintos tiempos de actividad) por competencia por espacio (Fitter
1987).

Son dos las hipétesis que podrian explicar los patrones complementarios o la
diferenciacion de nichos entre las especies de la comunidad. La primera, que ha sido
denominada la de "complementaridad inherente" (Fitter 1987), asume que ha habido
segregacién evolutiva por competencia, en donde la diferenciacién de nichos es
resultado de la competencia en el pasado, o bien que simplemente las especies son
diferentes y por lo tanto poseen distintos comportamientos: no compiten actualmente y
nunca han competido. Esto altimo es importante porque sefiala que las diferencias entre
las especies no son, por si mismas, indicadoras de que la diferenciacién del nicho ha sido
forjada por competencia (Begon et al. 1986). La segunda hipétesis o de
"complementaridad no inherente", asume que dichos patrones son el resultado de la
interacciédn competitiva actual entre las especies, a través del desplazamiento espacial o
temporal de algunas especies de los sitios favorables. Si una especie (o varias) es
liberada experimentalmente de la competencia al excluir al competidor potencial, se

esperaria, de acuerdo a la hipétesis de complementaridad no inherente, que dicha



liberacién se manifestase en una extensién de su nicho realizado (sensu Hutchinsoﬁ), Lc; Iy
anterior presupone que las especies retienen la capacidad de extender su nicho'féaii';adb“
en ausencia de competidores. Si, por el contrario, dicha extensién no ocurriese,” e
alternativamente se apoyaria la otra hipétesis.

En los trabajos sobre las regiones &ridas y semiaridas existen postulados
contradictorios acerca de la importancia de la competencia. Shreve (1951) y Went (1955)
han negado que la competencia ocurra entre las plantas del desierto. Grime (1979) ha
sugerido que la competencia es de menor importancia en medio ambientes "estresantes",
con altas tasas de disturbio y bajos niveles de recursos. Al contrario, la teoria
desarrollada por Tilman (1988) sobre competencia por recursos sugiere que las plantas
deberian competir fuertemente en habitats con escasez de recursos. Connell (1975)
menciona que al parecer muchas especies rara vez alcanzan densidades de poblacién lo
suficientemente grandes para competir por recursos, debido a las condiciones fisicas del
medio ambiente o a la depredacién en sus estados juveniles. Cody (1986) desarrolla la
idea de que diferencias en la forma de vida de las plantas permiten la segregacién
interespecifica en las estrategias de intercepcién de luz, agua y nutrientes
promoviéndose la coexistencia, y Kemp (1983) encontrd en el Desierto Chihuahuense
grupos de especies, diferentes en forma de vida y mecanismo fotosintético, adaptados
para crecer en distintos tiempos del afio, sugiriendo segregacion en el uso del agua.

Los estudios sobre el patrén de la distribucidon espacial de los individuos
comprenden la mayoria de las evidencias indirectas o no experimentales de la

ocurrencia de la competencia (Fowler 1986). La hipotesis es que la competencia entre



plaqtaé \;ecirias conduce a crecimiento y sobrevivencia denso-dependiente y las plantas
que ‘é’sté:n aérﬁpadas en areas pequefias crecerdn mas lentamente y su probabilidad de
muér;é s?:’ré mayor (Phillips y MacMahon 1981). En consecuencia, la competencia

coriveftiré las distribuciones agregadas en distribuciones al azar y posteriormente é&stas

dltimas en regulares (o sobredispersadas). Correlaciones positivas de la distancia entre

plantas vecinas y su tamano son consideradas resultado de la competencia. Aunque
varios trabajos parecen apoyar la hipétesis anterior, Fowler (1986) menciona que
padecen de errores en su interpretacion: 1) se han reconocido fallas en distinguir
individuos creciendo muy juntos como individuos separados, que pueden introducir un
sesgo a favor de correlaciones positivas, 2) la heterogeneidad ambiental y la dispersion
restringida de semillas pueden contrarrestar la tendencia de la competencia a producir
patrones regulares y correlaciones positivas, 3) las mediciones del patrén son
dependientes de la escala, 4) las correlaciones positivas pueden no presentarse
simplemente porque cada planta compite con muchas plantas vecinas diferentes y 5)
mientras que una distribucién regular puede razonablemente ser atribuida a la
competencia, la ausencia de tal distribucidn no es evidencia de la ausencia de la
competencia.

Otras evidencias indirectas de la competencia entre plantas han surgido de los
trabajos sobre las asociaciones de plantas nodriza (arbustos o arboles) y cactdceas
(Yeaton 1978, Vandermeer 1980, McAuliffe 1984, Valiente-Banuet et al. 1991a). A partir
de_ las distribuciones observadas de las especies, considerando distintas clases de edad e

individuos muertos, estos autores han sugerido que ocurre reemplazamiento local de una



planta por otra debido a competencia. Sin embargo, se admite como explicacién
alternativa que secuencias de ocupacién en un sitio pueden ocurrir en ausencia de
interacciones negativas, simplemente por diferencias en el tiempo de establecimiento y
longevidad de las plantas involucradas (McAuliffe 1988). No es facil separar estos dos
posibles eventos, a partir solamente de la observacidn.

Fowler (1986) revisa los estudios experimentales que han aportado evidencias
directas de la ocurrencia de la competencia en desiertos. Se han demostrado efectos de
la competencia entre arbustos, zacates y hierbas anuales en la zonas aridas y semiaridas
de Norteamérica (de Arizona, Sonora y Chihuahua), Israel (Negev) y Sur de Africa.
Algunos autores han concluido que la competencia puede restringir la distribucién de
una especie o afectarla en distintos estados del ciclo de vida. Sin embargo, a la fecha son
escasos los trabajos en que se han incluido varias especies.

Un elemento de gran importancia para las comunidades del desierto es el agua y
las plantas han desarrollado una alta diversidad de adaptaciones fisiolégicas,
morfolégicas y de historia de vida que les permiten maximizar su sobrevivencia durante
los periodos de sequia (Turner y Kramer 1980, Ehleringer 1985). Ya se ha mencionado
que la gran diversidad de formas de vida de los desiertos (Shreve 1951, Miranda 1955)
ha sido interpretada como reflejo de la separacién o diferenciacién de nichos entre las
especies y que dicha diferenciacién reduciria la competencia entre ellas (Shreve 1951,
Cody 1986).

Por otra parte, la disponibilidad del agua del suelo se ha sefialado como un factor

critico en el establecimiento y crecimiento para las plantas de zonas desérticas, debido a



los baqu niveles de precipitacién, prolongados periodos de sequia y altas demandas
evaporativas de la atm&sfera, por lo que la competencia por el agua del suelo puede ser
muy importante (Fonteyn y Mahall 1981, Robberecht et al. 1983, Ehleringer 1984).
Asimismo, Nobel (1988a) ha calculado para Agave deserti y Opuntia ficus indica,
cuando el agua no es limitante, productividades anuales 3.1 y 5.9 veces mas altas que sus
valores promedio de 0.71 y 0.27 kg'm? afio, respectivamente. Y para Agave fourcroydes
(Nobel 1985) cultivado en sitios con mayor precipitacién como en Yucatan (México) y
O. ficus indica (Acevedo et al. 1983) bajo riego en Chile central, se ha encontrado que
sus productividades anuales son comparables a aquellas de las cosechas agricolas
convencionales (de 1.0 kg-m? -ario, en promedio).

Como puede observarse, los planteamientos anteriores conducen a conclusiones
opuestas sobre la importancia de la competencia por agua en las zonas aridas y
semiaridas. El primero sefiala que la competencia entre las plantas de los ambientes
desérticos puede no existir o ser relativamente débil y, al contrario, el segundo
planteamiento indica que la competencia por el agua del suelo puede ser muy fuerte y
de gran importancia en la estructuracién de las comunidades que se establecen en esos
ambientes.

Para abordar este problema se disefiaron algunos estudios en una comunidad
desértica del desierto chihuahuense, seleccionando tres especies perennes, distintas en su
forma de vida y relativamente abundantes en la comunidad vegetal. Larrea tridentata
(DC.) Cov.,, es un arbusto microfilo perennifolio con cuticulas resinosas, capaz de

mantener fotosintesis y division celular con potenciales de agua menores que los de la



mayoria de otras especies (Barbour et al. 1977); Opuntia rastrera Weber, es ;ur:m
cactacea suculenta con la capacidad de almacenar agua en sus tejidos, producé cladodios
en cadenas laterales y cuando se desprenden son capaces de enraizar y constituir' otro
individuo; e Hilaria mutica (Buckl.) Benth., es una graminea amacollada que posee
rizomas de cortos entrenudos que forman grupos més o menos circulares de culmos.

Existen tres aproximaciones basicas para explorar el papel de la competencia en
la naturaleza (Keddy 1989, Diamond 1986). La primera es descriptiva, en donde los
datos colectados de una comunidad son analizados estadisticamente para buscar

patrones que puedan ser atribuidos a la competencia. La segunda es a través de

estudios de tipo comparativo (o experimentos naturales, sensu Diamond 1986) en los

cuales la variable independiente no estd bajo el control del investigador. Ejemplos de
estos estudios incluyen la comparacién entre dos islas o habitats, o la exploracién del
patrén de variacién a lo largo de gradientes ambientales. La dltima aproximacién la
constituyen los estudios experimentales (de laboratorio o de campo) en donde se
manipulan deliberadamente una o més variables independientes (como la abundancia de
los vecinos), mientras se registra la respuesta de las variables dependientes de interés,
que usualmente miden el desempefio o adecuacién de los individuos (Keddy 1989). Cabe
mencionar que los estudios de manipulacion en el campo poseen dos desventajas
inherentes al disefio experimental (Diamond 1986): 1) existen limites prédcticos en la
replicacién y seleccion de sitios y es comtn la pseudoreplicacién de sitios (Hulbert
1984), y 2) los resultados pueden variar con el afio, estacién o localizacion geografica de

las parcelas, debido a que dependen de variables no reguladas (abidticas y biéticas) que



~afectan tanto a los sitios experimentales como a los de control. Sin embérgo, el uso ée
un adecuado disefio experimental puede salvar &sta Gltima desventaja y la
pseudoreplicacion puede evitarse (Underwood 1986). Como contrapeso, €l realismo que
se adquiere al trabajar con comunidades naturales y la posibilidad de experimentar con
varias especies a la vez son atributos de este tipo de experimentos.
En este trabajo se utilizaron las aproximaciones descriptiva y experimental y los
resultados de las investigaciones se presentan como capitulos independientes.
La aproximacién descriptiva permite hacer inferencias acerca de la importancia
de la competencia en la estructuracién de las comunidades (Pielou 1983, Fowler 1986,
Campbell et al. 1991) y tiene algunas ventajas sobre los experimentos de campo (Welden
et al. 1988, Wilson 1991): 1) se realizan en el medio ambiente en donde crecen las
plantas, 2) los resultados reflejan patrones producidos en un lapso de tiempo que han
influido el crecimiento de plantas perennes, y 3) no dependen de las preferencias del
habitat de una especie en particular. En el segundo capitulo se mencionan los resultados
obtenidos a partir de un analisis del patrén espacial de distribucién de las tres especies
consideradas y de la relacién entre la distancia y la suma de los tamafios de los vecinos
cercanos. En ese mismo capitulo se hace una descripcién de los sistemas radiculares
superficial y profundo de las tres especies.
La manipulacién experimental de las densidades de una o mas especies
(adicionando o excluyendo individuos de la comunidad), es el método que mayor éxito
ha tenido en demostrar la ocurrencia de la competencia en el campo, de acuerdo a tres

revisiones sobre el tema (Schoener 1983, Connell 1983, Fowler 1986). En los capitulos
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tercero y cuarto de la tesis se mencionan los resultados obtenidos en dos experimentos
de campo sobre la intensidad de la competencia (sensu Keddy 1989). En el capitulo
tercero se documenta el uso del agua de un solo evento de riego, equivalente a 30 mm

de lluvia, entre los individuos de H. mutica, O. rastrera y L. tridentata bajo dos niveles

naturales de vecindad (solitarios o asociados). En el capitulo siguiente se presentan los
efectos de la remocién de todas las especies de la comunidad vegetal, sobre las tres
formas de vida consideradas; dicha remocidn se sostuvo durante todo un periodo de
crecimiento (un experimento tipo "press”, segin Bender et al. 1984).

Finalmente, en el capitulo de la conclusiones generales se subrayan los resultados
méas importantes y se intentan relacionar las evidencias encontradas acerca de la

competencia entre las plantas en el sitio de estudio.
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Descripcién del sitio de estudio, clima, suelo y vegetacién.

La zona de estudio se encuentra dentro de la Reserva de la Biosfera ’dé‘Mapim:i,
Durango, aproximadamente en 104215’ O y 26°30° N, a 1150 m de altitud.

Posee un clima &rido, con inviernos frescos, veranos calidos, lluvias estivales y 8 a
9 meses de estacién seca (Cornet 1988). La siguiente informacién climéatica, analizada
por Cornet (1988), proviene de la Estacién Ceballos. I.a temperatura media anual
(periodo 1958-1983) es de 20.8°C, con fuerte variacion estacional. Los inviernos son
frescos (media de las minimas de enero 3.9°C) con importante namero de heladas (37
dias), repartidas de noviembre a abril. Los veranos son calidos (media de las maximas
de junio 36.1°C). A la fuerte amplitud anual se agregan fuertes amplitudes diarias a lo
largo de todo el afio (amplitud media diaria 20°C). La precipitacidn media anual es de
264 mm (periodo 1956-1983), con minima de 80.8 mm y mé&xima de 512.5 mm y 40
dias de lluvia en promedio anual. La mayor precipitacién se produce en verano, ya que
las Iluvias de junio a septiembre representan 71% del total anual. Las lluvias de invierno,
de diciembre a febrero, representan 9%. La evaporaciéon media anual es de 2504 mm
(periodo 1957-1983).

Durante la fase experimental (mayo 1989 - abril 1990) se registraron, en una
estacién meteoroldgica localizada aproximadamente a 500 m de las parcelas
experimentales, 35 eventos de Huvia diaria, 27 de ellos menores a S mm y solo 4
superiores a 10 mm; la precipitacién total durante ese periodo fue de 173 mm; es decir,

91 mm menor que el promedio anual de largo plazo sefhalado por Cornet (1988). En los
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meses de diciembre y enero se presentaron 12 dias con temperaturas inferiores a 0°C.

El sitio experimental se encuentra en la bajada inferior de una ladera que
acumula material de las porciones superiores. La pendiente del sitio fluctGa entre 2 a
6% y los suelos son de tipo Yermosol haplico (segin la clasificacién FAO-UNESCO),
sobre coluviones pedregosos de elementos de tamafio mediano a fino que reposan a
mediana profundidad (80 a 120 cm) sobre lutitas (Delhoume 1988). Los arroyos son
importantes y se orientan en el sentido de la pendiente. De acuerdo a Delhoume (1988),
los horizontes del suelo presentan las siguientes caracteristicas:

Horizonte Al, 0 a 24 cm - pardo a pardo oscuro - numerosos elementos gruesos
(gravas, piedras, bloques) - textura acillo-limosa - estructura particular - Pporoso, - 7 k
porosidad tubular - materia organica 19 - numerosas raices, finas y mﬁy flIldS ; err'luy’ 7
calcareo - pH 8.2 - transicién clara y regular.

