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RESUMEN

La estructura de las comunidades biologicas esta determinada, en parte, por las
interacciones interespecificas. En las comunidades vegetales, el estrés es un factor
gue modifica la forma en que las especies interacttan. La hipotesis del gradiente de
estrés (HGE) propone que la importancia relativa de la facilitacion aumenta a través
de los gradientes de estrés del ambiente, mientras que lo contrario sucede con la
importancia la competencia. Una modificacion posterior de la HGE divide al estrés
en aquel promovido por la escasez de recursos y el provocado por condiciones
adversas. A través de patrones de concurrencia, i.e., la frecuencia en que dos o mas
especies se presentan o excluyen al mismo tiempo en un espacio determinado, es
posible estimar las interacciones interespecificas predominantes en la comunidad.
Se buscaron patrones de concurrencia (ajedrezamiento y segregacion como
indicadores de competencia, y anidamiento como indicador de facilitacion) a lo largo
de distintos gradientes edaficos, y se evalué si estos patrones corresponden con el
tipo de estrés subyacente. Es posible observar estrés por varios factores, como la
deficiencia de ciertos recursos edaficos o por condiciones (toxicidad) cuando
algunos elementos estan presentes en muy alta concentracion. Para ello se analizé
la incidencia de especies a lo largo de 15 gradientes ambientales en el sistema
semiarido de los pastizales naturales del norte de Oaxaca, México. Se encontraron
cambios débiles en los patrones de incidencia (R?< 0.4) y una alta prevalencia de
facilitacion en las comunidades, las cuales estuvieron fuertemente anidadas. Se
observo la presencia de competencia (ajedrezamiento) asociada mas con los

gradientes de nutrientes disponibles y mayor facilitacion (anidamiento) en los



gradientes asociados con la dinamica hidrica del sistema. Al contrastarse el
planteamiento original de la HGE y la version revisada, los resultados obtenidos se
inclinan hacia el primer planteamiento.

Palabras clave: interacciones entre plantas, estrés, competencia, facilitacion,

hipotesis del gradiente de estrés, ambiente semiérido, patrones de concurrencia.



INTRODUCCION

Interacciones entre plantas: competencia y facilitacion

La importancia de las interacciones bidticas como agentes que determinan la
composicién de una comunidad es un tema central de la ecologia de comunidades
(Delalandre y Montesinos-Navarro, 2018). Dentro de una comunidad, las plantas
interactdan entre ellas de distintas maneras, como en la competencia por nutrientes
o luz, como en la proteccién contra herbivoros o la radiaciéon intensa (Brooker et al.,
2008).

Las diferentes interacciones se definen en funcion de los efectos que tienen
sobre las especies participes. La competencia se define como una interaccion
reciproca entre organismos que es negativa para ambas partes (Burkholder, 1952).
La competencia sucede cuando una especie tiene un impacto negativo sobre otra
(Zobel, 1992) ya que afecta la disponibilidad de los recursos y con ello influye en el
crecimiento poblacional de otras especies en la comunidad (Tilman, 1986). Los
efectos negativos pueden presentarse de manera directa debido al consumo de un
recurso limitante o la interferencia en la obtencion de dichos recursos (Connell,
1990). La facilitacion consiste en relaciones entre especies donde al menos una de
las partes resulta beneficiada y ninguna sufre efectos negativos (Bruno et al., 2003).
En la facilitacion las especies obtienen beneficios que resultan frecuentemente de
cambios en la fertilidad del suelo, la adquisicion de nutrientes o la retencion del agua
en el suelo a través de la modificacion del habitat provocada por otras plantas

(Pugnaire et al., 1996).



Hipotesis del gradiente de estrés

El estrés biolégico puede ser definido como cualquier factor ambiental capaz de
inducir un cambio potencialmente perjudicial para el organismo vivo (Levitt, 1980).
En el contexto ecoldgico, el estrés se ha definido como todo factor que limita la
produccion de biomasa en las plantas (Grime, 1977). También se ha definido al
estrés como un conjunto de pardmetros abibticos que limitan a las especies (Lortie
et al., 2004). Estas se ven limitadas en la adquisicion de recursos, el crecimiento o
la reproduccion del organismo (Grime, 1979). Incluso se le ha expresado como
modificaciones o cambios en las rutas metabdlicas, las respuestas de crecimiento y
los patrones de crecimiento (Lichtenthaler, 1996). El término ha sido utilizado en un
sentido muy amplio y de formas muy diversas en la literatura, por lo que su uso se
presta a debate.

La hipétesis del gradiente de estrés (HGE) propone que la importancia
relativa de la facilitacion y la competencia varia de manera inversa a través de los
gradientes de estrés en las comunidades (Bertness y Callaway, 1994). De acuerdo
con esta hipoétesis, en las comunidades que se desarrollan en condiciones de alto
estrés hay comunmente interacciones positivas o de facilitacion que resultan de la
atenuacién o disminucién del estrés. En cambio, las interacciones negativas o de
competencia son mas frecuentes en las comunidades con estrés bajo (Figura 1A;
Goldberg y Novoplansky, 1997). Esto se debe a que en la ausencia de estrés es
posible una rapida obtencion y agotamiento de recursos. En otras palabras, las
condiciones estresantes pueden restringir la habilidad de las plantas para obtener
recursos, asi como el crecimiento de las poblaciones, mientras que cualquier

disminucion del estrés puede desembocar en el agotamiento de los mismos. La
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reduccion del estrés puede favorecer el desarrollo de las plantas en mayor medida
de lo que la competencia lo restringe (Callaway y Walker, 1997).

Se ha sugerido que la hipétesis del gradiente de estrés podria no sostenerse
en gradientes de recursos como el agua o nutrientes disponibles (He et al., 2013).
También, se ha considerado que la duracion de los periodos entre pulsos de
recursos son determinantes en la importancia relativa de la competencia (Donovan
y Richards, 2000). Se ha cuestionado el resultado de las interacciones en un
escenario de muy alta intensidad de estrés. En estas condiciones las interacciones
positivas pueden debilitarse, e inclusive pueden cambiar a interacciones negativas
en el caso del recurso agua (Michalet et al., 2014). En sistemas éaridos se ha
observado esta variedad de patrones cuando el estrés es muy elevado dependiendo
de la medida de desempefio utilizada (supervivencia, crecimiento o fecundidad;
Maestre et al., 2005).

Se ha propuesto modificar la HGE dividiendo la fuente de estrés en dos
categorias, aquel dado por la escasez de recursos y aquel promovido por las
condiciones limitantes del ambiente (Maestre et al., 2009). Cuando el estrés se deba
a condiciones adversas, la disminucién del estrés por parte de un facilitador sera
mayor que la competencia por recursos, por lo que la interaccion resultante sera
positiva. Las condiciones limitantes que han sido examinadas bajo los supuestos de
la HGE son el calor, el frio, el viento, la salinidad, asi como la estructura y la
humedad del suelo (Valiente-Banuet y Ezcurra, 1991; Graff y Aguiar, 2017). Por otro
lado, si el estrés se da por la deficiencia de un recurso, se esperan efectos negativos
a causa de un incremento en la competencia (Graff y Aguiar, 2017). Esto se debe a

gue el recurso mas limitante se encuentra en cantidades tan bajas que los beneficios
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proporcionados por un facilitador no pueden superar su propia absorcion de
recursos (Maestre y Cortina, 2004; Figura 1B). La escasez de agua, la deficiencia
de luz y la escasez de nutrientes se han probado como fuentes de estrés (Maestre

et al., 2009).
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Figura 1. Hipotesis del gradiente de estrés (HGE). A., planteamiento original donde
el aumento de estrés promueve la facilitacion en la comunidad. B., hipotesis
modificada en la cual se divide la fuente de estrés en dos categorias. La linea
intermitente corresponde a un estrés por escasez de recursos donde la competencia
puede disminuirse en valores intermedios de estrés. La linea continua corresponde

al estrés por condiciones que al aumentar propicia el aumento en la facilitacion.

