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DIVERSIDAD EN COMUNIDADES DE PASTO
MEDITERRANEO: MODELOS Y MECANISMOS
DE COEXISTENCIA

T. MARARON'

RESUMEN

En Sierra Morena se han obtenido valores altos de densidad de escFecies fanerdgamas que sitdan a los
pastos de la dehesa entre las comunidades vegetales mis diversas de la zona templada.

A partir de esta observacién, se discuten los distintos modelos (Grime, Huston, Whittaker y Tilman)
que predicen la diversidad vegetal en funcién de factores del medic (fertilidad del suelo, intensidad de
pastoreo) y del tiempo evolutivo.

A continuacion se revisan los posibles mecanismos de coexistencia entre las numerosas especies de plan-
tas que conviven en los pastos mediterrdneos, diferenciando mecanismos que suponen condiciones de
equilibrio frente a otros que se basan en una situacién de ne-equilibrio, en la estrucruracién de la co-

munidad vegetal.

INTRODUCCION

En una dehesa de Sietra Morena se han registrado
135 especies diferentes de plantas fanerdgamas en

1.000 m* (MARANON, 1985). La importancia de

utilizar esta escala para medir la riqueza en espe-
cies de una comunidad es que nos permite com-

patar este valor con los que se han obtenido para

otros tipos de vegetacion (Fig. 1) y asi poder des-
tacar la alta diversidad de la dehesa. Sin embargo,
es necesario apoyar esta observacidon puntual con
una base de datos (diversidad en parcelas del.000
m’) mds amplia.

En general, las comunidades herbéceas de la cuen-
ca mediterrinea se caracterizan por una densidad
alta de especies (120-180 especies/ 1.000 m® y
40-60 especies/m®), en su mayor parte (mas del
70%) anuales. Constituyen, por tanto, uno de los
tipos de vegeracién mas diverso de la zona tem-
plada (NAVEH y WHITTAKER, 1979; MARANON,
1983).

¢Por qué existen tantas especies de plantas en los
pastos de las dehesas? La explicacién de la diver-
sidad de las comunidades vegetales es una de las
cuestiones méds complejas que tiene planreada la
ecologia de comunidades «posdescriptivas. En los

* Instituto de Recursos Nacurales y Agrobiologia. CSIC.
Apartado 1052, 41080 Sevilla,

tleimos diez afios se han propuesto diversos mo-
delos tedricos y empiricos que relacionan la diver-
sidad de una comunidad con las condiciones del
medio. Para las comunidades herbdceas mediterra-
neas resultan especialmente interesantes los mode-
los de Grime, Huston, Whittaker y Tilman {cf.
PEET ef al,, 1983).

MODELGS DE DIVERSIDAD

Modelo de Grime

GRIME (1979) realizé un muestreo extensivo de co-
munidades herbiceas en el Norte de Inglaterra,
midiendo (en cuadros de 0,25 m’) el nimero de e5-
pecies de plantas y la biomasa aérea de Ja comu-
nidad. Los resultados Je llevaron a establecer un
modelo empirico que relaciona la diversidad y la
productividad (Fig. 2A).

Las comunidades pobres en especies corresponden
a condiciones extremas de estrés o perturbacién,
donde sélo sobreviven algunas especies resistentes.
Al ser mis favorables las condicicnes, el mimero
de especies aumenta hasta llegar a un punto de in-
flexidn, en el que de nuevo disminuye por la do-
minancia de unas pocas especies que excluyen a las
demds por competencia. El modele predice que las
comunidades mds diversas se encontrardn, por tan-
to, en condiciones intermedias de productividad,
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Fig. 1. Valores de diversidad (namero de especies en 1.000 m") para diversas comunidades vegerales: 1) bosque templado (Nor-
teamérica), 2) chaparral (California), 3) maquis (Israel), 4) «mallees-brezal (Auseralia), 3) «fynbos» (Sudifrica), G) bosque medi-
terrineo pastado (California), 7) dehesa (Espafia), 8) bosque-matorral mediterrineo pascado (Israel), 9) bosque cropical (Costa Ri-
ca). Modificade de Ricg y WesToBY (1983).
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Fig. 2. Modelos de diversidad de GRIME (A), WHITTAKER (B), HUsTON (C} ¥ TILMAN {D), Ver explicacién en el texto.

estrés o perturbacién (Fig. 2A). En numerosos ex-
perimentos de fertilizacién de praderas se ha com-
probado una disminucién en el mimero de espe-
cies asociada al aumento de productividad («para-
doja del enriquecimienton).