Horizonte Bk, 24 a 90 cm - pardo claro - numerosos elementos gruesos (gravas,
piedras, bloques) - textura arcillosa - estructura poliédrica subangulosa, clara - poco
poroso, porosidad tabular - pH 8.2 - materia orgénica 0.4% - algunas raices, muy finas y
finas - algunas acumulaciones calcéreas secundarias, blancas, en parches.

Mayor a 90 cm, roca madre (lutita) poco alterada, poliedros y plaquetas de

algunos centimetros.

La informacién sobre la densidad y cobertura de las plantas en el sitio de estudio

L. tridentata, O. rastrera y H. mutica son las especies m&s abundantes de la

muestra que

comunidad vegetal (ver Tabla 1, capitulo II). Las tres especies en conjunto representan
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71.6% del total del namero de individuos y 77.7% de la cobertura de la co‘mum‘dud'r
(aunque la cobertura de O. rastrera no se estimo). k

En un estudio sobre la fenologia de algunas especies lefiosas y herbaceas en la
Reserva de la Biosfera de Mapimi, Cornet et al. (1984) observaron que la vegetacién
presenta una fase de latencia en los meses mas frios del afio (diciembre y enero),
independiente de las precipitaciones que puedan ocurrir durante ese perfiodo; ademas,
mencionan que la actividad (foliacion, floracion y fructificacion) en la primavera se
inicia con la elevacién de la temperatura del aire y que la fase de actividad principal

corresponde al periodo mas hiamedo, de julio a septiembre.



CAPITULO II

RELACIONES ESPACIALES Y SISTEMA RADICULAR DE TRES ESPECIES

PERENNES DEL DESIERTO CHIHUAHUENSE

RESUMEN

Se describen las relaciones espaciales y el sistema radicular superficial y profundo

de tres especies dominantes y de forma de vida contrastantes (Larrea tridentata, Opuntia

rastrera e Hilaria mutica), de una comunidad arbustiva del Desierto Chihuahuense.

El analisis de los vecinos mas cercanos mostré que las tres especies se
encuentran parcialmente segregadas; es decir, el vecino mas cercano para cada una de
las especies fue con mayor frecuencia una planta de su misma especie.

La relacién entre la distancia y la suma ae los tamafios de los vecinos mas
cercanos permitié inferir que ha habido competencia intraespecifica en Q. rastrera y H.
mutica, pero no en L. tridentata. El analisis tambi&n permitié inferir competencia

interespecifica entre Q. rastrera y L. tridentata y entre O. rastrera y H. mutica, mientras

que la relacion entre L. tridentata y H. mutica no mostré ninguna tendencia.

La distribucién vertical y la extension superficial de las raices fue distinta para

cada una de las especies. L. tridentata y H. mutica presentaron raices en todo el perfil

de profundidad (0 a 0.75 m). La primera concentro alrededor de 70% de sus raices



entre 0.1 y 0.3 m y la segunda entre 0.05 y 0.3 m. De manera distinta, Q. rastrera
distribuyé 87% de sus raices solamente entre 0 y 0.15 m. El promedio del &rea de
influencia superficial fue mayor para L. tridentata (13.91 m=), decreciendo para O.

rastrera (6.61 m=2) y H. mutica (0.51 mz2). Este orden se invirtié en los valores de

densidad radicular (longitud por volumen de suelo): L. tridentata (10.11 m/m?), Q.

rastrera (26.08 m/m?) y H. mutica (152.5 m/m?).

Estos resultados son evidencias indirectas de que en la comunidad vegetal han
existido procesos competitivos que han influido sobre el crecimiento individual y la
distribucién espacial entre las plantas. Por otra parte, las diferencias entre los sistemas
radiculares de las especies pueden conducir a la explotacién diferencial de los recursos

del suelo y a favorecer su coexistencia.

Palabras clave: Larrea tridentata, Opuntia rastrera, Hilaria mutica, Competencia,

Relaciones espaciales, Sistema radicular, Desierto Chihuahuense.
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INTRODUCCION

Una de las pocas generalizaciones que pueden hacerse acerca de la vegetacién es
que su distribucién espacial es heterogénea (Greig-Smith 1979). La documentacién de
esa heterogeneidad, a través del analisis de las relaciones espaciales entre los individuos,
es un método para el estudio de la competencia entre las especies (Keddy 1989).

A partir de la descripcién del patrén espacial y de la relacién entre la distancia y
los tamafios de vecinos cercanos es posible realizar inferencias acerca de la importancia
de la competencia en la estructuracién de las comunidades (Pielou 1983, Fowler 1986,
Campbell et al. 1991, Wilson 1991). La hipétesis es que la competencia entre plantas
vecinas conduce a crecimiento y sobrevivencia denso-dependientes y las plantas que
estan mas juntas seran mas pequefias y tendran mayor probabilidad de morir (Pielou
1962, Fowler 1986). Implicito en esta inferencia, esta el hecho de que los recursos son
limitantes, que é&stos se encuentran distribuidos uniformemente (esto es, los recursos no
varian espacialmente), que el tamafio de la planta y la adquisicién de los recursos son
proporcionales y que los recursos no utilizados por una planta serdn explotados por sus
vecinos (Caldwell 1990).

La caracterizacion del sistema radicular de las especies en una comunidad
permite describir la diferenciacion espacial del nicho bajo el suelo y ayuda a entender
las relaciones espaciales entre las plantas (Cody 1986, Manning y Barbour 1988, Huante
et al. 1992).

En este trabajo se describen las relaciones espaciales y el sistema radicular



profundo y superficial de tres especies dominantes y distintas en forma de vida, de una
comunidad arbustiva del desierto chihuahuense. Larrea tridentata (DC.) Cov. es un
arbusto micréfilo perennifolio, Opuntia rastrera Weber es una cactécea suculenta que
produce cladodios en cadenas laterales e Hilaria mutica (Buckl.) Benth. es una
graminea amacollada con rizomas de entrenudos cortos que forman grupos mas o

menoes circulares de culmos.

METODOLOGIA

En un &rea de 1600 m2 (80 x 20 m) de la comunidad vegetal se registré la
identidad especifica de cada planta y la de su vecina méas cercana, asi como la distancia
entre ellas y el tamafio de cada una, considerando solamente individuos de Larrea

tridentata, Hilaria mutica y Opuntia rastrera. Los individuos de las tres especies

presentan tallos que se ramifican desde su base y por tal motivo la distancia entre ellos
se calculd como la distancia entre el centro de cada grupo de tallos. Se obtuvieron los
datos para todas las posibles combinaciones intraespecificas (Larrea-Larrea, Hilaria-
Hilaria y Opuntia-Opuntia) e interespecificas (Larrea-Hilaria, Larrea-Opuntia e Hilaria-
Opuntia). Para evaluar el tamafio de L. tridentata y H. mutica se registraron dos
diametros perpendiculares de su copa y se estimé su cobertura, para O. rastrera se
conté el numero de cladodios. Cuando el vecino maés cercano para cierta planta estuvo

fuera del area especificada, se midié la distancia y tamano de éste ultimo y se incluyé



en los analisis, pero nunca se utilizé como centro de medicién.

Analisis de segregacién. Este método sin &rea permite encontrar patrones de las
especies con relacién a otras, independientemente del patrén espacial y densidad de
cada una de las especies (Pielou 1961, 1983). Una especie esta segregada de las otras si
su vecino mas cercano es un individuo de su misma especie (segregacién positiva), en
cuyo caso la especie tiende a ocurrir en grupos (Pielou 1983). Las especies estan no
segregadas (segregacién negativa) si su vecino mas cercano es una planta de otra
especie. La segregacion entre las especies puede ser parcial o total y el tipo de
segregacidn entre ellas es una propiedad de la comunidad en est}xdio, independiente de
la escala utilizada (Pielou 1961). En la comunidad artificialmente delimitada (1600 m2)
se examind cada individuo y se anot6 la especie a la cual pertencia y la de su vecino
mas cercano, midiendo la distancia entre las plantas en cuestidn. Para probar si las
frecuencias observadas difieren significativamente de lo esperado se utilizé una prueba
de X2, Nétese que los valores observados (para 1600 m2 en este caso) son las
frecuencias poblacionales de las especies y no sus estimados, ya que cada planta en la
poblacién ha sido examinada.

Correlacién entre distancia y tamafio del vecino mas cercano. Se ha sugerido que

las correlaciones positivas de la distancia entre plantas vecinas y la suma de sus tamafios
son resultado de la competencia y por lo tanto la ausencia de correlacién positiva
significa ausencia de competencia (Pielou 1962, Yeaton y Cody 1976, Yeaton et al. 1977,
Gulmon et al. 1979, Wilson 1991). No obstante, correlaciones positivas pueden no

presentarse simplemente porque cada planta puede competir con muchas plantas vecinas



diferentes (Fowler 1986), o debido a una compensacién entre fuerzas positivas y
negativas (Pielou 1983, Schulter 1984). Con los valores de las distancias entre los vecinos
mas cercanos y la suma de sus tamarios se calcularon correlaciones lineales para todas
las combinaciones intra e interespecificas. La transformacién de los datos a log,, no
mejord las correlaciones. Para sumar los tamanos de las plantas medidos de distinta

manera en las comparaciones interespecificas (cobertura en L. tridentata y H. mutica y

namero de cladodios en Q. rastrera), los valores de una especie se modificaron de tal
manera que la varianza muestral fuese la misma entre &sta especie y aquella con la que
se comparase (Yeaton y Cody 1976, Yeaton et al. 1977). Los valores de la especie que
presentd menor varianza se multiplicaron por la relacién (S, / S,), en donde S, es la
desviacién estandar de los valores de la especie con mayor varianza. Finalmente, debe
considerarse la posibilidad de que en este estudio haya habido errores al distinguir
individuos creciendo muy juntos y que éstos hayan introducido un sesgo a favor de
correlaciones positivas entre los tamafios y distancias de las plantas vecinas (Ebert y
McMaster 1981).

Distribucion del sistema radicular. Se utilizaron 18 individuos en total, 6 de cada

especie. Para cada especie se seleccionaron plantas relativamente aisladas y con tamanos
cercanos a su valor promedio en el sitio de estudio, de acuerdo a un analisis previo (Fig.
1).

Debido a la dificultad de manipulacién de las raices finas del suelo, no se
considerd en este estudio a las raices con un didmetro menor a 1 mm en las

excavaciones de L. tridentata y O. rastrera, o menor a 0.5 mm en las de H. mutica.



Distribucidn vertical del sistema radicular. Para conocer la distribucién vertical o en

profundidad de las raices de las tres especies se utilizd la técnica del perfil (Bshm
1979). Se obtuvieron nueve perfiles verticales, de tres individuos de cada especie. Con
una plantilla cuadriculada cada 0.05 m se determiné el namero de intersecciones de las
raices por cm? de cada individuo. Para evitar qué el corte de las raices durante la

excavacién moviera de lugar a las raices de los individuos, el perfil se situé a 0.15 m del

centro (en L. tridentata y O. rastrera) o de la periferia (en H. mutica) de la planta y se

extendid a ambos lados, hasta una distancia de 1.05 m para L. tridentata y O. rastrera y
de 0.35 m para H. mutica. La profundidad de excavacién fue de 0.75 m. Asi, cada perfil
representa el valor promedio de dos lados. La cobertura promedio de la copa de los

individuos excavados de L. tridentata fue de 1.88 m2 (desviacién estandar, d.e.= 0.66) y

de H. mutica 0.13 m2 (d.e.= 0.04). El nimero promedio de cladodios de los individues
excavados de Q. rastrera fue de 20.3 (d.e.= 1.3). Las excavaciones se realizaron del 10 al

23 de abril de 1990.

Distribucién superficial de las raices. Con base en una cuadricula se dibujaron las
raices superficiales, cuidadosamente expuestas por excavacién manual, de nué;'e
individuos (tres por especie), distintos a los utilizados anteriormente. Con un
"curvimetro" o instrumento para medir lineas sobre un mapa, se cuantificé la longitud
de cada una de las raices. Con fines de calibracion se midieron en el campo las raices
de mayor longitud de cada individuo. La cobertura promedio de los individuos de L.
tridentata fue de 3.15 m2 {d.e.= 0.74) y de H. mutica 0.19 m2 (d.e.= 0.04). El namero

promedio de cladodios de Q. rastrera fue de 18.3 (d.e.= 0.47). Se calculé el area de
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influencia radicular con base en la longitud promedio de las raices de‘ mayor tongiiud
(de acuerdo a lo observado en la cuadricula): 1 m 6 mas para L. tridentata y O. ’
rastrera, y 0.3 m & mé&s para H. mutica. La densidad radicular se estimé con base en la
longitud total de las raices y el volumen de suelo ocupado. La profundidad promedio
maxima de excavacién fue de 0.28 m para L. tridentata, 0.16 m para Q. rastreray 0.19 m
para H. mutica. Esta diferencia en la profundidad de excavacién es reflejo de la dureza
del suelo y resistencia de la raiz de cada especie: a mayor profundidad no se tuvo
seguridad para exponer la raiz sin mutilarla. De acuerdo a la informacién previamente
obtenida sobre la distribucién vertical de las raices de las tres especies (Fig. 2), una
gran proporcién de sus sistemas radiculares se presenta en esas profundidades. Estas
excavaciones se realizaron del 1 al 4 de diciembre de 1990 y detl 8 al 10 de marzo de

1991. En todos los analisis estadisticos el umbral de significancia fue p= 0.05.

RESULTADOS

Los datos de densidad y cobertura aérea para la zona de estudio muestran que Q.

rastrera, L. tridentata y H. mutica son las especies mas importantes de la comunidad

(Tabla 1), ya que representan 84.5% del namero total de individudos y 77.8% de la
cobertura vegetal de la comunidad (la cobertura de Q rastrerd no se estimd). Los
histogramas de frecuencia de tamafio para las tres especies (cobertura aérea en L.

tridentata y H. mutica, y ntimero de cladodios en Q. rastrera), muestran que una alta



QOpuntia Larrea Hilaria Agave Fouquieria Otros - Total
i —— Tlordene

rastrera mutica asperrima splendens
Numero de individuos :
en 100 m? 55 6 12.66 2.88 0.44 10.22 87.2
Cobertura Total o
(m2 /100 m?) n.e. 13.15 179 1.87 1.63 0.78 9.2
Porcentaje de R N
Cobertura Total ne. 68.42 Q.35 9.73 B8.46 4.04 - - 100
Cobertura Promedio
{m? / individuo) me. 2.19 0.14 0.65 3.66 0.44 67

Tabla 1. Densidad y cobertura de algunas especies de la comunidad. Valores promedio de 3 parcelas de
300 m? (ne. = no estimado).




proporcién de los individuos dé H. ﬁuiiéa yQ ’ragt‘;{gkra';‘)er-ténééen" a Iasclasesde menéf
tamafio (Fig. 1). v o : : 7 ’ 7

Analisis de segregacién. El analisis de los reSJduales a_justados de ‘los- valores :
observados de frecuencia del vecino mas cercano (Everltt 1977) reveld que existe
segregacion significativa entre los pares intraespecificos de las tres especies (X2 4=
158.7, p< 0.0001, Tabla 2). Es decir, la probabilidad de que un vecino de una especie
sea un individuo de la misma especie es més alta que lo esperado. Esta segregacién no
es total entre las especies, ya que el indice de segregacién de Pielo-u' (éxtendido para
tres especies) fue de 0.31, mientras que tomaria el valor de uno si la poblacién
estuviese totalmente segregada (Pielou 1961). Probablemente como resultado de la
tendencia de las tres especies a formar grupos, las relaciones interespecificas planta
base-planta vecino entre Q. rastrera y H. mutica y entre O. rastrera y L. tridentata
fueron de caracter negativo (Tabla 2); es decir, los individuos de estas especies
tendieron a no ocurrir juntas. Sin embargo, las inferencias sobre las asociaciones en las
que se involucran pares de especies no son totalmente validas, porque las relaciones
entre un par de especies no pueden ser independientes en una poblacién con mas de
dos especies (Pielou 1983). Si en una poblacién de tres especies (p. ej. A, By C), Ay B
y también A y C estan fuerte y negativamente asociadas, cuando A esté presente, By C
se comportardan como si estuviesen asociadas positivamente, a pesar de que en realidad
se distribuyeran de manera independiente (Pielou 1983).