Gradientes del suelo
El suelo es una interfase de la atmdsfera, biosfera y litésfera. Como resultado, es
un sistema en el que sucede un intenso intercambio de materiales que da lugar a

fuertes gradientes fisicos y quimicos (Jobbagy y Jackson, 2001) y a suelos de



caracteristicas muy diferentes entre si (Baldwin et al., 1983). Esta heterogeneidad
se ve reflejada en la concentracién diferencial de nutrientes esenciales para las
plantas. Las concentraciones altas de determinados nutrientes inorganicos pueden
provocar toxicidad para una gran variedad de plantas. Por ejemplo, el manganeso
(Mn) es necesario como transportador de electrones en la fotosintesis (Mousavi et
al., 2011), pero en grandes cantidades interfiere con la absorcion, translocacion y
utilizacion de nutrientes inorganicos (El-Jaoual y Cox, 1998). EI magnesio (Mg)
forma el nucleo activo de la clorofila, pero puede reducir el crecimiento cuando hay
concentraciones bajas de calcio (Proctor, 1970). El hierro (Fe) tanto en su
deficiencia como en su exceso induce clorosis en las plantas (Vose, 1982). La
deficiencia de cobre (Cu) afecta el desarrollo de hojas nuevas y 6érganos
reproductivos, mientras que en concentraciones altas provoca clorosis, necrosis o
inhibicién del crecimiento radical (Yruela, 2005). La toxicidad por boro (B) provoca
en las plantas parches de clorosis y necrosis (Nable et al., 1997), y el zinc (Zn) en
concentraciones altas causa inhibicion en el crecimiento del tallo, necrosis en la
punta de las hojas y clorosis (Rout y Das, 2009). El calcio (Ca) regula la osmolaridad,
debido a que es necesario para muchos procesos metabdlicos y forma parte de la
pared celular, pero puede impedir la germinacion de semillas y disminuir la tasa de
crecimiento de las plantas cuando su concentracidon es excesiva (White y Broadley,
2003).

Los gradientes de estrés pueden ser el resultado de una variacion en la
concentracion de distintos nutrientes en el suelo. Cuando la concentracion es baja,
hay estrés por deficiencia de recursos. Con concentraciones muy altas, hay estrés

por condiciones adversas (i.e., toxicidad). Solo en concentraciones intermedias no
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hay estrés o este es menor. Esto significa que, de acuerdo con la HGE en su
formulacion original habria facilitacion en ambos extremos del gradiente, y
competencia en la parte intermedia (Figura 2). Sin embargo, segun la versién
revisada (Maestre et al. 2009), habria facilitacion donde la concentracion de
recursos provoca toxicidad, y donde hay una ligera carencia de recursos. De manera
semejante, habria competencia en regiones intermedias del gradiente de

concentracion y donde ésta es muy baja (Figura 2).
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Figura 2. Hipotesis del gradiente de estrés a lo largo de un gradiente de
concentracion de un recurso tipico del suelo. La linea continua corresponde al
planteamiento original: sin importar la fuente de estrés, al aumentar éste la
facilitacion se volvera mas importante. La linea intermitente corresponde a la

modificacion de la hipétesis donde hay una diferenciacion de acuerdo con la fuente



de estrés. Cuando ésta es la escasez de recursos hay competencia que puede
verse disminuida en valores medios de dicho estrés (es decir, en la porcion
intermedia de la barra blanca), mientras que el estrés por condiciones promueve la

aparicion de la facilitacion.

Patrones de concurrencia
Las interacciones pueden afectar la composicién de las comunidades de maneras
especificas, las cuales se reconocen como patrones de concurrencia. Estos se
refieren a la frecuencia en que dos o mas especies se presentan o excluyen al
mismo tiempo en un espacio determinado, y si esto sucede en mayor 0 menor
medida que lo esperado por azar (Veech, 2006). En general, dichos patrones se
analizan considerando simultaneamente conjuntos relativamente grandes de
especies. Para ello se parte de una matriz de incidencia de especies, en la cual las
filas representan a las especies, las columnas son los sitios o localidades y cada
entrada es la presencia o ausencia de la especie en el sitio denotada por un 1 0 0,
respectivamente (Gotelli, 2000). Estos patrones de concurrencia se han utilizado
como herramienta para inferir las interacciones que suceden en las comunidades y
a su vez cOmo éstas estructuran a la comunidad.

Existen diferentes patrones de concurrencia que se corresponden a distintas

estructuras no aleatorias de unos y ceros en la matriz de incidencia:

Ajedrezamiento (Checkerboarding): En este patron, dos o mas especies
ecolégicamente similares tienen distribuciones mutuamente excluyentes, donde
cada sitio alberga a solo una de ellas (Tabla 1, A; Diamond, 1975). Su nombre

proviene de la semejanza con un tablero de ajedrez, donde hay cuadros de colores
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contrastantes alternados. Cada sitio representa un cuadro y los unos y ceros se
representan por un color diferente (Connor et al., 2013). El ajedrezamiento ha sido
interpretado como una evidencia de la “exclusién competitiva”, donde por accion de
la competencia entre dos especies se produce una diferenciacion en la distribucién
geografica, por lo que en la actualidad las encontramos separadas una de la otra
(Stone y Roberts, 1990). Y, por lo tanto, el ajedrezamiento da como resultado
comunidades distintas debido a la formacion de conjuntos discretos de especies
que se excluyen mutuamente (Tabla B).

Tabla 1. Matrices de incidencia perfectamente ajedrezadas. La tabla

A muestra el patron de cero y uno alternados que da nombre al patrén

debido a su parecido con un tablero de ajedrez. La tabla B es una

ordenacion diferente de los renglones y columnas usando los mismos

datos, y revela la presencia de dos conjuntos excluyentes de

especies.
A
Sitio 1 Sitio 2 Sitio 3 Sitio 4
Especie 1 1 0 1 0
Especie 2 0 1 0 1
Especie 3 1 0 1 0
Especie 4 0 1 0 1
B
Sitio 1 Sitio 3 Sitio 2 Sitio 4
Especie 1 1 1 0 0
Especie 3 1 1 0 0
Especie 4 0 0 1 1
Especie 2 0 0 1 1
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Anidamiento (Nestedness): El patron de anidamiento se ha definido como aquél
donde las especies existentes en los sitios con pocas especies representan un
subconjunto de aquellos mas ricos en especies (Ulrich y Almeida-Neto, 2012; Tabla
2). Las configuraciones de este tipo se han relacionado con sistemas donde la
extincion juega un papel importante, es decir, las especies en ciertos sitios se
extinguen mas rapido que en otros. Por otro lado, este patron se ha observado en
comunidades donde las especies difieren fuertemente en sus capacidades de
dispersion. Una configuracion anidada también puede ocurrir cuando algunas
especies, al modificar las condiciones ambientales de su habitat, dan cabida a que
otras especies se puedan establecer (Cook y Quinn, 1995). En este escenario cabe
perfectamente la facilitaciéon por disminucién del estrés. Existen comunidades que
estan estructuradas por la facilitacion donde una o varias especies llevan a cabo
dicha modificacion del ambiente tendiendo a mostrar patrones de anidamiento
(Govenar, 2010).

Tabla 2. Matriz de incidencia perfectamente anidada

Sitio 1 Sitio 2 Sitio 3 Sitio 4
Especie 1 1 1 1 1
Especie 2 1 1 1 0
Especie 3 1 1 0 0
Especie 4 1 0 0 0

Segregacion: La segregacion en este caso se refiere al nUmero de especies no
compartidas entre las comunidades (Ulrich y Gotelli, 2013). La segregacion espacial
de las especies en el habitat, resultado de interferencias mutuas y la heterogeneidad
del ambiente, tiene el efecto de disminuir la competencia interespecifica, resultando

en la estabilizacién de las poblaciones (Shigesada et al., 1979). Una de las formas

12



de explicar la aparicion de un patron de segregacion es que a raiz de la competencia
las especies son incapaces de coexistir.

Aleatorio: Este patron (0 ausencia de patron) refleja una distribucion totalmente al
azar de las especies y denota Unicamente la influencia de procesos estocéasticos en
la conformacion de la comunidad (Ulrich y Gotelli, 2013). En consecuencia puede
reflejar una situacion en la que las interacciones no determinan de manera
importante la estructura comunitaria. El patron aleatorio se utiliza como referente
contra el cual se evalla si las comunidades muestran ajedrezamiento, anidamiento

0 segregacion.
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OBJETIVO, HIPOTESIS Y PREDICCIONES

Objetivo

Determinar los patrones de concurrencia de diferentes especies vegetales en

funcién del estrés, ya sea provocados por la escasez de recursos o por las

condiciones limitantes, o de su intensidad.

Objetivos particulares

Establecer si los patrones de concurrencia de las plantas cambian a lo largo
de diferentes gradientes ambientales.

Determinar si en ausencia de estrés los patrones de concurrencia de las
plantas corresponden con lo esperado en comunidades estructuradas por la
competencia.

Identificar si los efectos del estrés causado por falta de recursos difieren del
causado por condiciones limitantes, particularmente donde el estrés es muy

intenso.

Hipotesis

1. La facilitacion ocurre siempre que aumenta el estrés independientemente del tipo

de estrés (Bertness y Callaway, 1994).