Este modelo general debe ser adaptado en su es-
cala 2 las distintas regiones y tipos de comunida-

des. Por ejemplo, GRIME (1979) predice Ja maxi-
ma diversidad en las comunidades herbdceas del
Norte de Inglaterra, para valores de biomasa aé-
rea enire 350 y 750 g/m’. Serfa interesante apli-
car este modelo a las comunidades de pasto me-
diterraneo para encontrar el denominado «pasillo
de alta diversidad», es decir, los valores de produc-
tividad que permiten la coexistencia del maximo
niimero de especies.
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Modelo de Whittaker

El ecélogo norteamericano Robert Whittaker que-
d6 impresionado por la alta diversidad que encon-
tré en las comunidades herbiceas de Israel. En su
estudio con Zev Naveh (NAVEH y WHITTAKER,
1979) comprobaron cémo la diversidad (ndimero
de especies en parcelas de 1.000 m”) aumentaba
con ¢l grado de presion de pastoreo hasta un maxi-
mo, a partir del cual disminuia. Su interpretacién
era que en condicicnes de pastoreo poco intenso o
nulo, las gramineas alras (Avena sterilis en el caso
de Israel) dominan, eliminando otras especies por
competencia y dan lugar a comunidades de baja di-
versidad. Al aumentar la presién de pastoreo se re-
duce la abundancia de las especies dominantes, fa-
voreciendo la presencia de otras especies menos
competitivas, resulta asi una comunidad mis di-
versa. Una presién mds intensa reduce de nuevo
la diversidad, ya que sélo sobreviven unas pocas es-
pecies resistentes a la defoliacién.

Hasta aqui, el modelo es comparable con el de Gri-
me, es decir, Jos procesos de dominancia competi-
tiva y perturbacién (en forma de pastoreo) contro-
lan la diversidad, que serd méixima en situaciones
intermedias. Pero, ademds, Whittaker observé que
el miximo de diversidad aparecia en unas condi-
ciones de pastoreo relativamente severas, si se
compara con el caso de las comunidades america-
nas. Su explicacién fue que la dilatada historia ga-
nadera de los pafses medicerrdneos ha producido
una zcumulacién evolutiva de numerosas especies
resistentes al pastoreo (WHITTAKER, 1977; Na-
VEH y WHITTAKER, 1979). Por tanto, la 2porta-
cién original del modelo de Whittaker es que in-
corpora el tiempo evolutivo (Fig. 2B).

Modelo de Huston

Este modelo se fundamenta en las ecuaciones de
Lotka-Volterra para la competencia interespecifi-
ca. HUSTON (1979) supone la existencia de reduc-
ciones perddicas de las poblaciones y fluctuaciones
ambientales que evitan la exclusion competitiva
prevista en sitwaciones de equilibrio. El modelo
ptedice un equilibrio dindmico entre la «tasa de
desplazamiento competitivo» (crecimiento y capa-
cidad comperitiva)} y la «frecuencia en la reduccién
de las poblaciones». La diversidad de la comuni-
dad serd maxima para valores intermedios de pro-
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ductividad {crecimiento de las poblaciones) y per-
turbacién {reduccién de las poblaciones) (Fig. 2C).

El modelo de Huston ha sido aplicado por DUR-
ING y WILLEMS (1984) en un estudio experimen-
tal de diversidad en los prados calizos de Holan-
da. La exclusion del ganado resultaba en una dis-
minucién de la diversidad, debide a la dominancia
de Brachypodium pinnatum, de igual modo, el abo-
nado con un complejo N-P-K también reducia la
diversidad, en este caso por la dominancia de
Dactylis glomerata, Festuca ribra 'y Poa angustifolia.
Es decir, la mixima diversidad correspondia a pra-
dos pastados y sin fertilizar.

Moadelo de Tilman

TILMAN (1982) ha desarrollade un modelo grifico
de la teoria de la competencia entre varias espe-
cies por recursos limitantes, suponiendo la hetero-
geneidad de] medio. En un espacic determinado
por la disponibilidad de los recursos limitances, se
puede predecir el nimero de especies que coexis-
ten en equilibrio estable, dentro de un 4rea con de-
rerminada heterogeneidad espacial, para los distin-
tos valores de la proporcion entre los dos recursos.
Un modela de simulacién con 200 especies que
compiten por dos recursos limitantes produce Ja ti-
pica curva «jorobada» que relaciona la diversidad
y la disponibilidad de recursos {Fig. 2D}. TILMAN
(1983) sugiere que la alra diversidad de las forma-
ciones arbustivas «mediterrineas» que viven en
suelos muy pobres en nutrientes (tipicamente el
«fynbos» de Sudifrica y los brezales de Australia)
apoyan Jas predicciones de su modelo {ver también
ARROYO y MARANON, 1990).

Segin estos cuatro modelos, [a baja productividad
(dehida 2 Ia escasez de agua y nutrientes), la ac-
cién «perturbadora» del pastoreo y el efecto evo-
lutive acumulado de la milenaria tradicién gana-
dera serian los tres factores principales que han
contribuido a la elevada diversidad de las comuni-
dades de pasto mediterrdneo. Pero, écudles son los
mecanismos que regulan la coexistencia entre las
plantas en estas comunidades tan diversas?

HIPOTESIS DE EQUILIBRIO
Separacidn de nichos

La teoria del nicho considera que la competencia
{pasada y presente) por los recursos limitantes ac-
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tia como la principal fuerza que organiza las co-
munidades. Como consecuencia, la coexistencia es-
table de dos especies sélo serd posible si la dife-
rencia encre sus nichos es superior a un umbral te-
rico (similaridad limitante). En condiciones de
equilibrio, la diversidad de la comunidad es una
funcién de la disponibilidad de los recursos y del
grado de especializacién y solapamiento de los ni-
chos de las especies componentes (GILLER, 1984).