Correlacidn entre distancia y tamafio del vecing mas cercano. Para cada pareja

intra e interespecifica se graficaron los valores de distancia con el vecino mas cercano y



X=23

\r

tridentata

No. de Individuos

.49 198 3.46 4.95 6.43 7.92 2.80
Cobertura (m)

50
40 H. mutica 1

No. de Individuos

0.047 0,196 0.333 0.476 0.618 0.760 0850

Cobertura (m)

Q. rastrera

No. de Individuos

85.8 105.6 132
No. de cladodios

Figura 1. Distribucién de la cobertura aérea (m) de L. tridentata
(n =102) y H. mutica (n = 115) y del nimero de cladodios de
Q. rastrera (n = 414). Se indica el valor promedio.



triderﬁata

| .

Planta H. mutica
Base LT
O, rastrera
: L. tridentata
Planta .
Base H. mutica
Q. rastrera

Tabla 2. Frecuencias de vecindades mas cercanas entre especies en una parcela
de 80 m x 20 m. En paréntesis se indica el valor del residual ajustado.

En la parte inferior los signos +, — indican que se observd una mayor o menor.
frecuencia que la esperada, respectivamente. Asimismio, un signo = p< .05,

dos signos = p< 0.01
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la suma de los tamafios de las plantas (Fig. 2). Se encontrd una correlacidén positiva y

significativa entre los pares conespecificos de Hilaria-Hilaria y Opuntia-Opuntia y los

pares interespecificos Larrea-Opuntia e Hilaria-QOpuntia (Tabla 3). Los coeficientes de
determinacién indican que la relacién entre la distancia y la suma de los tamafios no fue
perfecta. En todos los casos fue menor a 1, pero el valor mas alto se encontré entre los
individuos de Hilaria. Estos resultados sugieren que ha ocurrido competencia entre las

parejas intraespecificas Hilaria-Hilaria y Opuntia-Opuntia, asi como entre las parejas

interespecificas Larrea-Opuntia e Hilaria-Opuntia. Para observar si la intensidad de la
relacién entre la distancia y la suma de los tamanos entre los individuos de una misma
especie fue distinta a la que ocurrié entre los individuos de especies distintas, se

compararon los coeficientes de correlacién que resultaron significativos (Zar 1974). Los

coeficientes de correlacién de las parejas Larrea-Opuntia y Opuntia-Opuntia fueron

significativamente difereates entre si (z= 2.01, p< 0.05), sugiriendo que la competencia
intraespecifica entre los individuos de Opuntia ha sido mas fuerte que la competencia
interespecifica entre Larrea y Opuntia. También fueron distintos. los coeficientes de
correlacion de Hilaria-Opuntia e Hilaria-Hilaria (z= 4.78, p< 0.01), indicando una vez
mas que la competencia intraespecifica, ahora entre individuos de Hilaria, ha sido ma&s

fuerte que la competencia interespecifica entre individuos de Hilaria y Opuntia. Por

otro lado, los coeficientes de correlacién de Hilaria-Opuntia y Opuntia-Opuntia no
fueron significativamente distintos entre si (z= 1.11, p> 0.05), sugiriendo que la
competencia interespecifica entre Hilaria y Opuntia ha sido tan fuerte como la

competencia intraespecifica entre plantas de Opuntia.



Suma de tamafios estandarizados

Intraespecificos:. %

Larrea = Lar

a:.
rea

'blntérérsb'eckifficdsﬁ: L

i

as

ao

<

Hilaria = Hilaria
l:l 20 z8 20 38

Distancia (m)

I Al ot

© as 3 . zo za o Yy

Distancia (m)

Figura 2.. Relaciones entre ia distancia del vecino mas cercano y la suma de sus tamaiios para

pares de a)

e} Larrea — Opuntia y f) Opuntia - Hilaria,

Larrea — Larrea,

b) Opuntia - Opuntia,

c) Hilaria — Hilaria, d) Larrea - Hilana,

Solo se dibuja la linea en dende p< 0.01.



Pareja’ - de gl e o Distancia L p®a o T T

Larrea ~Larea 22 0830130 | 001 012022
Hilaria - Hilaria % - 0330021 072 085 (0.04) *x
Opuntia ~ Opuntia 79 051 ©.0M - 034 059003 wx
Larrea - Hilaria 19 0.85 (D.151) 0.04 -0.19 (0.24)
Larrea - Opuntia 53 0.85 (0.072) 013 0.36 (0.13) %%
Hilaria — Opuntia 101 0.42 10.023) 0.25 05 (0.09) *x

Tabla 3. Numero de pares { n), distancia promedio en metros, coeficiente de determinacion
{£2) y coeficiente de correlacién { £ ) de la refacidn entre la distancia del vecino més cercano
¥y la suma de sus tamanos para seis parejas. Se indica entre paréntesis un error estandar.
El signo *%* = p< 0.01.
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Distribucion del sistema radicular. Los sistemas radiculares vertical y superficial
presentaron marcadas diferencias entre las tres especies (Fig. 3). La distribucién del
sistema fédicular vertical fue distinta para cada una de las especies (E,q,= 13.4, p<

0.0001); aunque fue relativamente similar entre H. mutica y L. tridentata. Las dos

especies tuvieron raices en todo el perfil (0-0.75 m), pero la primera presentd los

valores mas altos de intersecciones por cm? (Fig. 3a). H. mutica concentré 70.2% de sus

raices entre 0.05 y 0.3 m de profundidad y L. tridentata presenté 71.3% entre 0.1 y 0.3
m. En cambio, Q. rastrera presentd 87.3% de sus raices entre 0 y 0.15S m tFig. 3b).

El sistema radicular superficial también fue significativamente distinto entre las
especies en el area de influencia radicular (Epq,= 6.6, p= 0.03; Tabla 4), volumen de
suelo ocupado (E,= 8.2, p= 0.02), densidad radicular (E,¢= 92.1, p< 0.0001) y casi
fue asi en la longitud total de las raices (E 4= 4.4, p= 0.07). La longitud total
promedio de las raices superficiales fue de 33.42 m (error estandar, e.e.= 5.13) en L.
tridentata, 24.8 (e.e.= 5.36) en Q. rastrera y 14.31 (e.e.= 2.77) en H. mutica. El
promedio de las raices de mayor longitud, en ese mismo orden, fue de 2.01 (e.e.= 0.31),
1.42 (e.e.= 0.22) y 0.39 m (e.e.= 0.04). Asimismo, el drea de influencia fue de 13.91
(e.e.= 4.02), 6.61 (e.e.= 2.04) y 0.51 m2 (e.e.= 0.11), respectivamente. Este orden se
invirtié en los valores de densidad: para L. tridentata fue de 10.11 m/m® (e.e.= 3.08),

26.08 {e.e.= 7.5) en Q. rastrera y 152.4 (e.e.= 11.5) en H. mutica.
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DISCUSION

La relacién encontrada entre la distancia y la suma de sus tamafios en las tres
especies estudiadas, permite inferir que ha ocurrido competencia intraespecifica en O.

rastrera y H. mutica, pero no en L. tridentata. También que ha habido competencia

interespecifica tanto entre Q. rastrera y L. tridentata como entre O. rastrera y H.
mutica, pero no entre L. tridentata y H. mutica. Asimismo, en algunos casos pudo
inferirse que la competencia intraespecifica ha sido mas fuerte que la competencia
interespecifica. Al parecer la competencia entre los individuos de O. rastrera ha sido
mas fuerte que la competencia entre O. rastrera y L. tridentata, y también en H. mutica
la competencia intraespecifica ha sido mas fuerte que entre O. rastrera y H. mutica.

Es posible que en el sitio de estudio la mayor frecuencia con que el vecino méas
cercano para cada una de las especies fue una planta de su misma especie se deba a la
reproduccién vegetativa, que haya favorecido la produccién de grupos de individuos
conespecificos de los que se excluyd por competencia a los de otras especies (Pielou
1961, Phillips y MacMahon 1981). O. rastrera es una cactécea que produce cladodios en
cadenas laterales y cuando se desprenden son capaces de enraizar y constituir otro
individuo. H. mutica es una graminea que posee rizomas de entrenudos cortos que
forman grupos mas o menos circulares de culmos. En L. tridentata no se observaron
evidencias de reproduccién vegetativa, aunque se ha mencionado esta capacidad en otras
regiones (Phillips y MacMahon 1981). También una especie puede estar segregada

debido a la agregacion de plantas pequedias en los claros dejados entre los sitios de una
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especie competitiva de mayor tamafio y bien establecida (Pielou 1962), pero es poco
probable que en el sitio ocurra lo anterior debido a los bajos valores de densidad y
cobertura de las especies.

Probablemente uno de los mecanismos competitivos més importantes en el sitio
de estudio es la competencia por el agua del suelo, debido a su baja disponibilidad e
importancia en el establecimiento y crecimiento de las plantas en las regiones desérticas
(Ehleringer 1985, Nobel 1988b). En otros trabajos semejantes sobre la competencia entre
plantas de comunidades &aridas se ha asumido lo anterior y varios estudios
experimentales lo han demostrado (Fonteyn y Mahall 1981, Robberecht et al 1983,
Ehleringer 1984, Fowler 1986).

Sin embargo, tanto la segregacién como la relacién entre la distancia y la suma
de los tamanos entre las plantas pueden estar influenciadas por otros factores, ademas
de la competencia y la reproduccién vegetativa (Pielou 1961, Welden 1988). La
segregacién entre las especies puede deberse a distintos requerimientos de algin recurso
compartido, como el agua del suelo (Pielou 1961, Schulter 1984). Si la disponibilidad del
agua del suelo en el sitio fuese espacialmente heterogénea, debido a variaciones
topograficas y en la estructura del suelo, es posible que las especies respondiesen a esta
variacién, ya que son distintas en forma de vida y probablemente posean diferentes
mecanismos para la absorcidén y retencién del agua en sus tejidos. Otras causas que
podrian producir segregacién entre las especies son la dispersién de las semillas a corta
distancia de la planta madre, que provoque la agregacion de plantulas a su alrededor

(Pielou 1962, Manning y Barbour 1988), la heterogeneidad ambiental, determinada por
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la existencia de diferentes microambientes que causen la distinta germinacion y
sobrevivencia de los individuos (Pielou 1961, Phillips y MacMahon 1981, Yeaton y
Romero-Manzanares 1986). Asimismo, los factores anteriores y otros tales como el
disturbio, la alelopatia o la dispersion de patdgenos, también podrian explicar las
correlaciones positivas observadas (Welden 1988). Tal vez en este estudio podrian
descartarse algunos de los factores sefialados, pero es posible que surgan otros factores
alternativos (Wilson 1991). De hecho, en ninguno de los casos la relacién entre la
distancia y la suma de los tamafios fue perfecta, como lo hubiese sido si el patrén
estuviese determinado solamente por la competencia (Wilson 1991). La mas alta
relacion entre estas variables se observé entre los individuos de H. mutica (rz = 0.72) y
fue semejante a la encontrada en otra especie del mismo género (Hilaria rigida) en el
desierto sonorense (r2 = 0.78, Nobel 1981).

La alta frecuencia con que se han encontrado correlaciones positivas en las
comunidades desérticas (Yeaton y Cody 1976, Yeaton et al. 1977, Phillips y MacMahon
1981, Fonteyn y Mahall 1981, Nobel 1981, Ehleringer 1984, pero no en Gulmon et al.
1979), parece indicar que las plantas del desierto usualmente compiten con
relativamente menos vecinos que las plantas en ambientes mas mésicos, ya que
correlaciones positivas podrian no presentarse si una planta compitiese con muchos
vecinos (Fowler 1986). Sin embargo, este patron también se explicaria debido a otros
procesos regulatorios en las comunidades. El que plantas ampliamente espaciadas (como
en desiertos) aparentemente compitan con menos vecinos podria simplemente ser

resultado de denso-dependencia en la tasa de establecimiento de semillas, si el
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reclutamiento estuviese limitado por un pequefio namero de micrositios disponibles, o
también debido a herbivoria denso-dependiente, si los animales se agregasen en areas
con relativamente alta densidad de plantas (Pielou 1983, Crawley 1986).

Ademas de que las tres especies se encontraron parcialmente segregadas, sus
sistemas radiculares fueron distintos. En L. tridentata se observé un sisterna radicular
generalizado, con raices laterales y profundas, aunque potencialmente puede ser solo
lateral o profundo, dependiendo de las condiciones del suelo (Ludwig 1975; Barbour et
al. 1977). En el sitio de estudio el suelo es del tipo Yermosol héaplico, segtin la
clasificacion FAO-UNESCO, sobre coluviones pedregosos de tamafio mediano a fino
(Delhoume 1988). H. mutica present® un sistema radicular fibroso, con sus raices
finamente divididas, lateralmente poco extenso pero profundo. Ludwig (1975) observé un
sistema radicular similar en la misma especie, creciendo sobre playas en el norte del
Desierto Chihuahuense. En O. rastrera se observé un sistema radicular somero y
lateralmente especializado, esencialmente semejante al de otras cactaceas (Ludwig 1975,
Gibson y Nobel 1986, Rundel y Nobel 1991).

Las diferencias encontradas entre los sistemas radiculares de las tres c.:spe::ies
pueden ser interpretadas como mecanismos que facilitan su coexistencia, ya que pueden
permitir una explotacién diferencial de los recursos del suelo (Cable 1969, Parrish y
Bazzaz 1976, Berendese 1981, Davis y Mooney 1986, Manning y Barbour 1988, Caldwell
1990, Runde! y Nobel 1991). Se ha considerado que las posibilidades para la
diferenciacién de nichos en las plantas son mucho mayores bajo el suelo que en el

medio ambiente aéreo (Fitter 1987). Para los desiertos se ha postulado que la
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diferenciacién subterranea es la determinante de la coexistencia de las especies (Cody
1986). Sin embargo, las diferencias en los sistemas radiculares pueden simplemente
responder a patrones morfolégicos de los grupos taxonémicos a los que pertenecen las
especies, sin que necesariamente reflejen diferenciacién de nichos. Lamount y Bergl
(1991) encontraron que tres arbustos co-dominantes de un matorral mediterraneo
similares en sus patrones hidricos y fenolégicos, también fueron escencialmente
similares en sus sistemas radiculares (horizontal y verticalmente).