El factor causante del estrés afecta a las interacciones interespecificas que
determinan los patrones de concurrencia: cuando la fuente es la escasez de
recursos, hay competencia, mientras que cuando la fuente son las condiciones

limitantes hay facilitacion.
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Predicciones
De acuerdo con la hipétesis del gradiente de estrés en su forma original:
e Losindices asociados al anidamiento seran mayores en sitios donde el estrés
impuesto por condiciones o recursos sea alto.
e Los indices asociados al ajedrezamiento y segregacion seran mayores

donde el estrés sea bajo.

De acuerdo con la hipétesis de estrés modificada:
e Losindices asociados al anidamiento seran mayores en sitios donde el estrés
impuesto por condiciones sea alto.
e Los indices asociados al ajedrezamiento y segregacién serdn mayores
donde el estrés esté determinado por la escasez de recursos, o donde el

estrés es muy bajo.
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METODOS

Métodos de campo

Sitio de estudio

El estudio se realiz6 al final de la temporada de lluvias (septiembre y octubre) en los
pastizales naturales de los municipios de Concepcion Buenavista (17° 59' 11"
N, 97° 26' 17" O), Santiago lhuitlan Plumas (comunidad de San Antonio Abad; 17°
52' 50" N, 97° 25' 55" O), San Francisco Teopan (17° 53' 4" N, 97° 33'2" O) y
Tepelmeme Villa de Morelos (18° 0' 25" N, 97° 17' 18" O), ubicados en el norte de
Oaxaca. Estas comunidades presentan una temperatura media de 15.8° C,
precipitacion desde 515 hasta 688 mm y un gradiente altitudinal entre 2112 y 2646
m s. n. m. (Unidad de Informatica para las Ciencias Atmosféricas y Ambientales,
s.f.). Estas localidades representan un gradiente climatico que va desde el clima BS
0 semiarido hasta el Cw o templado subhumedo.

Los pastizales naturales de esta region se encuentran establecidos en rocas
volcanicas del Cenozoico y depédsitos de carbonato de calcio, conocidos
comunmente como “caliche” (Cruz-Cisneros y Rzedowski, 1980). Los pastizales de
Concepcién Buenavista han sido descritos como el posible limite sur de los
pastizales de Norteamérica y presenta un récord de diversidad vegetal, alojando 25
especies en un espacio de 0.1 x 0.1 m (Martorell et al., 2017). Se seleccionaron las
localidades de estudio sobre tobas volcanicas, roca caliza y basalto, asi como las
transiciones entre estos afloramientos, con el objetivo de representar la variedad de

caracteristicas edéficas de éstos pastizales. En total fueron revisados 40 sitios.

16



Recolecta de datos

En cada sitio se delimité un area de 50 x 100 m, registrando su ubicacion obtenida
de un dispositivo GPS. En cada area se colocaron al azar entre seis u ocho cuadros,
de acuerdo con las posibilidades de la localidad, de 1 m? divididos en cuadritos de
un decimetro cuadrado. Se revisaron Unicamente 20 cuadritos que fueron
seleccionados de forma aleatoria, identificando todas las especies vegetales. Estos
datos fueron capturados posteriormente como matrices de incidencia de especies.

En cada localidad, al lado de cada cuadro de 1 m?, se tomé una muestra de
suelo con un nucleador, procurando que la profundidad fuera de 3 cm de
profundidad para cada muestra, ya que las especies representativas del pastizal
suelen tener sus raices en dicha profundidad (Herndndez, 2016; Anexo, Tabla B).
Cada muestra fue almacenada en una bolsa de papel. Posteriormente, todas las
muestras de un solo sitio fueron homogeneizadas, secadas y procesadas con un
tamiz de 2 mm para su posterior analisis en el Laboratorio de Fertilidad de Suelos 'y
Quimica Ambiental del Colegio de Postgraduados. La concentracion del P labil se
llevd a cabo con el método de Bray (Bray y Kurtz, 1945). Las concentraciones de K,
Ca, Mg y Sodio (Na) fueron obtenidas por el método de NH4OAc 1N con pH 7
(Schollenberger y Simon, 1945). Las de Fe, Cu, Zn y Mn fueron cuantificados por el
método DTPA (Lindsay y Norvell, 1978) y la concentracion de B se determiné por el
método HWT (Berger y Truog, 1939), conocido como el método de agua caliente.
Finalmente, el porcentaje de nitrogeno total (Nt) fue determinado por el método de
Kjeldahl (Kjeldahl, 1883). Las variables de textura de suelo fueron obtenidas por

medio del método Bouyoucos (Bouyoucos, 1962).
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La disponibilidad de agua, un recurso limitante sumamente importante en las
regiones semiaridas, se estimo a partir de dos procedimientos. Por un lado, se
estimé el agua disponible en el suelo a través de la diferencia entre la capacidad de
campo, que es la cantidad maxima de agua que el suelo puede retener, y el punto
de marchitamiento, que es la cantidad minima de agua en el suelo a la cual pueden
tener acceso las plantas (Tolk, 2003). La capacidad de campo y el punto de
marchitamiento se determinaron a partir de los valores de arena, limos y arcillas en
el software de SPAW Soil Water Characteristics (version 6.02.74; Saxton, 2016), el
cual se basa en las ecuaciones de Saxton y Rawls (2006). Por otro lado, se utilizaron
datos de la precipitacién total anual en cada localidad, la cual se obtuvo de la
UNIATMOS (Unidad de Informatica para las Ciencias Atmosféricas y Ambientales,
s.f.) para cada sitio de estudio. En el caso de los datos de temperatura, esta base
no parece ser muy confiable, por lo que empleamos la altitud como un indicador de

la misma.

Trabajo de gabinete

Determinacion del tipo de estrés

En total se consideraron 15 variables ambientales para determinar el tipo de estrés,
11 correspondientes a nutrientes disponibles y cuatro a otras variables abioticas
(agua disponible, precipitacién, altitud y pH). A partir de los resultados obtenidos en
los analisis de suelos las concentraciones de los nutrientes disponibles fueron
divididas en tres intervalos: insuficiencia, suficiencia y exceso. Para ello se

consideraron categorias de interpretacion de analisis de suelos previamente
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publicadas (Marx et. al. 1999; Heckman, 2006; Horneck et. al. 2011). Se utilizaron
los valores de concentracion muy baja y baja para insuficiencia, media y alta para
suficiencia, y muy alta como exceso (Figura 3). Esto se debe a que, de acuerdo con
las definiciones convencionales para dichos valores, el intervalo de insuficiencia
representa un estrés por escasez de recursos ya que limita el desarrollo de la planta,
y el exceso puede significar toxicidad por la alta concentracion del nutriente, es
decir, estrés por condiciones (Heckman 2006, Figura 3). Por medio de una revision
bibliografica se determinaron las categorias para interpretacion de los analisis de
suelos para N (APAL Agricultural Laboratory, s.f.), P, K, Mg (Horneck et al., 2011),
Ca (Marx y Stevens, 1996), Cu, Fe, Mn, Zn, B (Jones Jr., 2001) y Na (Hamza, 2008).
Estos valores se encuentran concentrados en la Tabla A del Anexo.

El pH no tiene categorias equivalentes a los nutrientes disponibles del suelo.
Sin embargo, se encontré que un intervalo entre 6 y 8 es 6ptimo para el crecimiento
de una gran variedad de especies vegetales (Lauchli y Grattan, 2017; Horneck et
al., 2011; APAL Agricultural Laboratory, s.f.). Ya que los pH &cidos (<6) o alcalinos
(>8) implican que varios nutrientes dejan de estar disponibles (Roques et al., 2013),
los valores fuera de dicho intervalo pueden considerarse indicadores de estrés por

escasez de recursos.
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Medida de desempefio

Muy bajo

Bajo

Medio

Alta

Muy alta

Estrés por recursos No estrés Estrés por condiciones
(Escasez) (Toxicidad)
Concentracion de un recurso

Figura 3. Intervalos para las categorias de concentracion de recursos
en el suelo. Las categorias bajo y muy bajo corresponden a un estrés
por escasez de recursos, medio y alto corresponden a un intervalo de
suficiencia, no hay estrés. Finalmente, la categoria de muy alta
concentracion de recursos significaria un estrés por condiciones.

Modificado de Heckman (2006).

Los sistemas semiaridos se encuentran fuertemente limitados por el agua
(Austin et al., 2004). Por lo tanto, para la capacidad de agua disponible y
precipitacion se consideré que para este sistema, los valores mas altos observados
de estas dos variables no podrian corresponder a un exceso (y por lo tanto a un
estrés por condiciones) sino cuando mucho a una situacién de suficiencia. Los
valores mas bajos observados indican estrés por escasez de recursos.

En el caso de la altitud, los valores bajos corresponden a temperaturas altas

y por ende a mayores tasas de evaporacion. Por ello se les consider6 como
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indicadores de escasez de recursos. La zona de estudio esta sujeta a numerosas
heladas todos los afios (Cruz-Cisneros y Rzedowski, 1980): las zonas mas altas y
frias probablemente experimentan mas heladas, por lo que los valores elevados de

altitud representarian un estrés por condiciones.

Anédlisis de los patrones de concurrencia

Para evaluar la presencia de ajedrezamiento en las matrices de incidencia se utilizo
el indice C-score (Stone y Roberts, 1990). Este indice representa el nimero
promedio de unidades de ajedrezamiento que hay en cada par posible de especies
en la comunidad. Una unidad de ajedrezamiento puede presentarse en la matriz de

incidencia de las siguientes dos formas:

Sitio X Sitio Y Sitio X Sitio Y
Especie A 1 0 Especie A 0 1
Especie B 0 1 Especie B 1 0

donde las columnas representan a los sitios y las filas a las especies, en este caso
solo un par de ellas.

Para conocer el nivel de anidamiento presente en las matrices de incidencia
se utilizo el indice NODF (Almeida-Neto et al., 2008) que parte de la ordenacion de
las filas y las columnas de la matriz de tal modo que las comunidades y las especies
estan organizadas en orden decreciente de riqueza de los cuadros muestreados
para cada matriz de sitio. El valor calculado representa el porcentaje de presencias
que no corresponden con lo que se observaria en una matriz perfectamente

anidada.
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La evaluacién de patrones de segregacion se llevo a cabo con el indice de
Chao Cqn (Chao et al., 2008; Ulrich y Gotelli, 2013). Este indice es una modificacion
del indice de Morisita, el cual indica diferencias en la abundancia relativa de
especies entre sitios y puede interpretarse como medida de covarianza negativa en
abundancias relativas. El indice de Chao Cqn parte del mismo principio, pero
utilizando datos de presencia ausencia en lugar de abundancias. Los valores bajos
de este indice significan una disimilitud entre las comunidades, mientras que valores
altos indican una semejanza entre las mismas (Ulrich y Gotelli, 2013). Estos valores,
respectivamente, se relacionaron con la segregacion y agregacion presente en las

comunidades.

C = i [(2}21 pij)z - Z?=1(Pij)2]
" ; (n—1) X, (pij)?

Los valores de los indices que cuantifican los patrones de concurrencia no solo
dependen de los mecanismos que pretenden evaluar, en este caso, las
interacciones interespecificas. No es posible saber a priori si un valor dado indica
gue hay interacciones fuertes, o si es el resultado de otros factores tales como el
namero de sitios estudiados o la proporcion de presencias y ausencias en los datos.
Para interpretar los indices y hacerlos comparables entre sitios o estudios, se utiliza
el tamafio estandarizado del efecto (TEE) para cada matriz. Este mide el nimero de
desviaciones estandar que el indice observado se encuentra por encima o por
debajo del valor esperado por azar para la matriz en ausencia de interacciones
(Gotelli y McCabe, 2002). El TEE es la diferencia entre el indice (I) observado y el

esperado dividido entre la desviacion estandar de los indices simulados.
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Iobservado - Isimulado

TEE =

Osimulado

Un modelo nulo es un generador de patrones basado en la aleatorizacion de
datos o el muestreo aleatorio de una distribucién conocida o propuesta (Gotelli y
Graves, 1996). A través de la aleatorizacion se busca construir un modelo que
excluye el mecanismo ecoldgico de nuestro interés (Gotelli, 2001). Esto nos permite
saber si el patron existente en los datos obtenidos puede ser reproducido
meramente por azar.

Los modelos nulos son utilizados con indices que cuantifican un patron
determinado en matrices de presencia-ausencia de especies (Ulrich y Gotelli, 2013).
Este procedimiento nos permite cuantificar en qué medida el patrén observado en
los datos excluye las interacciones entre especies. Es importante recalcar que
diferentes indices requieren de diferentes modelos nulos (Gotelli, 2000).

Para el calculo de los TEE fueron generadas 125,000 comunidades nulas a
través de 50 ensayos de 2500 comunidades cada una. Se calculd el indice de
concurrencia promedio y su desviacion estandar para cada uno de estos 50 ensayos
y se obtuvo su promedio. Los modelos nulos se generaron utilizando la funcion
“oecosimu” del paquete “vegan” (Oksanen et al., 2007) para R (R Core Team, 2020).
El paquete “vegan” provee de herramientas y funciones para ecologia descriptiva
de comunidades, cuenta con funciones como analisis de diversidad, ordenamiento
de comunidades o analisis de disimilitud. Para el caso del C-score y del indice de
Chao Cqgn se utilizé un modelo nulo que conserva los totales de filas y columnas en

la matriz conocido como SIM9 (Gotelli, 2000) o FF (Ulrich y Gotelli, 2007) y un
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algoritmo de aleatorizacion denominado “greedyqswap”. Es un método secuencial,
es decir, cada aleatorizacién se hace a partir de la anterior, por lo que los indices
calculados a partir de aleatorizaciones sucesivas pueden no ser independientes.
Para evitar esto se aplicé un adelgazamiento de 100, esto quiere decir que de 100
comunidades nulas generadas se desechaban todas excepto la Ultima obtenida y a
partir de esta comenzaba el proceso de aleatorizacién de nuevo (Oksanen et al.,
2007). El indice C-score fue incorporado a partir del paquete “EcoSimR” (Gotelli et
al., 2015). En el caso de la funcion NODF se utilizé6 un modelo nulo que Unicamente
conserva el numero de presencias en toda la matriz (denominado como “R00” en
vegan) sin ningun adelgazamiento. La combinacién de indices y modelos nulos fue
elegida en funcién de las sugerencias que se hacen en una revisién de deteccion
de patrones y modelos nulos (Ulrich y Gotelli, 2013). Sin embargo, ain no se ha
investigado de manera particular un modelo nulo que trabaje de manera 6ptima con
el indice de Chao Cqn, por lo cual se utilizé el mismo que en el caso del C-score, al

tratarse ambos de indices de segregacion.

Patrones de concurrencia y estrés

Los modelos aditivos generalizados, GAM por sus siglas en inglés, son una
extension de los modelos lineales generalizados en los cuales subyacen dos
premisas muy importantes: las funciones son aditivas y sus componentes cambian
suave (smooth) y gradualmente conforme cambian las variables explicativas
(Guisan et. al. 2002). El término suave se usa para referirse a una curva resultante
(Hastie y Tibshirani, 1987), lo cual implica que no se ajustan rectas a priori. Estos

modelos analizan la estructura de los datos para luego ajustar un modelo dirigido
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por los mismos (Yee y Mitchell, 1991), y no por una funcion definida previamente
por el investigador. Nos permiten describir mejor las tendencias de los datos en un
escenario donde éstas son potencialmente no lineales. Esto es importante dado que
se esperan curvas mas o menos complejas de acuerdo con las variantes de la
hipotesis del gradiente de estrés (Figura 2). Por lo tanto, se ajustaron modelos
aditivos generalizados del valor del TEE de los indices de concurrencia contra las
variables ambientales y los resultados de los analisis de suelos. En todos los casos
se ajustd un modelo en el cual los TEE no cambiaron con las variables ambientales.
Este modelo se conoce en la literatura como modelo nulo, pero no debe confundirse
con los modelos empleados para calcular el TEE. Los diferentes modelos se

compararon a traves del criterio de informacion de Akaike (AIC).
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RESULTADOS

En 12 de las 15 variables ambientales los modelos ajustados del indice C-score
obtuvieron valores por encima de las dos unidades (Figura 4). Al ser valores
estandarizados esto quiere decir que los valores promedio de segregacion fueron
diferentes a lo esperado por azar en al menos una porcion del gradiente. Esto indica
gue ante determinadas condiciones edaficas el ajedrezamiento asociado a la
competencia se hace presente en la comunidad. Se puede observar que los valores
del indice Cqn s6lo una vez se ubican por debajo de las -2 unidades (Figura 4), lo
gue indicaria segregacion, y en cuatro casos estuvo por arriba de dos, indicando
agregacion. Por lo tanto, este indice no difiere de lo esperado por azar en la gran
mayoria de los casos. Finalmente, los valores obtenidos para el indice NODF a lo
largo de los gradientes de estrés se mantuvieron siempre por encima de las dos
unidades (Figura 4), lo que indica la presencia de anidamiento significativamente
diferente del azar.