Aunque los sistemas radiculares son distintos, las tres especies presentan raices
en los primeros 0.15 m de profundidad, en donde son competidoras potenciales, si
hubiese traslape horizontal y si las raices estuviesen activas, principalmente por el agua
de las lluvias someras (Sala y Lavenroth 1985). En la zona de estudio 62% de las
precipitaciones diarias son inferiores a 5 mm (Cornet 1988). Tal vez una mayor
concentracién de las raices en los primeros centimetros del suelo (como sucede en O.
rastrera), mayor &rea radicular superficial (como en L. tridentata) o mayor longitud por

volumen del suelo (como en H. mutica), capacite a alguna de estas especies a adquirir

con mayor eficiencia el agua del suelo. Sin embargo, deben considerarse otros factores,
tales como la capacidad de absorcién de los elementos radiculares y las asociaciones
micorricicas que pueden aumentar en forma muy notable la superficie de absorcién
(Caldwell y Richards 1983, Rundel y Nobel 1991), el tiempo de crecimiento (Caldwell y
Richards 1983, Fitter 1986), la difusividad de los nutrientes y el potencial hidrico del
suelo (Cable 1969, Caldwell y Richards 1983), asi como la cantidad y la distribucién

temporal de la lluvia (Franco y Nobel 1990).
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En este trabajo se dan evidencias indirectas de que en la comunidad vegetal han
existido procesos competitivos que han influido sobre el crecimiento individual y la
distribucién espacial entre las plantas. Por otra parte, la coexistencia entre las especies
puede ser favorecida por la explotacién diferencial de los recursos, al poseer distintas
estrategias en la absorcion del agua y nutrientes del suelo, expresadas en variaciones de
sus sistemas radiculares. Estas diferencias entre las plantas, al igual que las interacciones
competitivas, son importantes para entender la coexistencia de las especies en el sitio de

estudio.



CAPITULO 1II

USO DEL AGUA ENTRE PLANTAS SOLITARIAS Y ASOCIADAS DE TRES

ESPECIES PERENNES DEL DESIERTO CHIHUAHUENSE

RESUMEN

Se realizé un experimento de campo con irrigacién en tres especies perennes

(Larrea tridentata, Opuntia rastrera e Hilaria mutica) en una asociacién vegetal

desértica arbustiva. Se observé durante 36 dias el estado hidrico de estas tres especies
y el crecimiento en la primera y la dltima, en respuesta a un solo evento de riego,
equivalente a 30 mm de lluvia, bajo dos niveles de vecindad: 1) individuos solitarios y 2)
individuos asociados (con individuos cercanos pertenecientes a la misma u otra especie).
Las tres especies respondieron de manera distinta a la irrigacién. En O. rastrera
los valores de potencial osmético fueron relativamente altos desde el inicio y durante

todo el periodo experimental. H. mutica alcanzé valores mas altos de potencial hidrico

que L. tridentata, pero los mantuvo asi por menos tiempo. Ambas especies mostraron
un descenso similar en esos valores.
El estado hidrico de los individuos fue modificado por la presencia de plantas

vecinas en L. tridentata y H. mutica, pero no en O. rastrera. El potencial hidrico y
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osmético de las hojas de L. tridentata fue mas bajo en los iridivid‘tio's'igon yei;:ihoysr.[En . :
éentido contrario, aunque menos marcado, lo vecinos produjeron ‘Lin efecfo pbéitivo e‘ni el
potencial hidrico de los individuos de H. mutica.

Las plantas vecinas afectaron el crecimiento en L. tridentata y probablemente
también lo hicieron en H. mutica. La longitud de las ramas terminales y el ndimero de
ramas, de nudos, de hojas y de flores fue mayor en los individuos solitarios de L.
tridentata. En sentido opuesto, los individuos de H. mutica asociados con otras plantas
mostraron mayor longitud en sus tallos, peso seco y namero de hojas, pero solo en esta

dltima variable las diferencias fueron significativas.

La competencia por el consumo de agua explica el efecto negativo de los vecinos
en el estado hidrico y crecimiento de L. tridentata, mientras que el efecto positivo en H.
mutica pudo deberse a la atenuacién del microclima y modificacién del movimiento del
agua del suelo por la vegetacion. Estos procesos bioldgicos son importantes en el

entendimiento de las comunidades vegetales desérticas.

Pajabras clave: Larrea tridentata, Opuntia rastrera, Hilaria mutica, Efectos del

vecindario, Relaciones hidricas, Crecimiento, Desierto Chihuahuense.
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INTRODUCCION

Se ha sefnalado que el agua, asi como la temperatura y la radiacién, son los
factores mas importantes en el establecimiento y crecimiento de las plantas de las
comunidades &ridas y semiaridas (Noy-Meir 1973, Ehleringer 1985, Nobel 1988b). Sin
embargo, otros autores han demostrado que existen procesos bioldgicos, tales como la
existencia de interacciones competitivas bajo el suelo (Fowler 1986) y de facilitacién en
el establecimiento de algunas plantas bajo ¢l dosel de otras (McAuliffe 1984, Franco y
Nobel 1989, Valiente-Banuet et al. 1991), que pueden ser importantes en la
estructuracidn de estas comunidades. Inclusive, se han propuesto modelos de
reemplazamiento entre especies en una dinamica de parches, en donde los procesos
biolagicos sefialados son importantes (Vandermeer 1980, Yeaton 1978, Yeaton y
Romero-Manzanares 1986, McAuliffe 1988).

Las plantas en los desiertos pueden modificar el contenido hidrico del suelo
disponible para otras plantas, bajando el nivel del recurso al consumirlo (Fonteyn y
Mahall 1981, Ehleringer 1984, Robberecht et al. 1983, Manning y Barbour 1988), o bien,
elevandolo al colectar agua de lluvia en su base (Glover y Gwynne 1962), al aumentar la
infiltracién y disminuir la escorrentia (Elkins et al. 1986) y al transportar agua de las
zonas profundas a las capas del suelo mas superficiales (Caldwell y Richards 1989, Field
y Goulden 1988).

En este experimento se observé como se modifican el estado hidrico y el

crecimiento de tres especies perennes del Desierto Chihuahuense durante un Gnico
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evento de riego, equivalente a una lluvia de 30 mm, y bajo dos condiciones de vecindad:
1) individuos solitarios y 2) individuos asociados (con individuos cercanos o vecinos
pertenecientes a la misma especie u otra).

Las tres especies coexisten en amplias zonas del desierto y representan tres

diferentes formas de vida. Larrea tridentata (DC.) Cov. es un arbusto perennifolio

abundante en las regiones aridas del suroeste de USA y México, Opuntia rastrera

Weber es una cactécea suculenta frecuente en el altiplano mexicano, e Hilaria mutica

(Buckl.) Benth. es un pasto amacollado rizomatoso comin en playas y bajadas del

Desierto Chihuahuense.

METODOLOGIA

Sitio de estudio.
El estudio se realizé en el Laboratorio del Desierto de la Reserva de la Biosfera
de Mapimi, Durango, localizado a 104°15’ de longitud O y 26230’ de latitud N, a 1150

m de altitud. En el sitio de estudio la asociacién vegetal se encuentra dominada por

gobernadora (Larrea tridentata) y nopal (Qpuntia rastrera). El terreno es una bajada con

2 a 6% de pendiente que acumula materiales de las porciones superiores. El suelo es de
tipo Yermosol haplico segin la clasificacion FAO-UNESCO, sobre coluviones
pedregosos de elementos de tamafio mediano a fino que reposan a mediana profundidad

(0.8 a 1.2 m) sobre lutitas (Delhoume 1988). El sitio se encuentra en una zona con bajos



niveles de precipitacion (264 mm anuales) e inviernos con algunas heladas y veranos
calidos; presenta periodos de sequia prolongados (8 a 9 meses) y altas demandas
evaporativas (Cornet 1988). Las lluvias se presentan principalmente (71%) entre junio y
septiembre. El experimento se realizé durante marzo - abril, por ser uno de los
periodos con menor probabilidad de lluvia y con temperaturas que permiten el
crecimiento vegetal (Cornet 1988). Durante todo el periodo del experimento solamente
se present& una lluvia (de S mm), cinco dias después del riego. La temperatura minima
media durante ese lapso fue de 12.6°C y la temperatura méaxima media fue de 30.4°C.

Seleccién de individuos, parcelas y tratamientos.

Se delimitaron 12 parcelas circulares de 20 m=. Tres de estas parcelas
cor.respondieron al tratamiento con plantas asociadas, cada una con al menos un
individuo de L. tridentata y O. rastrera, dos o tres de H. mutica (debido a su tamafio
relativamente pequefio) y plantas de otras especies. De cada especie se selecciond un
solo individuo focal, pero dos o tres en H. mutica. I.as nueve parcelas restantes tuvieron
solamente (y en su centro) a un individuo de L. tridentata (3 parcelas), de O. rastrera (3
parcelas) y dos o tres plantas relativamente aisladas de H. mutica (3 parcelas). Estas
parcelas correspondieron al tratamiento con plantas no asociadas, sin vecinos cercanos o
solitarias. Cada parcela, limitada con paredes de lamina, se regd con el equivalente a 30
mm de lluvia el 23 de marzo de 1990. En la zona de estudio una lluvia de esta magnitud
es un evento relativamente alto y poco frecuente, ya que 62% de las precipitaciones
diarias son en promedio inferiores a 5 mm (Cornet 1988). El dia del riego marcé el

incio del experimento y las variables de respuesta (ver abajo) se registraron hasta un



tiempo m&ximo de 36 dias después del riego (fin'del experimento).

Los individuos solitarios de L. tridentata midieron en promedio 1.61 m de ﬁituré
(n= 3, desviacién estandar, d.e.= 0.2) y 3.68 m2 de cobertura (d.e.= 1.02) y los
individuos con vecinos de esta especie midieron 1.64 m de altura (n= 3, d.e.= 0.21) y
2.85 m? de cobertura (d.e.= 1.26). Las plantas solitarias de Q. rastrera midieron en
promedio 0.55 m de altura (n= 3, d.e.= 9.16) y tuvieron 19.3 cladodios (d.e.= 2.08) y las
asociadas 0.57 m (n= 3, d.e.= 3.46) y 26.6 cladodios (n= 3, d.e.= 7.76). Las plantas

solitarias de H. mutica tuvieron en promedio 0.17 m2 de cobertura (n= 8, d.e.= 0.06) y

las asociadas 0.19 m2 (n= 6, d.e.= 0.08).

Potencial hidrico.

El potencial hidrico es el estado de energia del agua y describe el déficit de
agua de la planta (Turner 1981). A su vez, un componente de este potencial, el potencial
osmético de la savia celular, indica los cambios en la hidratacién protoplasmatica
(Walter y Stadelmann 1974). El agua pura tiene un potencial hidrico de cero, pero el
potencial del agua en las plantas y en el suelo generalmente es negativo (Nobel 1983). Si
hubiese competencia entre las plantas por el agua del suelo, es de esperarse que los
individuos solitarios tuviesen potenciales hidricos mas altos que los individuos con
plantas vecinas (Fonteyn y Mahall 1981, Robberecht et al. 1983, Ehleringer 1984,
Melgoza et al. 1990). Asimismo, el potencial hidrico del agua del suelo en las parcelas
con vecinos deberia ser mas bajo que el de las parcelas con plantas solitarias (Gordon

et al. 1989, Melgoza et al. 1990).



Potencial hidrico de las plantas.

El potencial hidrico pre-amanecer en L. tridentata y H. mutica se midié
utilizando €l método de la camara de presién (Modelo 1000, PMS Instruments Co.,
Corvallis, Oregon, USA; Turner 1981). En cada registro se utilizaron dos ramas por
individuo (6 por tratamiento) de L. tridentata y dos culmos por planta (6 por
tratamiento) de H. mutica.

El potencial osmatico de la savia extraida en L H
rastrera se evalud utilizando la técnica psicrométrica (Turner 1981), con el
Microvoltimetro HR-33T y camara de muestreo C-52 (Wescor, Inc., Logan, Utah,
USA), previamente calibradas contra soluciones de NaCl. Para cada registro en L.
tridentata se utilizaron las hojas de dos ramillas (6 por tratamiento), colectadas antes del
amanecer en un recipiente de plastico de cierre hermético de 0.5 ml hasta llenarlo que
inmediatamente se sumergid en nitrégeno liquido. Posteriormente se obtuvo, con una
jeringa hipodérmica, una gota de savia suficiente para saturar un disco de papel filtro
que se incluyé en la camara de muestreo C-52. Para H. mutica se siguic el mismo
procedimiento, utlizidndose los limbos verdes de dos o tres culmos por planta (6 por
tratamiento), En O. rastrera se obtuvieron dos muestras de cladodios por planta (6 por
tratamiento), utilizadndose sacabocados de aluminio, provenientes de dos cladodios
terminales con orientacién este-oeste. El tejido se colectd de 9:00 a 9:30 h. El
sacabocado con la muestra se incluyo inmediatamente en nitrégeno liquido, misma que

posteriormente se llevé a un contenedor de plastico de volumen un peco mayor. La

muestra se macerd sobre el contenedor y con el homogeneizado se saturd un disco de



papel filtro que se incluyd en la camara de muestreo.

Potencial hidrico del suelo.

En cada registro de potencial hidrico para las plantas de ambos tratamientos se
obtuvieron muestras de suelo con barrena para dos profundidades (0-0.1 y 0.1-0.2 m).
Para cada profundidad se obtuvo una muestra por parcela (3 por tratamiento), colectada
entre las 10:00 y 11:00 h, de la que posteriormente se obtuvo una alicuota que se
incluy6 en la camara de muestreo del psicrometro.

Crecimiento.

El crecimiento de L. tridentata se registré a partir de la yema apical de 10 ramas
por individuo (30 ramas por tratamiento), ubicadas en la periferia de su copa y marcadas
al inicio del experimento. Después de 34 dias se registré el crecimiento en longitud del
tallo y la produccién de ramas, nudos y hojas. Se conté el total de flores producidas (que
incluye botones y flores) en las 10 ramas por individuo marcadas al inicio del
experimento. Al final del experimento (36 dias despué&s del riego) se coseché la porcién
producida de las ramas para obtener su peso seco (a 80°C, peso constante). El

crecimiento en H. mutica se registré a partir del seguimiento de 10 culmos por parcela

(30 culmos por tratamiento), originados a partir de una yema axilar del rizoma,
localizada en la periferia de la planta. Se registré en cuatro fechas la longitud maxima
del tallo (desde la base del tallo hasta la punta de la dltima hoja expandida) y en cinco
fechas el nimero de hojas producidas y su estado fenoldgico (ya fuera verde o seca, Si la
mitad o méas de la longitud del limbo se encontraba en cualquiera de estas condiciones).

Al final del experimento se cosecharon los tallos y sus hojas para obtener su peso seco.



Analisis estadistico.