El ajedrezamiento cambi6 a lo largo de seis de los 15 gradientes ambientales
estudiados. Los modelos donde la variable ambiental afectaba al ajedrezamiento
fueron mejores por el hecho de tener una diferencia mayor a dos unidades de AIC
qgue el modelo nulo (AAIC = 2). Estos fueron los modelos para el pH, N, Ca, agua
disponible, Fe y Mn, siendo particularmente notable el nitrogeno (Tabla 3; AAIC =
15.67; R? = 0.428). De estos seis modelos, Unicamente tres, N, agua disponible y

Fe, coinciden con al menos una de las versiones de la HGS (Tabla 3, Figura 4).
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Es importante sefialar que, de acuerdo con la HGE revisada, la pendiente de
la curva esperada es positiva, negativa o cercana al cero dependiendo de la porcion
del gradiente que se observe siempre y cuando se trate de recursos que
posiblemente no alcancen niveles de suficiencia (Figura 2). Ya que los ambientes
semiaridos presentan escasez de agua, en las variables asociadas con ésta
(precipitacién, agua disponible y altitud) podrian coincidir siempre con la hipotesis
revisada independientemente de la pendiente observada en la curva. Lo mismo
sucede con P y Na. Esto se indica con una interrogacion en las tablas 3-5. Sélo en
el caso del C-score es claro que la hipétesis modificada no corresponde con lo
observado para el agua disponible ya que en puntos intermedios de estrés hay
competencia en vez de facilitacion. En el caso del indice de anidacion del fésforo
sucede lo mismo, ya que aun en la virtual ausencia de este nutriente no se observa
un aumento de competencia. Otro problema que se observé en algunos datos es
que el patron observado corresponde con la hipétesis revisada sin que se observe
un aumento de competencia donde los recursos son muy escasos, lo que podria
deberse a que no se muestred el gradiente de disponibilidad completo. En estos
casos es imposible distinguir entre ambas versiones de la HGE y se indican con

asteriscos en las tablas.
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Tabla 3. Estadisticos asociados a los modelos aditivos generalizados
del indice C-score contra las variables ambientales. La columna AAIC1
corresponde al criterio de informacion de Akaike del modelo que incluye
la variable ambiental, y el AAICo corresponde al valor del modelo nulo.
En negritas se sefalan los casos en los que hay una diferencia mayor
de dos unidades, lo que indica que el modelo que incluye a la variable
ambiental tiene un mejor apoyo por parte de los datos que el modelo
nulo. Las columnas H1 y H2 indican si el comportamiento del modelo
se ajusta al planteamiento original de la hipotesis del gradiente de
estrés o a la version modificada, respectivamente. * = No se observa
aumento de competencia cuando los recursos son muy escasos, pero

podria ser porque no se muestreo todo el gradiente.

Variable R? AAIC: AAICo H1 H2
ambiental

Altitud 0.114 0.00 166 No 2
pH 0.185 0.00 6.22 No No
N 0.428 0.00 15.67 Si Si*
P 0.096 0.00 072 si 2
K 0.176 0.00 1.25 No No
Ca 0.105 0.00 244 No No
Mg 0.002 1.93 0.00 No No
Na 0.001 1.98 0.00 No 2
Agua disponible 0.175 0.00 3.44 No No
Precipitacion 0.066 0.00 0.73 sSi 2
Fe 0.256 0.00 745 Si  No
Cu 0.044 1.33 000 si sSi
Zn 0.116 0.31 0.00 si Si*
Mn 0.310 0.00 8.95 No No
B 0.084 0.24 0.00 No Si
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La busqueda de patrones asociados a la segregacion unicamente arroj6 el caso del
K en el que la evidencia apoya un cambio a lo largo de los gradientes ambientales
(AAIC = 2; Tabla 4). Sin embargo, el comportamiento del indice Cqv ante dicho
gradiente no corresponde con ninguno de los planteamientos de la HGS. Por otro
lado, el modelo que incluye al Zn como variable ambiental sefiala un apoyo de los
datos al modelo nulo (Tabla 4; AAIC1 = 7.08), lo que quiere decir que el azar explica

mejor la variacion en los valores del indice.
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Tabla 4. Estadisticos asociados a los modelos aditivos generalizados del
indice Cqn de las variables ambientales incluidas en las distintas hipotesis.
La columna AAIC1 corresponde al criterio de informacion de Akaike del
modelo que incluye la variable ambiental, y el AAICo corresponde al valor
del modelo nulo. En negritas se sefalan los casos en los que hay una
diferencia mayor de dos unidades, lo que indica que el modelo que incluye
a la variable ambiental tiene un mejor apoyo por parte de los datos que el
modelo nulo. En cursivas se indica el caso opuesto. Las columnas H1 y
H2 indican si el comportamiento del modelo se ajusta al planteamiento
original de la hipotesis del gradiente de estrés o a la version modificada,
respectivamente. * = No se observa aumento de competencia cuando los

recursos son muy escasos, pero podria ser porque no se muestre6 todo

el gradiente.

Variable R? AAIC: AAICo H1 H2
ambiental

Altitud 0.003 1.87 0.00 No 2
pH 0.008 1.67 0.00 No No
N 0.032 0.69 0.00 No No
P 0.034 0.59 0.00 No 2
K 0.261 0.00 498 No No
Ca 0.064 0.00 0.66 No No
Mg 0.022 1.06 0.00 No No
Na 0.052 0.00 0.07 No Si
Agua disponible 0.061 0.00 021 Si 2
Precipitacion 0.000 1.99 0.00 No 2
Fe 0.022 1.78 0.00 No No
Cu 0.042 0.29 0.00 Si No
Zn 0.403 7.08 0.00 si si
Mn 0.006 1.76 0.00 si Si
B 0.146 0.46 0.00 No Si
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Tabla 5. Estadisticos asociados a los modelos aditivos generalizados del
indice NODF contra las variables ambientales. La columna AAIC:
corresponde al criterio de informacién de Akaike del modelo que incluye la
variable ambiental, y el AAICo corresponde al valor del modelo nulo. En
negritas se sefialan los casos en los que hay una diferencia mayor de dos
unidades, lo que indica que el modelo que incluye a la variable ambiental
tiene un mejor apoyo por parte de los datos que el modelo nulo. Las
columnas H1 y H2 indican si el comportamiento del modelo se ajusta al
planteamiento original de la hipétesis del gradiente de estrés o a la version

modificada, respectivamente.

Variable R? AAIC1  AAICo H1 H2
ambiental

Altitud 0.149 0.00 3.28 No 2
pH 0.045 1.00 0.00 No No
N 0.027 1.39 0.00 Si No
P 0.078 0.00 1.23 Si  No
K 0.004 1.81 0.00 Si No
Ca 0.049 0.89 0.00 No No
Mg 0.185 0.00 253 No No
Na 0.030 1.47 0.00 No 2
Agua disponible 0.009 1.61 000 si 2
Precipitacion 0.149 0.00 3.16 No 2
Fe 0.007 1.69 0.00 Si No
Cu 0.362 0.00 5.73 Si  No
Zn 0.000 1.96 0.00 No No
Mn 0.002 1.91 0.00 si Si
B 0.024 1.49 0.00 No No

31



El anidamiento, medido a partir del indice NODF, fueron cuatro los modelos en los
gue la evidencia sugiere un cambio a lo largo de los gradientes ambientales (AAIC
2 2), el Mg, el Zn, el Cu y la altitud. En seis casos los patrones corresponden con lo
esperado con el planteamiento original de la HGE, y Unicamente uno de ellos

coindice con lo descrito por los dos planteamientos de la hipotesis (Figura 4).

Los valores de R? fueron bajos (< 0.4, promedio = 0.098) para todos los indices

estudiados (C-score, Cqgny NODF).
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Figura 4. Relaciones entre los patrones de concurrencia estandarizados y las
variables ambientales. La barra inferior corresponde a los intervalos de insuficiencia,
suficiencia y exceso en color blanco, gris y negro, respectivamente. Las lineas
punteadas grises sefialan los valores mayores a dos unidades por fuera de las
cuales los valores difieren de lo esperado al azar.
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Figura 4 (cont). Relaciones entre los patrones de concurrencia estandarizados y las
variables ambientales. La barra inferior corresponde a los intervalos de insuficiencia,
suficiencia y exceso en color blanco, gris y negro, respectivamente. Las lineas
punteadas grises sefalan los valores mayores a dos unidades por fuera de las
cuales los valores difieren de lo esperado al azar
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DISCUSION

Patrones de concurrencia a lo largo de los gradientes de estrés

De un total de 45 variables ambientales analizadas, comprendidas por factores
abidticos y nutrientes del suelo, 12 presentaron un cambio en sus patrones de
concurrencia con un apoyo claro de la evidencia (AAIC = 2). Esto significaria que, a
lo largo de los gradientes analizados, aproximadamente un cuarto presentaron
modificaciones en los patrones de concurrencia a raiz de los cambios en el
ambiente. Esta evidencia sugiere que las interacciones de la comunidad de los
pastizales semiaridos de la regién de estudio cambian en funcion de algunas de las
caracteristicas fisicas y quimicas del suelo. Esto es consistente con lo que se ha
observado en otras comunidades de pastizales semiaridos (Pugnaire et al., 2004).
Sin embargo, las variables ambientales consideradas explican menos de la mitad
de la variacion observada en los indices de concurrencia como lo revelan los valores
bajos de R? (Tablas 3 - 5).

En el caso del indice C-score fueron detectados patrones significativos en
seis variables ambientales. En el N un AAIC de 15 unidades sugiere una influencia
determinante por parte de este elemento con el indice. Cabe destacar que algunos
de los patrones encontrados para el C-score no son totalmente independientes entre
si. Por ejemplo, un alto contenido de calcio casi siempre esta relacionado con suelos
alcalinos, por lo que no es extrafio que ambas variables hayan tenido un efecto
sobre el ajedrezamiento. Pueden existir relaciones semejantes entre otras variables

(Lucas y Davis, 1961).
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Por otro lado, para el indice NODF hubo cuatro patrones no aleatorios
encontrados, dos de ellos relacionados con la dinamica hidrica del sistema: altitud
y precipitacion. Hay una gran cantidad de trabajos que muestran relaciones de
facilitacion entre plantas asociadas a la disponibilidad de agua (Valiente-Banuet y
Ezcurra, 1991; Maestre y Cortina, 2004, Callaway, 2007; Luo et al., 2010). Los otros
dos patrones encontrados que muestran cambios estan en los gradientes de Mg y
Cu. En el primero seria posible que la asociacion de plantas disminuyera el impacto
de la alta concentracion de Mg por medio de su almacenamiento en vacuolas (Gao
et al., 2015). Esto podria explicar los resultados que sugieren que hay facilitacién
en practicamente todas las comunidades observadas, ya que en casi todas hay
exceso de Mg. Sin embargo, en las concentraciones mas altas de Mg la facilitacién
se debilita. Esto coincide con lo que sefialan Michalet et al. (2014) en cuanto a que
los mecanismos de facilitacibn pueden ser insuficientes para mitigar niveles de
estrés muy elevados. En el caso del Cu, se han descrito estrategias de activacion
de genes ante la deficiencia de Cu (Droppa y Horvath, 1990; Yruela, 2005), pero

esto no esclarece la asociacion entre plantas ante la escasez de Cu.

Patrones de concurrencia en ausencia de estrés

En ambos planteamientos de la hipétesis del gradiente de estrés las interacciones
positivas son poco frecuentes en las comunidades donde el estrés abiotico es bajo
y las interacciones negativas componen la principal fuerza de estructuracion en la
comunidad (Bertness y Callaway, 1994; Maestre et al., 2009). En nueve variables
ambientales (N, P, Mg, Ca, Fe, Cu, Zn, B y pH) el gradiente incluy6 valores de

suficiencia, caracterizados por ser optimos para las plantas y por no representar
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estrés o un estrés menor. De acuerdo con lo esperado, es decir, un aumento de
competencia en ausencia de estrés, en cinco de estos nueve casos hubo un
aumento en el indice C-score, lo que indica un incremento de la competencia. Estos
casos fueron el N, Ca, Cu, Zny B. El K representa un caso particular puesto que los
valores de concentracion para este nutriente corresponden Unicamente al intervalo
de suficiencia por lo que no es posible comparar los datos obtenidos en ausencia
de estrés con las categorias que representan un estrés dado por recursos o por
condiciones. El indice Cqn presentd una reduccion en tres variables con categoria
de suficiencia, las cuales fueron el Ca, Cu y Zn, lo que indica segregacion y
posiblemente competencia. EI aumento en la presencia de segregacion en estas
tres variables coincide con lo encontrado por el indice C-score.

Se espera que las interacciones positivas sean poco frecuentes en ausencia
de estrés de acuerdo con el planteamiento original de la HGS y su modificacion
posterior (Bertness y Callaway, 1994; Maestre et al., 2009). En las mismas nueve
variables donde se obtuvo un intervalo de suficiencia observamos que Unicamente
cuatro variables presentan valores bajos del indice NODF respecto a las categorias
de insuficiencia y exceso. Estos casos fueron el N, Mg, Fe y Cu. Dicha disminucion
en el indice NODF sugiere que en ausencia de estrés la facilitacién se presenta en
menor medida ya que la concentracion de recursos es suficiente para el crecimiento
de las plantas. Es importante destacar el caso del Fe, si bien el NODF es menor en
la categoria de suficiencia respecto a la categoria de exceso, en la categoria de
insuficiencia del recurso hay valores mas bajos que en la categoria de suficiencia,

donde se espera ausencia de estreés.
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Diferencias en el efecto del estrés por escasez de recursos y por condiciones

La HGE, ya sea en su forma original o revisada, propone que las interacciones entre
plantas cambiaran ante la presencia de estrés (Bertness y Callaway, 1994),
volviéndose positivas al menos en presencia de ciertas formas del mismo. Esto es
parcialmente confirmado por los resultados obtenidos. Aproximadamente un tercio
de los casos en los cuales se observé que los patrones de concurrencia cambian
con los gradientes edaficos coincidieron con el planteamiento original de la HGE, y
s6lo un quinto (seis de los 30 casos en los cuales hay datos de suficiencia y/o
exceso, ya que para las variables en las cuales solo hay insuficiencia no puede
descartarse la hipotesis revisada casi bajo ninguna circunstancia) la version
modificada correspondié inequivocamente con los patrones observados (Tablas 3 -
5).

El agua parece jugar un papel importante en la facilitacion observada en
ambientes con escasez de recursos, tal como se plantea en la version original de la
HGE. Aln cuando se han encontrado resultados mixtos para los cambios de las
interacciones con el estrés en ambientes semiaridos (Maestre et al., 2005; Maestre
et al., 2006; Bowker et al., 2010; He et al., 2013; Lépez et al., 2013), la influencia
que tiene el estrés abibtico en determinar las interacciones depende de la limitacién
por agua (Maestre et al., 2005). Esto se debe a que los pulsos de disponibilidad de
agua afectan de manera directa la concentracion de formas utiles de nutrientes para
las plantas (Austin et al., 2004). Las plantas no pueden acceder a los nutrientes si
el agua no esta disponible, lo cual es particularmente relevante en un ambiente
semiarido como el del presente estudio. Dos de los gradientes relacionados con el

agua, es decir, precipitacion y altitud, mostraron una disminucién del C-score en sus
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valores bajos. Cabe recordar que las zonas bajas (altitud) comprenden un area de
mayor temperatura que conlleva a una mayor evaporacion. Este comportamiento,
donde la competencia se redujo en presencia de estrés, va mas acorde con el
planteamiento original de la HGS que con su posterior revision. En el sitio de estudio
se ha encontrado que una mayor cubierta vegetal causa un aumento de la
disponibilidad de agua en el suelo (Villarreal-Barajas y Martorell, 2009), lo que
puede explicar la atenuacion de las interacciones negativas particularmente donde
el agua es escasa. Sin embargo, si atendemos al indice NODF para estas mismas
variables, parece haber menos facilitacibn donde el estrés es mayor, lo que
corresponde a lo esperado por la hipétesis modificada.

El planteamiento inicial de la HGE nos dice que ante la presencia de estrés
la facilitacion es mas comun y la competencia se ve reducida (Bertness y Callaway,
1994), tomando en cuenta el comportamiento presentado en la escasez tanto del N
como del P, ambos macroelementos esenciales para las plantas, parece haber
facilitacibn ante sus bajas concentraciones y también una disminucion de la
competencia, de acuerdo con lo propuesto originalmente por la HGE. Si bien el K
se encuentra Unicamente en cantidades de suficiencia, es interesante que este
macronutriente muestra patrones semejantes a los dos anteriores, N y P, en tanto
que mientras menor fue su disponibilidad se redujo la competencia y aument6 la
facilitacion.

El gradiente de nitrégeno obtenido a través del método de Kjeldahl incluye
todas las formas de N aprovechables por las plantas. Las plantas utilizan el
nitrogeno del suelo primordialmente en forma de nitratos y amonio (Santi et al.,

2013). El nitrégeno total de Kjeldahl comprende ademas de estos compuestos, N
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en forma de aminoé&cidos, péptidos presentes en la muestra (Saez-Plaza et al.,
2013). Los analisis muestran que la competencia, medida por el indice C-score,
aumentd en los valores de suficiencia del recurso y se vio disminuida en los
extremos del gradiente. Cabe destacar que ante la escasez de nitrdgeno, los tres
indices de concurrencia sugieren que la facilitacion se lleva a cabo o por lo menos
se reduce la competencia (Figura 4). Este comportamiento parece coincidir, en lo
general, con el planteamiento original de la hipotesis del gradiente de estrés, sin
embargo, no parece haber un aumento en la facilitacion ante el exceso de nitrégeno.