Los patrones del potencial hidrico y osmédtico para cada especie fueron
analizados con un modelo mixto de ANOVA anidado (del tipo A + B + C (A,B), segtn
Lindmann 1992), con la fecha de muestreo (A) y tratamiento (B) como efectos fijos y el
individuo como factor aleatorio (C), anidado dentro de las combinaciones de los dos
primeros factores. Un modelo similar se utilizd para los analisis de la longitud de tallo
en H. mutica. La proporcién de hojas verdes por individuo (con transformacién de los
valores al arcoseno) en H. mutica y los valores de potencial hidrico del suelo de las
parcelas se analizaron con un ANOVA factorial, con la fecha de registro y tratamiento
como factores principales.

La longitud de las ramas y biomasa en L. tridentata y biomasa en H. mutica
fueron analizados con un modelo mixto de ANOVA anidado, pero solamente con el
tratamiento de vecindad como factor fijo y el individuo como factor aleatorio, andidado
dentro del tratamiento. El ndimero de nudos, de ramas, de hojas y de flores de L.
tridentata y el nimero de hojas en H. mutica se analizaron con un modelo log-lineal,
con el paquete estadistico GLIM (Healy 1988).

Los patrones del potencial hidrico entre L. tridentata y H. mutica se compararon
a partir del quinto dia posterior al riego (al segundo dia s&lo hubo datos para L.
tridentata), utilizando un modelo de regresién con el tiempo como variable continua y la
especie, tratamiento e individuo como variables categéricas. Este modelo fue ajustado
con el paquete estadistico GLIM. Asimismo, la proporcién de hojas verdes por

individuo en H. mutica se compard con un modelo de regresién con el tiempo como
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variable continua y el tratamiento como variable categérica. Finalmente, el crecimiento

en namero de hojas totales por individuo en H. mutica se compard con un modelo de

regresién no lineal con el tiempo como variable continua. El error estandar sefialado en
las figuras del texto se calculd como la raiz cuadrada del cociente de la varianza de los
individuos y el namero de estos. En todos los analisis el umbral de significancia fue p=

0.05.

RESULTADOS

Potencial hidrico.

El potencial hidrico pre-amanecer en L. tridentata fue distinto entre los
tratamientos (E, 4= 9.5), p= 0.04, Fig. 1a). Los individuos solitarios o no asociados
presentaron los valores ma&s altos de potencial. Antes del riego, el potencial hidrico
pre-amanecer fue menor a -7 MPa (fuera del rango de registro de la cAmara de

. presion). Al segundo dia de aplicacion del riego, el potencial pre-amanecer fue de -2.94
MPa (error estandar, e.e.= 0.346) en los individuos solitarios y de -3.72 MPa (e.e.=
0.253) en los individuos asociados. El valor mas alto de potencial hidrico se obtuvo
entre el noveno y décimotercer dia, después fue descendiendo conforme se agotaba el
perfil de agua. El potencial osmético de la savia extraida de las hojas también fue
distinto entre tratamientos (F,,, = 18.5, p= 0.01) y se comportd de manera similar al

potencial hidrico, pero con fluctuaciones menos notables (Fig. 1b). Los valores de
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Figura 1. Potencial hidrico (a} y osmé&tico (b) pre-amanecer
de plantas solitarias (--4—) vy asociadas { .-2—) de

L. tridentata. Valores promedio (+/— error estandar, n= 6.
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potencial osmético siempre fueronrmés bajos que los de potencial hidrico, excepto en la
daltima fecha de registro (32 dias después del riego). Al segundo dia posterior al riego,
el potencial osmético fue de -3.45 MPa en promedio (e.e.= 0.288) en los individuos
solitarios y de -3.73 MPa (e.e.= 0.385) en las plantas con vecinos. A los 28 dias después
del riego se presentaron los valores mas bajos, con -4.01 MPa (e.e.= 0.377) y -5.11 Mpa
(e.e.= 0.155) en promedio en el tratamiento con plantas solitarias y con vecinos,
respectivamente.

El potencial osmético de la ‘savia de los cladodios de Q. rastrera no fue distinto
entre tratamientos (E, .= 7.1, p= 0.06, Fig. 2). Al segundo dia de riego, las parcelas
con plantas solitarias tuvieron -0.85 MPa en promedio (e.e.= 0.018) y las plantas con
vecinos -0.93 MPa (e.e.= 0.050). Otras plantas de O. rastrera, sin riego y cercanas a las
parcelas experimentales, tuvieron en esa fecha un potencial osmotico significativamente
distinto de -1.05 MPa (n= 6, e.e.= 0.023; E,, = 11.6, p= 0.003). A los 34 dias
posteriores al riego, el promedio de las plantas solitarias fue de -0.95 (e.e.= 0.002) y de
-0.97 MPa (e.e.= 0.039) en las parcelas con vecinos. Las plantas sin riego tuvieron un
potencial osmético significativamente distinto de -1.26 MPa (n= 6, e.e.= 0.051; E, 4=
14.5, p= 0.002).

Las plantas de H. mutica asociadas con otras especies presentaron en promedio

valores més altos en el potencial hidrico que las plantas solitarias (Fig. 3a). Estas
diferencias no fueron significativas para todo el tratamiento (E,= 1.4), pero se observd
que la respuesta entre los individuos fue distinta (Fg,= 10.5, p< 0.0001). En ambos

tratamientos los valores promedio mas altos se presentaron entre el noveno (plantas
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solitarias: -0.6'3 MPa, e.e.= 0.162) y décimotercer dia (plantas asociadas: -0.60 MPa,
e’.6.>=>"0.159)i después del riego. Posteriormente, los potenciales hidricos disminuyeron
hasta -5.80 MPa (e.e.= 0.600) y -6.71 MPa (e.e.= 0.136) al final del periodo de registro
en los tratamiento con y sin vecinos, respectivamente.

El potencial osmético pre-amanecer de la savia extraida de las hojas de H.
mutica no fue distinto entre tratamientos (E 4= 0.3, p= 0.6). El primer registro se tomé
hasta el décimotercer dia porque antes no hubo hojas verdes en cantidad suficiente.
Durante el periodo experimental los valores de potencial osmético fueron mas bajos
que los del potencial hidrico, excepto en los dos altimos registros (Fig. 3b).

Al comparar las curvas de potencial hidrico entre L. tridentata y H. mutica a
través de un modelo de regresion se cbservé que tanto la ordenada como el coeficiente
asociado al tiempo lineal fueron significativamente distintos (p < 0.05), pero no fue asi
con aquellos asociados al tiempo cuadratico y cabico (Tabla 1y 2a). Lo anterior
significa que H. mutica alcanzo valores mas altos de potencial hidrico que L. tridentata,
pero los mantuvo por menos tiempo y que ambas especies sufrieron una caida similar
en esos valores. Sin embargo, 34 dias después del riego H. mutica presentd secas mas
de la mitad de sus hojas (Fig. 6c), mientras que L. tridentata es capaz de mantener sus
hojas verdes, atin a potenciales hidricos mas bajos que los registrados en este
experimento (Oechel et al. 1972). Asimismo, dicho analisis muestra que el efecto de los
vecinos sobre las dos especies fue distinto (Tabla 2b). En L. tridentata la presencia de
vecinos disminuyd significativamente su potencial hidrico, mientras que en H. mutica io

aumentd en dos individuos, pero no fue asi en el tercero.



:significancia

Fuente ] GL -
Tiempo . R
Tiempo 2 ; 3

Tiempo ? 1.
Especie 1
Tratamiento 1.
(Tiempo x Especie) 1
(Especie x Tratamiento) 1
Individuo {Especie, Tratamiento) 8"
Modelo 15
Residual 176

Total 191 52643

Tabla 1. Analisis de devianza para la comparacion de las curvas de potencial hidrico entre L. tridentata y-H. mutica,
Las interacciones (Tiempo?2 x Especie) y {Tiempo? x Especie} no fueron significativas (p>:0.05) y°no-se incluyeron en
el modelo. Significancia; %= p< 0.05, *% = p< 0.01, n.s. = no significativo. ey



a) : R : B
Especie qusffa;vnte‘ ; PO Tiempo 3 -

Larrea [
tridentata - =37.0

CHilaria- e
mutica '18~3_Z b.

b) "
Especie “Individuo - - _significancia
Larrea v *
_ 2 *#
tridentata
=g 3 **

- 1] *%
Hilaria :

__qtica 2 n.s.
my 3 *H

Tabla 2. Valores de los parametros del modelo de regresion para la comparacion de las curvas de
potencial hidrico entre L. tridentata v H. mutica. a) Constante y coeficientes asociados al Tiempo:
letras distintas indican diferencias significativas (p< 0.05). b} Coeficientes asociados al efecto de los

vecinos sobre |os individuos de las dos especies; significancia: %%= p< 0.01, n.s.= no significativo.
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Crecimiento.

El crecimiento entre los individuos solitarios y asociados con otras especies en L.
tridentata fue diferente en la longitud total de las ramas terminales y la produccién de
ramas, de nudos y de hojas (en ese orden: E, 4= 12.37, p= 0.03; X2 ,,= 7.96, p= 0.05,
X2 y= 78, p= 0.005 y X2,,= 12.04, p= 0.005, Fig. 4). El crecimiento promedio al final
del periodo de registro en la longitud de las ramas a partir de la yema apical fue de
0.97 cm (e.e.= 0.121), con 0.6 ramas (e.e.= 0.2), 2.3 nudos (e.e.= 0.28) y 6.2 hojas
(e.e.= 0.5) en los individuos no asociados. El crecimiento promedio en los individuos
asociados en la longitud de las ramas fue de 0.42 cm (e.e.= 0.099), con 0.2 ramas (e.e.=
0.07), 1.3 nudos (e.e.= 0.06) y 4.2 hojas (e.e.= 0.03). La biomasa producida por las
ramas no fue distinta entre tratamientos (E,,= 2.5, p= 0.2, Fig. 5a). En los individuos
solitarios fue de 0.02 g en promedio (e.e.= 0.006) y de 0.01 g (e.e.= 0.002) en los
asociados. El riego en L. tridentata fue suficiente para estimular la produccién de flores,
ya que ningan individuo cercano no regado lo hizo. Los individuos solitarios produjeron
2.4 flores en promedio por rama (e.e.= 0.72), mientras que los individuos asociados
produjeron 1.4 (e.e.= 0.35). Estas diferencias fueron significativas (Xz,,= 7.4, p= 0.006).

Las plantas asociadas con vecinos de H. mutica produjeron tallos mas largos y
mayor biomasa que las plantas solitarias, pero las diferencias no fueron significativas (en
ese orden: F; 4= 1.1, p= 03 y E 4= 4.0, p= 0.1, Fig. 6a y 5b). A los 35 dias después
del riego, la longitud promedio de los tallos de las plantas con vecinos fue de 12.6 cm
(e.e.= 245) y produjo 0.05 g de peso seco (e.e.= 0.004). En las plantas sin vecinos la

longitud fue de 10.2 ¢cm (e.e.= 1.26) y 0.04 g de peso seco (e.e.= 0.006). El namero de
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hojas por tallo producidas en H. mutica fue significativamente mayor en las plantas

asociadas (X2 ;= 8.6, p= 0.003, Fig. 6b). El modelo ajustado de crecimiento para el
total de las hojas por individuo mostré que el namero maximo de hojas producidas fue
distinto entre los tratamientos y que ademas se alcanzé a tiempos distintos (Tabla 3).
Las plantas solitarias produjeron menos hojas y alcanzaron su maxima produccién en
menos tiempo que las plantas asociadas (p< 0.001). Hasta los 21 dias posteriores al
riego, mas de la mitad de las hojas de las plantas de H. mutica permanecieron verdes en
ambos tratamientos (Fig. 6¢). Sin embargo, en ningan registro hubo diferencias
significativas entre tratamientos (E,,;= 0.7, p= 0.4), aunque si en la interaccién con el
tiempo (E ;= 2.9, p= 0.05). Las plantas asociadas presentaron los porcentajes mas
altos de hojasv verdes durante los primeros dias posteriores al riego, pero la proporcién
de hojas verdes disminuy® con mayor velocidad que en las plantas solitarias (Tabla 4). A
los 34 dias después del riego, 54% de las hojas permanecieron verdes en las plantas
solitarias y 329 en las plantas con vecinos.

Potencial! hidrico del suelo.

Para las dos profundidades registradas (0-0.1 y 0.1-0.2 m) no se encontraron
diferencias significativas en el potencial hidrico del suelo entre las parcelas con plantas
solitarias o asociadas en ninguna fecha de registro (E;;,= 0.67, p= 0.6 y E ;= 0.42,
p= 0.7, respectivamente). El potencial hidrico del suelo en la capa de 0-0.1 m de
profundidad presenté altos valores durante el segundo y quinto dia después del riego,
posteriormente se observé una marcada disminucién (Fig. 7 a,b,c y d). En esta capa se

presentaron valores inferiores a -10 MPa (fuera del rango de medicién de la camara de



solitarios - asociados:i “significancia;’

Ymax 330043 (0.6986)

a 7 -3.281 (0.1625)

Devianza del
modelo ajustado

G.L

2 Lo oB4 e ose

Tabla 3. Valores de los parametros del modelo logistico de regresidn para la comparacion del crecimiento
en nimero de hojas totales de los individuos solitarios y asociados de H. mutica. Se indica entre paréntesis
el error estandar; significancia: *% = p< 0.01, n.s. = no significativo. . El modelo logistico es:

No. de hojas = Yméax [1/ + exp - la+bt)l: en donde,

Ymax = nimero de hojas maximo (asintota superior)

a = constante del modelo para t = 0; (& = In (Yo / (Ymax-Yol

b = tasa de crecimiento logistico inicial

t = tiempo




a)

Fuente G.L;

.. significancia

Tiempo
Tratamiento

(Tiempo x Tratamientd) :

Modelo

Residual

Total Dy

b)

Parametros significancia

Proporcién de hojas
verdes a! tiempo inicial

79226 (4.476) 0010 R

Tasa de cambio en la

propreidn de hojas verdes -5.40 - (1.2 -11.46 (1.308) 0.002 *%

Tabla 4. Analisis de devianza (a) y valores de los pardmetros de! modelo de regresion lineal (b) para la comparacién
de la proporcidn de hojas verdes en individuos solitarios y asociados de H. mutica. Se indica entre paréntesis‘ el

error estandar. Significancia: * = p< 0.05, *%* =p< 0.01. n.s. = no significativo.
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muestreo) antes del riego y entre 21’y 25 dias después. En la capa de 0.1-0.2 m de ’
profundidad, ademas de que los potenciales hidricos no fueron diferentes entre:
tratamientos, tampoco lo fueron en el tiempo (E; = 1.2, p= 0.3). En general, en lav
capa de 0.1-0.2 m los valores promedio de potencial hidrico oscilaron alrededor de -2.9

MPa (Fig. 8 a,b,c y d).

DISCUSION

Los resultados de este experimento muestran que L. tridentata fue afectada

negativamente por sus vecinos, pero H. mutica mostré una tendencia a mejorar en

presencia de otras plantas. En Q. rastrera no se observaron efectos de los vecinos.

El potencial hidrico y el potencial osmético de la savia extraida de las hojas fue
mas negativo en los individuos de L. tridentata con plantas vecinas. Este efecto negativo
de los vecinos en L. tridentata probablemente se deba a la competencia por consumo del
agua del suelo con plantas de su misma especie o de otras especies, como ocurre en el
desierto de Mojave (Fonteyn y Mahall 1981). Por otro lado, los vecinos afectaron
positivamente el potencial hidrico de H. mutica. Lo anterior podria explicarse si la
cobertura vegetal disminuyese la evaporacion del agua del suelo al disminuir la
radiacién al nivel del suelo (Nobel 1988b) y/o mejorase la infiltracién (Elkins et al.

1986). También, si se presenta el efecto de levantamiento hidraalico ("hydraulic lift"),

por el cual los arbustos podrian transportar agua de las zonas profundas a las capas del
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suelo nﬁés superficiales (Caldwell y Richards 1989, Field y Goulden 1988).

Es probable que O. rastrera haya tomado el agua disponible por el riego al
principio del experimento, independientemente de la presencia o ausencia de plantas
vecinas, si su superficie de absorcién se incrementé rapidamente debido a la produccién
de raices o a la rehidratacion de las ya existentes, como ocurre en otras suculentas del

desierto (Rundel y Nobel 1991). En Agave deserti y en varias especies de Opuntia y

otras cactéceas se ha observado la produccién de raices en cuestiéon de horas después
de que el suelo se ha humedecido (Walter y Stadelmann 1974, Nobel 1998b, Rundel y
Nobel 1991). La relativa baja respuesta de O. rastrera al riego se debe a su capacidad,
asi como en otras suculentas, de mantener altos potenciales osméticos durante la
sequia al almacenar agua en sus tejidos (Walter y Stadelmann 1974, Nobel 1988b).

Es posible que en este experimento la estimacién del potencial osmético por el
método psicrométrico haya estado sobrestimada, debido a la posible dilucidn de la savia
celular por el agua apoplasmica al eliminar la semipermeabilidad de la membrana con el
congelamiento, sobretodo cuando las plantas estuvieron mas hidratadas (Medina et al.
1985, Meinzer et al. 1986). Sin embargo, Medina et al. (1985) compararon este método
con el de la camara de presién y encontraron que los valores de potencial osmético de
la savia celular extraida obtenidos con psicrometria fueron consistentemente mas bajos
que los calculados con la caAmara de presion. Los valores de potencial hidrico

pre-amanecer en L. tridentata y H. mutica obtenidos por el método de la camara de

presién fueron maés altos que los del potencial osmético de la savia extraida de las hojas

estimados por el método psicrémetrico (incluyendo las plantas de ambos tratamientos).
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- Esta relacién fue consistente con la esperada entre estos potenciales (Slavik 1974, Nobel
1983). Sin embargo, éste patrén se invirtié en los dltimos dias de registro, cuando
ambos potenciales fueron mas bajos. Similarmente, Odening (1970; en Oechel et al.
1972) encontrd que a potenciales bajos en L. tridentata, el potencial osmético medido
con el método psicrométrico fue mas alto que el potencial hidrico registrado con la
camara de presion. Walter y Stadelmann (1974) mencionan que condiciones de agobio
("stress") hidrico en las hojas de algunos arbustos escleréfilos pueden causar un
potencial hidrico considerablemente més bajo que el potencial osmético.

Los valores de potencial hidrico en el suelo mostraron mucha variacién en las
dos profundidades registradas (entre 0-0.1 y entre 0.1-0.2 m). Esto pudo deberse a la
heterogeneidad espacial dentro de las parcelas, determinada por la topografia y la
estructura del suelo, mismo que presentd algunas galerias subterraneas construidas por
larvas de insectos. Es probable que dicha variacién haya propiciado que no se
encontrasen diferencias significativas entre los tratamientos en ninguna de las dos
profundidades. El agua tiende a moverse espontaneamente hacia regiones de menor
potencial y por lo tanto los valores de potencial hidrico indican direcciones del
movimiento de agua (Nobel 1983). Cuando el potencial hidrico del suelo es mas alto
que el potencial hidrico de la planta, puede ocurrir movimiento del agua hacia la planta
(Sala et al. 1981, Nobel 1988b). De acuerdo a los potenciales hidricos registrados de las

tres especies, H. mutica y L. tridentata pudieron absorber el aguna del suelo entre 0-0.1 m

de profundidad desde el inicio del experimento hasta aproximadamente 25 dias después,

pero O. rastrera sclamente entre 5y 9 dias después. A partir del sexto dia posterior al
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riego, el potencial hidrico del suelo entre 0.1-0.2 m de profundidad mostré valores que
sugieren que hubo agua disponible para L. tridentata y H. mutica, pero no paré 0. k
rastrera.

El crecimiento en L. tridentata y en H. mutica se comportd mas o menos en
concordancia con el potencial hidrico de las plantas. En L. tridentata el crecimiento de
las ramas terminales en longitud, namero de nudos, de ramas, de hojas y de flores fue
mayor en los individuos solitarios {(que también presentaron valores mas altos de
potencial hidrico) y se observé la misma tendencia en la produccién de biomasa.
Asimismo, en H. mutica los individuos asociados con otras plantas (y con mas altos
potenciales hidricos) tendieron a producir tallos mas largos, mayor ntamero de hojas y
biomasa. El riego en L. tridentata fue suficiente para disparar la produccién de flores en
ambos tratamientos. H. mutica solo alcanzé a producir tallos y hojas, y al final del
periodo de registro mostré sintomas de marchitamiento. La respuesta de L. tridentata
pudo deberse a su habilidad para permanecer metabdlicamente activa y formar nuevos

tejidos, atin bajo condiciones muy secas (Oechel et al. 1972). Eventos periédicos de

irrigacién en individuos de L. tridentata han incrementado el crecimiento vegetativo,
pero no han mejorado la produccién de frutos (Fisher et al. 1988, Sharifi et al. 1988).

En este estudio se demuestra que tres formas de vida de una comunidad desértica
responden de manera diferente a la entrada de agua al sistema, asi como la existencia
de interacciones negativas y positivas entre plantas vecinas, que disminuyen o mejoran la

disponibilidad del agua y el crecimiento de las plantas. Estos procesos biclégicos son

importantes para entender la sobrevivencia de las especies y la estructura de las
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comunidades vegetales que se desarrollan en las regiones caracterizadas por:su baja:

precipitacién.



CAPITULO 1V
EFECTOS DE LA REMOCION DE ESPECIES EN TRES FORMAS DE VIDA
COEXISTENTES EN UN MATORRAL DEL DESIERTO CHIHUAHUENSE

RESUMEN

En una comunidad vegetal del Desierto Chihuahuense se realizé un experimento

de campo para contrastar la respuesta de tres especies coexistentes (Larrea tridentata,

Opuntia rastrera e Hilaria mutica) al tratamiento de remocién de las dem4&s especies de
la comunidad vegetal. Estas tres especies presentan formas de vida distintas y por ello es
de esperarse la segregacién en el uso de los recursos. Alternativamente, debido a la
escasez de agua en el suelo en las regiones desérticas, también es de esperarse que la
competencia por agua sea muy importante.

Durante una estacién de crecimiento se registraron para cada especie el potencial
hidrico, el crecimiento vegetativo y la produccidn de flores o frutos. En la mayoria de
los casos no se encontraron diferencias entre tratamientos, excepto para algunas
variables. En L. tridentata el potencial hidrico fue mas bajo y el namero de frutos fue
menor en las plantas con remocién de especies. La sobreviviencia de los cladodios

terminales y el namero de flores producidas en O. rastrera fue menor en los individuos
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con remocion. En H. mutica el namero de inflorescencias fue mayor en los .individuos

con remocién.
No se encontraron evidencias de competencia interespecifica y, al menos

parcialmente, la remocién de las especies de la comunidad tuvo efectos negativos en L.

tridentata y Q. rastrera.

Palabras clave: Larrea tridentata, Opuntia rastrera, Hilaria mutica, Efectos de remocién,

Relaciones hidricas, Crecimiento, Desierto Chihuahuense.

INTRODUCCION

Un elemento de gran importancia para las comunidades del desierto es el agua y
las plantas han desarrollado una alta diversidad de adaptaciones fisiolégicas,
morfolégicas y de historia de vida para maximizar su sobrevivencia durante los periodos
de sequia (Ehleringer 1985, Nobel 1988b). Se ha sehalado que la disponibilidad del
agua del suelo es un factor critico en el establecimiento y el crecimiento de las plantas
de zonas aridas (Noy-Meir 1973, Ehleringer 1985, Nobel 1988Db), debido a los bajos
niveles de precipitacién, prolongados periodos de sequia y altas demandas evaporativas
de la atmésfera.

La existencia de una gran diversidad de formas de vida veéetales en los desiertos

(Shreve 1951, Miranda 1955) ha sido interpretada como reflejo de la diferenciacion o
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separacién de nichos entre las especies y al parecer dicha diferenciacién podria reducir
la intensidad de la competencia entre ellas (Shreve 1951, Cody 1986). Inclusive, la
existencia de la competencia en la regiones aridas y semiaridas ha sido cuestionada por
algunos autores (Shreve 1951, Went 1955, Grime 1979). Por otra parte, la escasez de
agua en las regiones desérticas sugiere que las plantas deberian competir fuertemente
por este recurso (Tilman 1988).

Para probar la existencia de la competencia se disefié un experimento de campo
en el Desierto Chihuahuense, considerando a tres especies coexistentes y distintas en
forma de vida. El experimento consisti® en observar el comportamiento de un arbusto

micréfilo perennifolio Larrea tridentata (DC.) Cov., una suculenta Opuntia rastrera

Weber y una graminea perenne amacollada Hilaria mutica (Buckl.} Benth., en respuesta

a la remocién de todas las demas especies de la comunidad vegetal. Las variables de
respuesta fueron el estado hidrico de las plantas, su crecimiento vegetativo y la
produccién de flores o frutos.

Varios estudios han examinado experimentalmente los efectos de la competencia
en plantas de zonas &ridas y semiaridas (Fowler 1986). Se han involucrado plantas
herbaceas (Friedman y Orshan 1974, Robberecht et al. 1983, Nobel y Franco 1986,
Olson y Richards 1989), lefiosas (Friedman 1971, Fonteyn y Mahall 1981, Ehleringer
1984, Maning y Barbour 1988) y, como en este experimento, formas de vida distintas
(Cable 1969, Sala et al. 1989). En las plantas suculentas los estudios sobre competencia )

han sido observacionales (Nobel 1988b).



METODOLOGIA

Area de estudio.

El estudio se realizé en el Laboratorio del Desierto de 1a Reserva de la Biosfera
de Mapim1i, Durango, localizado en 104°15 O y 26°30’ N, a 1150 m de altitud. Es una
region del Desierto Chihuahuense con comunidades arbustivas microfilas y pastizales. En
el sitio de estudio la asociacién vegetal esta dominada por gobernadora (Larrea
tridentata) y nopal (Opuntia rastrera), con frecuentes individuos de zacate toboso

(Hilaria mutica). Es un sitio con 2 a 6% de pendiente, que acumula material de las

porciones superiores. El suelo es de tipo Yermosol haplico segan la clasificacién FAO-
UNESCO, sobre coluviones pedregosos de elementos de tamafo mediano a fino que
reposan a mediana profundidad (0.8 a 1.2 m) sobre lutitas (Delhoume 1988). Se trata de
una zona con bajos niveles de precipitacién (264 mm anuales en promedio), inviernos
con algunas heladas y veranos calidos, periodos prolongados de sequia (8 2 9 meses) y
demandas evaporativas altas (Cornet 1988). Las lluvias se presentan principalmente
(719%) entre junio y septiembre. El experimento se realizd durante el periodo de mayo
de 1989 a abril de 1990. Durante ese periodo se registraron, en una estacién
meteoroldgica localizada a 500 m del sitio experimental, 35 eventos de lluvia diaria, 27
de ellos menores a 5 mm y solo 4 superiores a 10 mm. La precipitacién total durante ese
lapso fue de 173 mm; es decir, 91 mm menor que el promedio anual de largo plazo
calculado para la zona (Cornet 1988). En los meses de diciembre y enero se presentaron

12 dias con temperaturas inferiores a 0°C. Los registros de las variables de respuesta



(ver abajo) se realizaron después de la &poca de lluvia, de octubre 1989 a abril 1990.

Seleccién de parcelas, individuos y tratamientos.

En el interior de un &rea de 80 x 37 m, la cual fue excluida al pastoreo de
grandes herbivoros 9 afios antes y reforzada para excluir liebres y conejos, se
delimitaron 12 parcelas rectangulares de 100 m2, aleatorizadas en tres bloques con los
siguientes tratamientos: (a) 3 parcelas con remocién de todas las especies, excepto L.
tridentata; (b) 3 parcelas con remocién de todas las especies, excepto Q. rastrera; (c) 3
parcelas con remocién de todas las especies, excepto H. mutica; y (d) 3 parcelas sin
remocidn de especies (control).

Los bloques se colocaron en sentido perpendicular a la pendiente del sitio, para
evitar que las posibles diferencias en la disponibilidad del agua, debido a la localizacién
de las parcelas, confundiesen los efectos de los tratamientos. Al inicio del experimento
las parcelas tuvieron 3.6 individuos en promedio de L. tridentata (rango= 3-7 plantas),
55.5 de Q. rastrera (rango= 38-99) y 19.2 de H. mutica (rango= 10-29). Para cada
especie se seleccionaron individuos adultos de dimensiones comparables. Los individuos
de L. tridentata tuvieron entre 1.2 y 1.6 m de altura y coberturas de 1.8 a 4.9 mz; el
niamero de cladodios en Q. rastrera oscilé entre 10 y 42 y las plantas de H. mutica
tuvieron entre 0.07 y 0.28 m2 de cobertura. Toda la biomasa derea de las especies
potencialmente competidoras fue cortada manualmente el 16 de mayo de 1989 y durante
el transcurso del experimento, excepto en las parcelas control. Dicha biomasa se dejo
sobre el sitic en que fue cortada, para amortiguar el impacto de la lluvia sobre las

parcelas y los posibles cambios en el microclima y contenido hidrico del suelo debido a



la remocién de la cobertura vegetal.

Las variables de respuesta registradas fueron el estado hidrico de las plantas, el
crecimiento vegetativo y la produccién de flores o frutos. Si hubiese competencia entre
las plantas por algan recurso del suelo, es de esperarse que los individuos en las parcelas
control (sin remocién de la végetacién) tuviesen potenciales hidricos mas bajos o
mostrasen menor desarrollo en su crecimiento o produccién de estructuras reproductivas,
comparados con los del tratamiento en que se eliminaron los competidores potenciales
(Fonteyn y Mahall 1981, Robberecht et al. 1983, Ehleringer 1984, Aarsen y Epp 1990).

Estado hidrico.

El potencial hidrico total es el estado de energia del agua y describe el déficit
de agua de la planta (Turner 1981). A su vez, un componente de este potencial, el
potencial osmético de la savia celular, indica los cambios en la hidratacién
protoplasmaéatica (Walter y Stadelmann 1974).

En L. tridentata y H. mutica se tomaron lecturas de potencial hidrico pre-

amanecer. Se empled la cAmara de presién (Modelo 1000, PMS Instruments Co.,
Corvallis, Oregon, USA), utilizandose dos ramas por individuo de L. tridentata y dos

plantas por parcela (12 ramas por tratamiento), En H. mutica se tomaron dos culmos

por planta y dos plantas por parcela (12 culmos por tratamiento). Las muestras fueron
removidas de las plantas, se cubrieron con una bolsa de plastico e inmediatamente se
introdujeron en la camara de presion (Turner 1981). En O. rastrera se midio el
potencial osmético matutino de la savia extraida de los cladodios (entre 9:00 y 10:00 h).