El P, un elemento indispensable para las plantas, presenté valores
Unicamente en la categoria de insuficiencia del recurso. La concentracion de este
nutriente comienza a ser 6ptima, de acuerdo al intervalo obtenido, a partir de 20
ppm (Horneck et al., 2001; Anexo, Tabla A). Los valores mas bajos, que representan
una marcada escasez del nutriente, presentan un aumento en el indice NODF y una
disminucién por parte del C-score (Figura 4), este comportamiento esta de acuerdo
con la HGS en su planteamiento original, ya que la escasez del recurso supone un
estrés para las plantas que puede ser disminuido por la existencia de un efecto
interespecifico en la rizésfera donde una especie modifica la quimica de la rizésfera
permitiendo el movimiento del P (Li et al., 2007). En las comunidades limitadas por
la disponibilidad de recursos, las redes de hifas de hongos micorrizégenos permiten
a las plantas no solo obtener recursos limitantes sino también compartir éstos al
estar “conectadas” a una misma red (van der Heijden y Horton, 2009).
Especificamente el P se mueve a través de complejos de endomicorrizas (Chiariello

et al., 1982). De este modo, las plantas pueden facilitarse mutuamente al aumentar

40



la cantidad de hongos que pueden proporcionarles a ellas y sus vecinas el P cuando

€S escaso.

En el gradiente altitudinal obtenido hay un aumento importante del NODF en
las zonas mas altas. Esto sugiere que mientras avanzamos en altitud la facilitacion
se hace cada vez mas presente. Este patron concuerda con la teoria del gradiente
de estrés en ambas versiones, ya que en altitudes mayores se presenta estrés por
las condiciones limitantes del ambiente: hay reportes de 68 heladas anuales en
promedio en la zona (Cruz-Cisneros y Rzedowski, 1980), cifra que probablemente
sea mucho mayor en las zonas elevadas donde no hay estaciones meteorolégicas.
Las bajas temperaturas que se presentan cuando aumenta la altitud de un sitio son
un estrés (Yadav, 2010) que puede ser disminuido por la cercania de plantas de
mayor estatura que proveen un ambiente mas benigno bajo su dosel (Callaway,
2007). También es importante mencionar que, en las zonas bajas, donde se
presenta un estrés por la escasez de recursos, el indice NODF, ligado a la
facilitacién, tiene una disminucion la cual nos hace ver que no aumenta la facilitacion
ante la escasez de recursos que suponen las bajas altitudes, aunque como ya se
sefalo si parece haber una reduccion en la competencia. Es interesante que en las
zonas altas podria estar ocurriendo facilitacion por atenuacion de temperaturas
bajas, como lo sugiere el indice NODF, pero competencia debida a la mayor
disponibilidad de agua, tal como lo indica el ajedrezamiento.

El pH del suelo constituye un caso complejo. Ambos extremos del gradiente
reflejan disminucion de los nutrientes disponibles. Un suelo con un intervalo de pH

entre seis y cuatro supone un ambiente ligeramente acido en el cual los nutrientes
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como el N, P y K comienzan a escasear (Lauchli y Grattan, 2017). Es a partir de
este punto que el C-score tiene un aumento notable (Figura 4; pH) que sigue
creciendo conforme el pH disminuye. Esto sugiere que la competencia aumenta
ante la escasez de estos macronutrientes. Por otro lado, en dicho extremo algunos
nutrientes como el Mn y el Fe se encuentran en cantidades excesivas para las
plantas (Jones Jr., 2012) provocando situaciones de toxicidad. En estas condiciones
de estrés el indice NODF tiende a un aumento asociado a la facilitacion. El patron
presente en este extremo del gradiente de pH parece concordar con la hipétesis
modificada del gradiente de estrés. Finalmente, la porcion alcalina obtenida del
gradiente de pH también representa la escasez de nutrientes como N, Mg, P, Fe,
Mn, Cu y Zn (Lauchli y Grattan, 2017; Jones Jr., 2012). Sin embargo, los indices C-
score y NODF se ven disminuidos en este extremo del gradiente de pH del suelo.
Los casos del pH y del agua que se han discutido ilustran una de los
problemas existentes en esta tesis para la interpretacion de los resultados. Las
concentraciones de nutrientes que las plantas pueden tomar del suelo dependen de
reacciones que suceden en éste (Robson y Pitman, 1983), y las interacciones entre
multiples nutrientes afectan en la adquisicion, transporte o asimilacién de los
mismos (Kumar et al., 2021). Por ende, establecer si una concentracion dada es
suficiente o insuficiente resulta muy dificil sin considerar toda la complejidad del
sistema. El punto ya ha sido discutido dentro de la literatura de la HGE en sistemas
semiaridos, ya que se ha planteado que cuando hay formas de estrés adicionales
al hidrico, como puede ser la toxicidad, la facilitacion cae y las interacciones se
vuelven competitivas (Michalet et al., 2014). Otro problema relacionado es que el

requerimiento de elementos esenciales para el crecimiento y desarrollo varia de
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manera considerable (Jones Jr., 2012), dichos requerimientos varian de especie a
especie (Bonilla, 2008) tan solo en plantas de interés econémico. Por lo tanto,
abordar la deficiencia o exceso de nutrientes en plantas cuyas fisiologia es
fundamentalmente desconocida, como las de este estudio, nos deja en un terreno
inhospito. Sin embargo, considerar los intervalos de suficiencia o insuficiencia de
nutrientes para cultivos de interés econdémico puede ser un buen punto de partida y
quizé un descriptor de lo que sucede en promedio de las especies de la comunidad.
Cabe sefnalar que muchos cultivares y muchas de las plantas de nuestro estudio

son gramineas.
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CONCLUSIONES

Los resultados encontrados en este trabajo reflejan un patrén sumamente complejo.
Esto puede deberse en parte a la accion conjunta de diferentes fuentes de estrés
en cada sitio y las interacciones entre ellas. Mientras que en un sitio hay la cantidad
suficiente de un recurso, en el resto de recursos es insuficiente o esta presente de
manera excesiva, lo cual complica la interpretacion de los datos. Esto sugiere que
un analisis mas integrado, donde se tomen en cuenta todos los recursos
simultdneamente, podria ser mas esclarecedor que los andlisis individuales
ejecutados en este trabajo. Otro factor que complica los resultados es que la
facilitacion y la competencia so interacciones pueden ocurrir simultaneamente en la
comunidad. A pesar de estas dificultades, aparecieron algunos patrones
consistentes. Los datos procedentes de condiciones de bajo estrés en general
mostraron mayor evidencia de competencia. La evidencia a favor de la hipétesis del
gradiente de estrés en su forma original, si bien fue débil y no muy frecuente, fue
mucho mayor que para la version modificada. Esto quiere decir que esta ultima no
parece tener impactos a nivel comunitario aun cuando pudiera ser apropiada en el

estudio de poblaciones aisladas.
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ANEXO

Tabla A. Intervalos de concentracion de nutrientes del suelo obtenidos a partir de la literatura consultada.

Variable  Muy Baja Baja Media Alta Muy Alta Unidades Cita

ambiental Insuficiencia Suficiencia Exceso
pH 6-8 pH Lauchli y Grattan,

2017
Nt <0.05 0.05-0-15 0.15- 0.25 - >0.5 % APAL Agricultural
0.25 0.50 Laboratory, s. f.

Ca <5 5.0-10.0 >10 meq/100g Marx et al. 1996
Mg <0.5 05-25 >25 meq/100g Horneck et al. 2011
K <0.4 04-06 06-2 >2 meq/100g Horneck et al. 2011
P <20 20 - 40 40-100 >100 ppm Horneck et al. 2011
B <0.4 0.4-0.7 08-12 13-2 >2 ppm Jones Jr., 2001
Cu <0.3 0.3-0.8 09-12 13-25 >25 ppm Jones Jr., 2001
Mn 0-4 0.4-0.7 08-12 13-20 >2 ppm Jones Jr., 2001
Fe 0-5 5-10 11-16 17 -25 >25 ppm Jones Jr., 2001
Zn <0.5 05-1.0 1.1-30 3.1-6.0 >6.0 ppm Jones Jr., 2001
Na 0.5-2% % del CEC  Hamza, 2008
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Tabla B. Lista de especies de los pastizales semiaridos del norte de Oaxaca.

Especies

Agave potatorum Zucc.

Agave scaposa Gentry

Antiphytum caespitosum |. M. Johnst

Arenaria lanuginosa (Michx.) Rohrb

Aristida adscensionis L.

Avristida curvifolia E. Fourn

Aristida divaricata Humb. & Bonpl. Ex
Wwilld.

Aristida havardii Vasey

Aristida pansa Wooton & Standl.