Se utilizé la té&cnica psicrométrica (Turner 1981), con un Microvoltimetro HR-33T y dos



camaras de muestreo C-52 (Wescor, Inc., Logan, Utah, USA), previamente calibradas
contra soluciones de NaCl. Se tomaron dos muestras de tejido por individuo, de dos
individuos por parcela (12 cladodios por tratamiento), provenientes de dos cladodios
terminales con cara este-oeste. La muestra se obtuvo con un sacabocado de aluminio
que se incluyd junto con el tejido en nitrégeno [1quido, inmediatamente después de su
extraccion. Posteriormente, la muestra se llevé a un contenedor de plastico de volumen
un poco mayor y se macerd y homogeneizé dentro del mismo. Con el contenido se
saturé un disco de papel filtro que se introdujo a la cAmara de muestreo.

En L. tridentata se seleccionaron 3 individuos por parcela y en cada uno se
marcaron 10 ramas al décimo nudo a partir de la yema apical (90 ramas por
tratamiento), repartidas mas o menos equidistantemente en la copa. En cada rama se
registrd: a) el crecimiento en longitud a partir de la yema apical, b) el namero de ramas
secundarias y ¢) el namero de nudos de la rama principal y ramas secundarias. En Q.
rastrera se seleccionaron 10 plantas por parcela (30 por tratamiento). En cada planta se
registré: a) la sobrevivencia de cladodios terminales, catalogdndolos en cladodios en pie
o caidos al suelo, vivos, muertos y semimuertos, b) el namero total de cladodios
producidos y ¢) el area total por individuo de los cladodios producidos (registrando el
diadmetro menor y mayor para ajustar al &rea de una elipse). En H. mutica se
seleccionaron 5 plantas por parcela (15 por tratamiento). En cada planta se registré: a)
el ndmero total de culmos producidos, b) el nimero de yemas axilares del rizoma que

produjeron culmos, de 10 yemas marcadas por planta (150 yemas por tratamiento).



Produccién de flores y frutos.

En L. tridentata se registrd el ntmero de frutos producidos de 10 ramas por
individuo (90 ramas por tratamiento), marcadas en el décimo nudo a partir de la yema
apical al inicio del experimento. En O. rastrera se registré el ntmero total de flores por
individuo producidas en 10 plantas por parcela (30 plantas por tratamiento). En H.
mutica se registrd el namero total de inflorescencias producidas por planta (15 plantas
por tratamiento).

Analisis estadistico.

En L. tridentata y Q. rastrera el patrén estacional del potencial hidrico fue

analizado con un modelo mixto de ANOVA anidado con bloques aleatorizados, con el
tratamiento de remocién (A), fecha de registro (B) y bloque (C) como efectos fijos y el
individuo como factor aleatorio (D), anidado dentro de las combinaciones del
tratamiento de remocidn y fecha de registro (Lindmann 1992). Lo mismo se hizo para el
an&lisis de la longitud L. tridentata. En H. mutica no fue posible obtener lecturas de
potencial hidrico para todos los individuos en la Gltima fecha de registro, por lo que se
utilizé un modelo similar al anterior, perc; no anidado en el individuo y se analizé el
potencial hidrico promedio de las dos lecturas por individuo.

EIl resto de las variables fueron analizadas con un modelo log-lineal, utilizando el
paquete estadistico GLIM (Healy 1988), con la excepcion del area de los cladodios
producida por individuo en Q. rastrera, en donde se utilizé un modelo de ANOVA, con
el trétamiento y bloque como efectos principales. Para la sobrevivencia de los cladodios

terminales por individuo de Q. rastrera se realizé un analisis de los residuales



estandarizados, y no fue posible analizar el efecto del bloque. EL error estandar
sefialado en las figuras del texto se calculd como la raiz cuadrada del cociente de la
varianza d2 los individuos y el ndmero de estos. El umbral de significancia estadistica

en todos los analisis fue p= 0.05.

RESULTADOS

El efecto del bloque fue significativo (p< 0.05) para casi todas las variables
analizadas, con excepcién del potencial osmético en O. rastrera y de la proporcién de
yemas caulinares que produjeron renuevos en H. mutica. El disefio experimental
utilizado permitié separar en el modelo la variabilidad experimental debida al arreglo
espacial de las repeticiones de los tratamientos.

Estado hidrico.

Se encontré una marcada disminucién estacional en el potencial hidrico pre-
amanecer en L. tridentata. Los valores més altos se presentaron al inicio del
experimento (durante el fin de la época de lluvias) y decrecieron conforme avanzé la
sequia (Fig. 1). La remocion de todas las especie; produjo un decremento mayor y
significativo (E = 6.9, p= 0.02) en el potencial hidrico de L. tridentata,. Eﬁ ei plgimAer
registro, el potencial hidrico promedio fue de -3.14 MPa (error estandar, e.e.= 0.159)

en el tratamiento con remocién y de -2.85 MPa (e.e.= 0.175) en las parcelas control.
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- Con el tiempo las diferencias entre los tratamientos se incrementaron, los valores
promedio en la dltima fecha de registro fueron de -6.18 MPa (e.e.= 0.361) y -5.07 MPa
(e.e.= 0.131) en las parcelas con remocién y control, respectivamente,

En todas las fechas de registro el potencial osmético matutino de la savia
extraida de Q. rastrera no fue significativamente diferente en el control y el tratamiento
de remocién de especies (E; ;= 0.4, p= 0.06). Similar al comportamienio de L.
tridentata, se presentd un patrén estacional en el potencial osmético de los cladodios de
O. rastrera (Fig. 2), con los valores promedio m4s altos al inicio del experimento (-0.74 y
-0.79 MPa en los tratamientos de remocién y control) y un decrecimiento con el avance
de la sequia (-1.14 y -1.26 MPa, después de 6 meses).

Como en las otras especies, el potencial hidrico pre-amanecer de los culmos en
H. mutica fue mas alto al inicio del experimento, pero no fue significativamente .
diferente entre el control y el tratamiento de remocién de especies (E,,,,= 0.5, p= 0.5,
Fig. 3).

Crecimiento.

En el crecimiento en la longitud total y en el ndmero de nudos y de ramas
producido en L. tridentata (Fig. 4a,b y ¢) no se encontraron diferencias significativas
entre el control y el tratamiento de remocién de especies (Fyy,,= 0.00007, p= 0.9,
Xz4y= 3.2, p= 007 y X2, = 0.56, p= 0.4, respectivamente). Al final del periodo de
registro, en los dos tratamientos el crecimiento promedio en la longitud de las ramas a
partir de la yema apical fue mayor a 4 cm, con méas de 8 nudos y 2.7 ramas secundarias.

La proporcién de los cladodios terminales vivos, muertos 0 semimuertos que
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permanecieron en pie o cayeron al suelo fue significativamente distinta entre los
tratamientos (Tabla 1). En el primer registro hubo mas cladodios caidos vivos y menos
cladodios caidos semimuertos que los esperados en el control (p< 0.01). En el tercer
registro hubo menos cladodios catdos vivos, mas cladodios caidos muertos y mas
cladodios caidos semimuertos que los esperados en el tratamiento con remocién de
especies (p< 0.01). El namero de cladodios promedio producido por planta en Q.
rastrera fue de 3.5 (e.e.= 0.82) en el tratamiento con remocién de especies y de 4.0
(e.e.= 0.89) en el control (Fig. 5a), pero éstas diferencias no fueron significativas
(X2 y,= 1.1, p= 0.3). En el tamafio de los cladodios las diferencias tampoco fueron
significativas entre los tratamientos (E,.,= 2.7, p= 0.1). El &rea total de los cladodios
producida en promedio por individuo fue de 969 cm2 (e.e.= 222) en el tratamiento con

remocién y de 1609 cm=? (e.e.= 342) en el control (Fig. 5b).

El namero de culmos promedio producido por planta en H. mutica fue de 69.2

(e.e.= 19.18) en el tratamiento con remocién de especies y de 65.8 (e.e.= 10.61) en el
control (Fig. 6a). En ambos tratamientos algunas plantas no produjeron culmos. Estas
diferencias no fueron significativas entre tratamientos (Xz ;= 1.3, p= 0.2). Asimismo, en
ambos tratamientos una alta proporcién de las yemas marcadas no produjeron culmos y
no hubo diferencias significativas (X2,,= 0.9, p= 0.3). En el tratamiento con remocién
de especies, 14% de las yemas produjeron renuevos y 21% en el control (Fig. 6¢).

Produccién de flores y frutos.

En L. tridentata el nimero de frutos producidos fue significativamente mayor en

¢l tratamiento sin remocién de especies (X2,,= 5.5, p= 0.02). Se¢ produjeron en
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promedio 0.87 frutos por rama (e.e.= 0.21, Fig. 4d) en el tratamiento con remocién de
especies y 1.22 (e.e.= 0.19) en las parcelas control. El ndmero de plantas que
produjeron flores y el namero de flores producidas por planta en O. rastrera fue bajo en
ambos tratamientos. En el tratamiento con remocién de especies sélo una cuarta parte
(26.6%) de las plantas produjo al menos una flor y en el control solo la mitad de la
poblacién (50%). El numero de flores producidas por planta fue significativamente
mayor en €l control (X2, = 34, p< 0.000001, Fig. 5¢). En las parcelas con este
tratamiento se produjeron 2.5 flores en promedio por planta (e.e.= 0.79) y 0.65 (e.e.=
0.26) en el tratamiento con remocién de especies. Para este dltimo anélisis se eliminé el
registro de una planta atipica en la produccién de flores en el tratamiento con remocién

de especies (produjo 34 flores contra 19 en total del resto del tratamiento).

Las inflorescencias producidas por planta en H. mutica fueron pocas en ambos
tratamientos y varias plantas no produjeron ninguna. Sin embargo, el namero de
inflorescencias producidas en el tratamiento con remocién de especies fue
significativamente mayor (Xz = 42, p< 0.000001). Las inflorescencias producidas por
planta fueron 14.7 en promedio (e.e.= 7.1) en el tratamiento con remocién de especies y

7.0 (e.e.= 2.6) en el control (Fig. 6b).
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DISCUSION

La remocién de especies potencialmente competidoras nunca resulté positiva para
L. tridentata y O. rastrera, y soclamente ocurrié lo contrario para H. mutica en una de las

variables registradas. Ademas, para L. tridentata y O. rastrera la exclusién de las plantas

tuvo efectos negativos. En la primer especie la remocidn causé potenciales hidricos mas
bajos y menor produccién de frutos y en O. rastrera menor sobrevivencia de los
cladodios y produccién de flores. En H. mutica la remocién causé mayor produc&:iéﬁ de’
inflorescencias.

Comunmente se ha asociado la coexistencia de las especies en una comunidad
con la diferenciacién de nichos (Fitter 1987). Se ha mencionado que diferencias en la
forma de vida de las plantas permiten la segregacién entre las especies en la utilizacién
de los recursos (Shreve 1951, Kemp 1983, Cody 1986, Sala et al. 1989). En el Desierto
Chihuahuense, Kemp (1983) encontrd grupos de especies diferentes en forma de vida y
mecanismo fotosintético, adaptados para crecer en distintos tiempos del afio, sugiriendo
segregacién en el uso del agua. Sala et al. (1989) en la estepa patagdnica argentina,
encontraron que la remocién de los arbustos no alterd la produccién de las gramineas,
ni mejord su estado hidrico. En cambio, la remocién de pastos produjo un pequefio
incremento en la produccién de los arbustos e incrementos en €l agua profunda del
suelo y en el potencial hidrico.

Los resultados de este experimento sugieren que las especies se reparten los

recursos, ya que las tres formas de vida no fueron eficientes en el uso de los recursos
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potencialmente liberados por la remocién de otras especies; particularmente en el uso
del agua del suelo, que es el recurso probablemente mas limitante en los desiertos
(Ehleringer 1985, Nobel 1988b). Las tres especies poseen distintas adaptaciones
morfolégicas y fisioldgicas al agobio ("stress") hidrico y son capaces de resistir la
sequia. L. tridentata es un arbusto micréfilo perennifolio, que mantiene altas tasas
fotosintéticas a bajos potenciales hidricos (Odening et al. 1974) y sostiene una presién
de turgor constante sobre un amplio rango de potenciales hidricos (Meinzer et al. 1986).

O. rastrera es una suculenta con la capacidad de almacenar agua en sus tejidos durante

la &poca seca y mantener altos potenciales hidricos, debido a su alta resistencia
cuticular y estomaética, y al metabolismo CAM. H. mutica es una graminea con rizomas
de entrenudos cortos que forma macollos. En el sitio de estudio generalmente presenta
hojas verdes durante la &poca caliente y lluviosa del ano. En condicicnes de baja
disponibilidad de agua, H. mutica puede tolerar la sequia debido a su rizoma resistente
a la desecacién.

El efecto negativo en el estado hidrico registrado en L. tridentata por la
remocién de especies, pudo deberse a una disminucién en la cantidad de agua del suelo
capturada por la vegetacién y conducida hacia el centro de las plantas por escorrentia
caulinar. En el norte del Desierto Chihuahuense, Elkins et al. (1986) encontraron con
lluvias simuladas, que las parcelas con cubierta vegetal tuvieron las tasas mas altas de
infiltracién y los menores volamenes de escorrentia en el suelo, al compararlas con
parcelas con menos de 5% de cobertura. Otra causa que podria explicar el efecto

negativo de la remocién podria ser el aumento del agobio (“stress") en las plantas



15

debido al microclima, al aumentar la temperatura, los vientos y la evaporacién del agua
con la eliminacién de la cobertura vegetal (Franco y Nobel 1989, Aguiar gt al. 1992). En
este experimento se trataron de evitar dichos cambios al dejar sobre el suelo a la
biomasa de las especies removidas, pero tal vez sélo se logré amortiguarlos
parcialmente.

En el mismo sitio experimental, pero cuando el agua fue forzada a entrar en el
suelo en un &rea restringida, si se observaron efectos competitivos entre las plantas (ver
Capitulo III). Sometidos a un solo evento de riégo, equivalente a 30 mm de lluvia, los
individuos de L. tridentata sin vecinos cercanos tuvieron mejores niveles hiidricos y
crecieron mas que otros con plantas vecinas (aunque también se observd un probable
efecto positivo de los vecinos en los individuos de H. mutica). Sin embargo, cuando los
vecinos fueron eliminados (en este experimento) y se dejé a las plantas a la libre captura
del agua de lluvia y con la presencia de escorrentia superficial, no se observaron efectos
competitivos y la presencia de plantas vecinas resultd positiva.

El método experimental de remocién de la vegetacién es el que ha tenido mayor
éxito en la demostracién de la existencia de la competencia en las zonas &aridas y
semiaridas (Fowler 1986). Mientras que en la mayoria de este tipo de experimentos se
han encontrado evidencias de competencia entre las especies, en algunos no ha sido el
caso y se han detectado efectos benéficos entre las plantas, tal y como sucedidé en este

experimento (Aarssen y Epp 1990).



" CAPITULO V

CONCLUSIONES GENERALES

Diversos argumentos tedéricos y las evidencias de tipo descriptivo y experimental,
han originado en la literatura ecoldgica dos planteamientos aparentemente
contradictorios acerca de la importancia de la competencia entre las especies vegetales
de las comunidades &ridas y semiéridas del mundo. Uno de estos planteamientos sefiala
que la competencia entre las plantas de los ambientes desérticos puede no existir o ser
relativamente débil, debido al medio ambiente "estresante" y a los bajos niveles de los
recursos (Shreve 1951, Went 1955, Connell 1975, Grime 1979, Gulmon et al. 1979, Cody
1986). Esta idea ha existido desde el siglo pasado. En el "Origen de las especies..",
Darwin (1859) sefialaba que en los organismos que habitan ambientes extremos, la lucha
por la existencia es casi exclusivamente contra los "elementos”, no entre los diferentes
organismos {citado en Oksanen 1990). El otro planteamiento indica que la competencia
entre las plantas, principalmente por el agua del suelo, puede ser frecuente y de gran
relevancia en la estructuracién de las comunidades vegetales, debido a que es un factor
critico en el establecimiento y crecimiento de las plantas y a los bajos niveles de
precipitacién caracteristicos de las regiones desérticas (Noy-Meir 1973, Fonteyn y
Mahall 1981, Robberecht et al. 1983, Ehleringer 1984 y 1985, Fowler 1986, Nobel

1988b).
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En un sitio del Desierto Chihuahuense en donde coexisten tres especies perennes

relativamente abundantes y distintas en su forma de vida (Larrea tridentata, Opuntia

rastrera e Hilaria mutica), el analisis de sus relaciones espaciales permitid inferir que

algunos de los patrones encontrados podrian ser el resultado de interacciones
competitivas entre las plantas. Dos experimentos de campo mostraron que la
competencia puede o no ocurrir en estos ambientes. En un experimente de remocién de
especies, en donde se dejo a las plantas a la libre captura del agua de lluvia, ybcon la
presencia de escorrentia superficial, no se encontraron evidencias de competencia entre
las especies e incluso la presencia de vecinos fue benéfica. Sin embargo, cuando se
simulé un evento de lluvia relativamente alto y se forzé a entrar al agua en el suelo,
entonces si se observaron efectos competitivos.

El agua es el recurso mas limitante para la productividad en los desiertos
(Ehleringer 1985, Nobel 1988b) y su fluctuacién temporal y estacional en el sitio puede
modificar las interacciones entre las especies (Weins 1977 y 1986, Fonteyn y Mahall
1981, Grant 1986, Chesson 1986, Schmitt y Holbrook 1986, Aguiar et al. 1992). En estos
ambientes, la precipitacién no sélo se caracteriza por su baja cantidad, sino por tener
una alta variabilidad anual, estacional y local (Noy-Meir 1973). La disponibilidad del
agua para la planta no depende solamente de la distribucién de la precipitacién, sino
también de la exposicién y topografia del sitio y de las propiedades de almacenamiento
del suelo (Fitter y Hay 1987). Estos factores al combinarse producen una gran
heterogeneidad espacial y temporal en la disponiblidad del agua en las zonas desérticas.

Se ha hipotetizado que esta fuerte variacion en la limitacién de la humedad en los
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suelos ha permitido la coexistencia de la gran diversidad de formas de crecimiento de ias
comunidades desérticas (Rundel y Nobel 1991).

En la Fig. 1 se muestra la distribucién de la lluvia durante 9 afos de registro, en
una estacién meteoroldgica situada a 500 m de distancia del sitio de estudio, en la que
se observa la gran fluctuacién anual y estacional en la cantidad de la lluvia. Lo anterior
determina que en la zona existan temporadas caracterizadas por altas y bajas entradas de
agua al sistema. Durante el periodo de la fase experimental de este trabajo (mayo
1989 - abril 1990), se registrd una precipitacién total de 173 mm; es decir, fue un afio
relativamente seco, al compararlo con el promedio anual de largo plazo de 264 mm para
la regién (Cornet 1988).

Ademas de que la fluctuacion de la cantidad de humedad del suélo esta
determinada por factores abisticos, los resultados del experimento de riego nos muestran
que el estado hidrico y el crecimiento de las plantas pueden ser modificados por la
presencia de plantas vecinas. En una de las especies estudiadas, los individuos con
vecinos (a diferencia de los individuos solitarios) mostraron valores de potencial hidrico
mas bajos y menor crecimiento, mientras que en otra especie los vecinos tuvieron un
efecto benéfico, aunque menos marcado. Las plantas en los desiertos pueden modificar
la cantidad de agua del suelo disponible para otras especies, bajando el nivel del recurso
al consumirlo (Fonteyn y Mahall 1981, Ehleringer 1984, Robberecht et al. 1983, Manning
y Barbour 1988); o a través de efectos positivos debido a la reduccién de la temperatura
y evaporacién bajo la copa de las plantas (Franco y Nobel 1989), al colectar agua de

lluvia en su base (Glover y Gwynne 1962), al aumentar la infiltracién y disminuir la
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escorrentia (Elkins et al. 1986) o al transportar agua de las zonas profundas a las capas
del suelo mas superficiales (Caldwell y Richards 1989, Field y Goulden 1988). Asimismo,
las plantas vecinas pueden aumentar el contenido de nutrientes del suelo debido a la
acumulacién de materia orgénica bajo los arbustos (Garcia Moya y McKell 1970).

Se ha postulado que en las plantas existen fuertes compromisos entre la habilidad
para tolerar bajos suplementos de los recursos y la habilidad para crecer rapidamente y
explotar los recursos (Grime 1979, Chapin 1980, Goldberg 1990). De acuerdo a esta
hipétesis, en las comunidades aridas y semiaridas, gran parte de la energia de las
plantas perennes debe destinarse hacia las adaptaciones que les permiten resistir la
sequia y el sobrecalentamiento de sus tejidos por las altas temperaturas y hacia la
conservacion de los recursos, principalmente agua. Sin embargo, en los afios en que las
precipitaciones son mas abundantes, las plantas pueden ser capaces de crecer y competir
con mayor eficacia por los recursos. Lo anterior explicaria que en el sitio de estudio se
hayan observado correlaciones positivas entre las distancias y tamafios de plantas
vecinas, posiblemente como resultado de que la competencia ha ocurrido (en periodos
de mayor abundancia del recurso), y de que se hayan observado efectos competitivos
cuando la cantidad del agua del suelo se elevé artificialmente. Este dltimo resultado
apoya la prediccién de Grime (1979) de que la intensidad de la competencia en la
vegetacidn debe incrementarse conforme aumente la fertilidad del habitat (Taylor et al.
1990, Ditommaso y Aarsen 1991).

. Por otra parte, los resultados del experimento de remocién de las especies

potencialmente competidoras, sugieren que las especies estan segregadas en el uso de



] lo.s recursos ¥y que no existe desplazamiento competitivo entre ellas (Fitter 1987).
Durante una estacién de crecimiento los individuos en la parcelas en que se removieron
las especies no mostraron potenciales hidricos mas altos, ni mejoraron su crecimiento o
produccién de estructuras reproductivas. Como ya se menciond, el experimento de
remocién de especies se llevé al cabo durante un periodo relativamente mas seco que
el promedio para la zona. Por lo tanto, durante ese periodo se esperaria que las
especies sobrelleven la época adversa a través de la conservacién y uso eficiente del
agua, asignando la energia disponible a los mecanismos de resistencia (Grime 1979), y
que la competencia sea de baja intensidad. Adema4s, las especies estudiadas son distintas
en forma de vida, hecho que puede ser interpretado como reflejo de la separacién o
diferenciacién de nichos que podria reducir la intensidad de la competencia entre ellas
(Shreve 1951, Kemp 1983, Cody 1986, Sala et al. 1989).

Las diferencias encontradas en el sistema radicular de las tres especies y en el
potencial hidrico de sus tejidos determinan que posean distintas estrategias en la
absorcién del agua y nos muestran bajo que circunstancias son competidores potenciales
por este recurso. Cada planta consume el agua del suelo hasta cierta profundidad
maxima, debido a la extension de su sistema radicular y a la resistencia de la raiz (Sala
et al. 1981, Fitter y Hay 1987, Rundel y Nobel 1991). La entrada de agua a la planta
esta regulada por el gradiente de potencial hidrico entre la planta y el suelo (Fitter y
Hay 1987) y para que este proceso ocurra, el potencial hidrico de la planta debe ser
mas bajo que el del suelo (Nobel 1983, Fitter y Hay 1987). En el sitio de estudio, O.

rastrera distribuye sus raices principalmente en los primeros 0.15 m de profundidad, por



6
lo que puede absorber solamente el agua de la capa superior del suelo y debido a su alto
potencial osmético (-1.2 MPa en promedio, después de 6 meses del inicio de la sequia),
sélo es capaz de tomar agua cuando el suelo se encuentra relativamente hdamedo. Esta
situacién es similar a otras especies de suculentas del desierto. Después de 4 meses de o
sequia, varias de estas plantas pueden tomar agua cuando el potencial hidrico del suelo
estd aproximadamente sobre -1 MPa (Nobel 1988b). Como otras plantas CAM, O.
rastrera evade el agobio ("stress") hidrico a través del almacenamiento interno de agua
y permitiendo pérdidas minimas durante la noche, cuando abre los estomas. Asimismo,
tal vez O. rastrera utilice con eficiencia los eventos de precipitacién, debido a la rapida
produccién de raices y restablecimiento de las ya existentes, como se ha observado en
otras cactdceas (Rundel y Nobel 1991). Por la distribucidn vertical de sus raices (entre 0
y 0.75 m de profundidad} y el potencial hidrico de sus hojas, H. mutica es
potencialmente capaz de absorber el agua del suelo superficial no disponible para Q.
rastrera, asi como de otras capas mas profundas, pero hasta cierto limite. Durante el
experimento de riego presentado en este trabajo, mas de la mitad de las hojas de las
plantas de H. mutica estuvieron marchitas cuando el potencial hidrico pre-amanecer fue
de -6.3 MPa, de tal manera que esta especie s6lo puede absorber agua cuando el
potencial hidrico del suclo se encuentre sobre aproximadamente -6 MPa. Como
respuesta al agobio hidrico, H. mutica manifiesta enrollamiento de sus limbos y es capaz
de sobrellevar la sequia debide a que posee un rizoma resistente a la desecacién. La
capacidad de L. tridentata de tolerar muy bajos potenciales hidricos y tener raices

laterales y profundas, le permite absorber agua del suelo no disponible para otras



especies, tanto en las capas superiores del suelo como a mayores profundidades. Los
valores de potencial hidrico mas bajos observados para L. tridentata fueron de -7 MPa,
pero en otros trabajos se han registrado valores ain mas bajos, de alrededor de -11 MPa
(Barbour et al. 1977). L. tridentata es capaz de sostener una presién de turgor constante
sobre un amplio rango de potenciales hidricos, que le permite crecer durante la sequia
y le otorga la posibilidad de formar nuevas raices que exploten el agua del suelo en
otros estratos y de mantener hojas fotosintéticamente activas (Odening et al. 1974,
Meinzer et al. 1986).

Debido a lo anterior, la competencia por agua entre las tres especies puede
presentarse solamente en los estratos del suelo en donde las plantas poseen raices
(entre 0 y 0.15 m de profundidad), si existiese traslape horizontal en sus sistemas
radiculares y cuando el potencial hidrico del suelo sea relativamente alto. Lo anterior
sugiere que a medida que el contenido de agua del suelo decrece, también la
competencia entre las tres especies debe decrecer. Esta prediccion resulta paradsjica
debido a que la limitacién por recursos es esencial para que ocurra la competencia
(Keddy 1989). Estas predicciones se ven apoyadas por los resultados experimentales,
pues se detectaron efectos competitivos cuando se elevo artificialmente el contenido de
agua del suelo, pero no cuando se dejé a las plantas a la libre captura del agua de lluvia,
durante un periodo relativamente mas seco que el promedio para la zona.

Sin embargo, la competencia por recursos entre las plantas no es el dnico factor
importante en la competencia (Keddy 1989). Las tasas de crecimiento y la sobrevivencia

de las poblaciones también estan determinadas por la eficiencia con que las plantas usan



y conservan los recursos (Chapin 1980). Berendese et al. (1987, en Keddy 1989)
encontraron que la conservacién de nutrientes (por translocacién) en dos especies de
pastizales tipicamente infértiles, fue el factor principal para explicar la dominancia
competitiva de una de ellas.

En las comunidades desérticas existen varios procesos no discutidos aqui, que
podrian modificar las relaciones competitivas entre las plantas, tales como la herbivoria
y otras relaciones de tipo positivo, como las de facilitacién y asociaciones micorrizicas
¢ Cuando, como y con qué frecuencia la competencia y los procesos arriba sefialados
interact@an para determinar la estructura y dindmica de la comunidad ? Es aceptado
que la herbivoria puede influir en la competencia entre las plantas al modificar las
habilidades relativas para adquirir los recursos limitantes o incluso eliminando a una
planta competidora (Crawley 1983, Louda et al. 1990). Aunque existen pocos estudios,
los procesos positivos en la comunidad pueden modificar las habilidades competitivas de
las especies (Aguiar et al. 1992), al facilitar el establecimiento y la sobrevivencia de las
plantas (Franco y Nobel 1989) o aumentando la superficie de absorcién radicular (Allen
1991). Ademas, se han documentado mecanismos alternativos en las comunidades,
denominados competencia aparente, que indirectamente pueden producir interacciones
negativas reciprocas entre los organismos (Holt 1984, Connell 1990). La competencia
aparente puede darse por la interaccién indirecta via un enemigo natural compartido
(Parker y Root 1981, Holt 1984) y por la interaccién indirecta via otras especies en el
mismo nivel tréfico o sistemas mixtos mutualista-competitivos (Connell 1990).

En esta tesis se dan evidencias de que la competencia entre las plantas



(principalmente por consumo del agua del suelo) puede modificar el crecimiento
individual y puede jugar un papel importante en la estructuracion de una comunidad
desértica, pero su importancia puede ser distinta entre las especies y depender de la
distribucién espacial y temporal de los recursos. También se encontré que en la
comunidad vegetal existen procesos positivos o de facilitacién (que al parecer
disminuyen el rigor del microclima) que podrian modificar los efectos de las
interacciones negativas. Por otra parte, se dan evidencias de que las especies poseen
diferentes estrategias en la adquisicién y uso de los recursos del suelo (expresadas como
diferencias en los sistemas radiculares y usc del agua) que pueden favorecer su
coexistencia.

Para entender mejor como y cuando ocurre la competencia y como las especies
evitan hacerlo en las comunidades desérticas, es necesario alcanzar un entendimiento
mas fino de las adaptaciones de las plantas, la dinamica de los recursos y los
mecanismos de la competencia en un medio ambiente climaticamente extremo. La
estructura de las comunidades vegetales es el resultado de una gran variedad de procesocs
y para evaluar la fuerza o el grado relativo con que la competencia determina la
estructuracién de las comunidades, es necesario conocer la importancia de otros factores
biolégicos, tales como la herbivoria y los de facilitacién entre las especies, y los factores
determinados por el clima y la geomorfologia, en una matriz compleja de interacciones

entre ellos.
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