Aristida schiedeana Trin. & Rupr.

Asclepias linearifolia Pavon ex
Decaisne in de Candolle pro syn.

Asclepias rosea Kunth

Bidens pilosa L.

Melampodium sericeum Kunth

Bothriochloa reevesii (Gould) Gould

Bouteloua chondrosioides (Kunth)
Benth. Ex S. Watson

Bouteloua curtipendula (Michx.) Torr.

Bouteloua hirsuta Lag.

Bouteloua polymorpha (E. Fourn.)
Columbus

Bouteloua repens (Kunth) Scribn. &
Merr.

Bouteloua scorpioides Lag.

Bouteloua simplex Lag.

Bouteloua triaena (Trin. Ex Spreng.)
Scribn.

Brickellia veronicaefolia (Kunth) A.
Gray

Brickellia veronicaefolia (Kunth) A.
Gray

Buchnera pusilla Kunth

Bulbostylis tenuifolia (Rudge) J. F.
Macbr

Calliandra humilis Benth.

Callisia navicularis (Ortgies) D. R. Hunt

Calochortus nigrescens Ownbey

Carex peucophila Holm

Castela erecta Turpin

Centaurea chilensis Bertero ex Hook.
& Arm.

Cerdia virescens Moc. & Sessé ex DC.

Cheilanthes lendigera (Cav.) S.w

Chrysactinia mexicana A. Gray

Sisyrinchium angustifolium Mill.

Cologania obovata Schiltdl.

Conyza filaginoides (DC.) Hieron.

Coreopsis cyclocarpa S. F. Blake

Coryhphantha pseudoradians Bravo

Croton eberhardtii Gagnep.

Crusea diversifolia W. R. Anderson

Cuphea aequipetala Cav.

Cuphea wrightii A. Gray

Cuscuta applanata Engelm.

Cyperus seslerioides Kunth

Cyperus squarrosus L.

Dalea bicolor Humb. & Bonpl. Ex Willd.

Dalea foliolosa (Aiton) Barneby

Dalea humilis G. Don

Dalea greggii A. Gray

Dalea sericea Lag.

Dalea leucosericea (Rtdb.) Standl. &
Steyerm.

Dichondra argéntea Humb. & Bonpl.
Ex Willd.

Desmodium procumbens (Mill.) Hitchc.
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Digitaria bicornis (Lam.) Roem. &
Schult.

Dichromanthus michuacanus (Lex.)
Salazar & Soto Arenas

Dodonaea viscosa Jacq.

Ditaxis depressa (Greenm.) Pax & K.
Hoffm.

Dyschoriste capitata (Oerst.) Kuntze

Drymaria villosa Schitdl. & Cham.

Dyssodia papposa (Vent.) Hitchc.

Dyschoriste microphylla (Cav.) Kuntze

Echeandia nana (Baker) Cruden

Echeandia flavescens (Schult. &
Schult. f.) Cruden

Echeveria longissima E. Walther

Echeandia vestita (Baker) Cruden

Eragrostis lugens Nees

Echinocereus pulchellus var.
acanthosetus Arias & Guzman

Eragrostis swallenii Hitchc.

Eragrostis mexicana (Hornem.) Link

Eryngium scaposum Turcz.

Erioneuron pilosum (Buckley) Nash

Euphorbia cuphosperma (Engelm.)
Boiss.

Eryngium carlinae F. Delaroche

Euphorbia macropus (Klotzsch. &
Garcke) Boiss.

Euphorbia indivisa (Engelm.) Tidestr.

Euphorbia nutans Lag.

Euphorbia mendezii Boiss.

Euphorbia radians Benth.

Euphorbia radioloides Boiss.

Euphorbia tricolor Greenm.

Euphorbia spellenbergiana Mayfield &
V. W. Steinm.

Euphorbia villifera Scheele

Euphorbia tubadenia Mayfield ex Ya
Yang

Evolvulus sericeus Sw.

Evolvulus alsinoides (L.) L.

Fimbristylis dichotoma (L.) Vahl

Ferocactus recurvus (Mill.) Borg.

Galium fuscum M. Martens & Galeotti

Florestina purpurea (Brandegee) Rydb.

Gymnosperma glutinosa (Spreng.)
Less.

Gomphrena serrata L.

Heliotropium pringlei B. L. Rob.

Heliotropium foliosissimum J. F. Macbr.

Helianthemum patens Hemsl.

Helianthemum glomeratum (Lag.) Lag.

Hilaria cenchroides Kunth

Heterosperma pinnatum Cav.

Ipomoea capillacea (Kunth) G. Don

Hoffmannseggia oxycarpa Benth. Ex
Gray

Ipomoea plumerae A. Gray

Ipomoea costellata Torr.

Lachemilla sibbaldiifolia (Kunth) Rybd.

Krameria pauciflora DC.

Lobelia nana Kunth

Linum austral A. Heller

Loeselia glandulosa (Cav.) G. Don

Loeselia coerulea (Cav.) G. Don

Lysimachia minima (L.) U. Manss &
Anderb.

Lycianthes peduncularis (Schltdl.)
Bitter

Mammillaria hernandezii Glass & R. A.
Foster

Macroptilium gibbosifolium (Ortega) A.
Delgado

Mecardonia procumbens (Mill.) Small

Mammillaria zephyranthoides Scheidw.

Melampodium sericeum Lag.

Melinis repens (Willd.) Zizka

Microchloa kunthii Desv.

Menodora helianthemoides Bonpl.

Mimosa aculeaticarpa Ortega

Milla biflora Cav.
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Muhlenbergia implicata (Kunth) Trin.

Muhlenbergia depauperata Scribn.

Muhlernbergia peruviana (P. Beauv.)
Steud.

Muhlenbergia microsperma (DC.)
Kunth

Muhlenbergia rigida (Kunth) Kunth

Muhlenbergia phalaroides (Kunth) P. M
Peterson

Nottoscordum bivalve (L.) Britton

Muhlenbergia uniseta (Lag.) Columbus

Opuntia huajuapensis Bravo

Ophioglossum engelmannii Prantl

Panicum hallii Vasey

Oxalus lunulata Zucc.

Paronychia Mexicana Hemsl.

Pappophorum peppiferum (Lam.)
Kuntze

Phemeranthus oligospermus
(Brandegee) Ocampo

Paspalum convexum Humb. & Bonpl.
ex Fliggeé

Piptochaetium brevicalyx (E. Fourn.)
Ricker

Pinaroppapus roseus (Less.) Less.

Plantago nivea Kunth

Pittocaulon praecox (Cav.) H. Rob. &
Brettell

Polygala compacta Rose

Polianthes bicolor E. Solano & Garcia-
Mend.

Polygala mexicana Moc. ex Cav.

Polygala dolichocarpa S. F. Blake

Porophyllum linaria (Cav.) DC.

Polygala vergrandis W. H. Lewis

Richardia tricocca (Torr. & A. Gray)
Standl.

Portulaca pilosa L.

Salvia axillaris Moc. & Sessé ex Benth.

Ruellia lactea Cav.

Salvia misella Kunth

Salvia candicans M. Martens & Galeotti

Salvia thymoides Benth.

Salvia pusilla Fernald

Schkuria pinnata (Lam.) Kuntze ex
Tell.

Sanvitalia procumbens Lam.

Schizachyrium tenerum Nees

Schizachyrium sanguineum (Retz.)
Alston

Sedum oaxacanum Rose

Scutellaria microphylla Moc. & Sessé
ex Benth.

Selaginellla lepidophylla (Hook. &
Grev.) Spring

Sedum oteroi Moran

Sida abutifolia Mill.

Setaria parviflora (Poir.) Kerguélen

Stenocactus crispatus (DC.) A. Berger
ex A. W. Hill

Sporobolus tenacissimus (L. f.) P.
Beauv.

Stevia ephemera Grashoff

Stenandrium dulce (Cav.) Nees

Stevia tomentosa Kunth

Stevia serrata Cav.

Tagetes lunulate Ortega

Stenandrium verticilatum Brandegee

Thompsonella minutiflora (Rose)
Britton & Rose

Tagetes micrantha Cav.

Trigridia bicolor Molseed

Thymophylla aurantiaca (Brandegee)
Rydb.

Trachypogon spicatus (L. f.) Kuntze

Tradescantia crassifolia Cav.

Tridax coronopifolia (Kunth) Hemsl.

Trifolium amabile Kunth
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Tripogon spicatus (Nees) Ekman

Tripogandra purpurascens (S.
Schauer) Handlos

Verbena intermedia Gillies & Hook. ex
Hook.

Valeriana laciniosa M. Martens &
Galeotti

Zornia reticulata Sm.

Zinnia peruviana (L.) L.

Y 60 ejemplares mas aun sin identificar
a nivel de especie
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