La aplicacién de la reorfa del nicho al mundo ve-
getal plantea bastantes dificultades. La mayoria de
las plantas superiores necesitan los mismos recur-
sos: luz, agua, los mismos nutrientes minerales y
espacio para crecer. éC6mo se define entonces el
nicho de una planta?, écémo se realiza la separa-
cibn de nicho entre las distintas especies de
planeas?

GRUBB (1977) define el nicho de una planta co-
mo «la relacién total con su medioambiente, tan-
to fisicoquimico como bioldgico» y propone cua-
tro componentes: 1) hibitar, 2)tipo bioldgico,
3} fenologia y 4) regeneracidn.

1. Hébitat. Las poblaciones de plantas experi-
mentan un desplazamiento competitivo, de modo
que tienden a crecer en los habitats que les son
miés favorables.o donde la competencia es menor.
PINEDA er 4. (1981) han estudiado la estructura
de comunidades de pasto mediterraneo en laderas
que habfan sido roturadas, comprobando que du-
rante la sucesidn aumentan las especies «especia-
listas», es decir, aquellas «que tienden a ocupar un
hébitat restringido en la ladera».

MARANON (1985) ha observado que una tercera
parte de las especies inventariadas en una superi-
ficie de 1.000 m’ de dehesa aparecian restringidas
a2 uno de los cinco hdbitats distinguidos; por ejem-
plo, entre las gramineas, Arvehenateram album en
los afloramientos rocosos, Festuca ampla en la base
del tronco, Cynosurus echinatus y Hordeum murinum
bajo la copa, Cynodon dactylon en el pasto abierto.
Es de resaltar la importancia del arbolado como
generador de heterogeneidad ambiental (nuevos
hébitats) para las comunidades herbiceas de las de-
hesas (GONZALEZ-BERNALDEZ ¢f 4l., 1969; MARA-
NON, 1985, 1986).

A una escala mis fina, la heterogeneidad de mi-
crohdbitats que existen en un 4rea pequefia posi-
bilira, segin TILMAN (1982), la coexistencia en
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equilibrio de numerosas especies con diferentes
respuestas a las distintas proporciones de los re-
cursos limitanres (ver modelo de Tilman).

2. Fenologia. El desplazamiento competitivo pue-
de ser temporal, con distintas épocas de crecimien-
to, floracién y fructificacién. En los pastos medi-
terraneos se pueden distinguir, a grandes rasgos,
cuatro «gremios fenol6gicos»: 1) especies bulbosas
otofiales, como Lewcojum autamnale, Narcissus sero-
tinus y Scilla autumnalis. 2) Especies efimeras hie-
males, de pequefio tamafio que completan su ci-
clo en febrero-marzo, antes de que se produzca el
méximo de crecimiento de las especies dominan-
tes. Setfa el caso Poa annua, Molineriella minuta, Ve-
ronica polita, Aphanes microcarpa 0 Cerastium glome-
ratum, 3) La mayor parte de las especies son ver-
nales, que completan su ciclo en el periodo fave-
rable con humedad en el suelo y temperaturas al-
tas. 4) Especies estivales, resistentes a la sequia,
por cjemplo, Carlina racemosa o la graminea peren-

ne C4 Cynodon dactylon.

3. Tipe biokigico. En general, dos plantas con ar-
quitectura muy diferente, por ejemplo, raices su-
perficiales frente a raices profundas, pueden coexis-
tir mediante una particién espacial de los recur-
sos. El caso ya mencionade de los drboles de Jas de-
hesas y las herbéceas tolerantes a la sombra, o tam-
bién el de las gramineas perennes y anuales (JACK-
SON y ROY, 1986; JOFFRE ez &/, 1987), se pueden
considerar ejemplos de complementariedad de ti-
po bioldgico. Pero, como se ha mencionado ante-
riormente, casi las tres cuartas partes de las espe-
cies de un pasto mediterrdneo son anuales. Resul-
ta, por tanto, interesante investigat si dentro de
un mismo tipo biolégico de Raunkiaer (los terdfi-
tos), las diferencias en morfologia y tamafio pue-
den favorecer la coexistencia.

De nuevo, podemos recurrir al ejemplo de las plan-
tas efimeras hiemales, de pequeiio tamano, que
presentan simultdneamente una separacién de ni-
cho fenoldgico y de tipo biolégico {espacio explo-
tado). Las plantas anuales de pequefio tamafio, que
son muy frecuentes en los pastos mediterrdneos,
segin WHITTAKER (1977) «reducen la intensidad
de la presién de pastoreo... mediante su miniaru-
tizacién, tanto en el espacio como en el tiempo»;
ademis, su reducido tamaiio les permire una dife-
renciacion de egrano fino» de los microhibirats.
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En el otro extremo, las plantas estivales, de mds
larga viaa, tienen raices mis profundas que les per-
miten crecer durante el verano, gracias a la urili-
zacién del agua almacenada en profundidad y al-
canzar mayor tamafio v biomasa (GULMON ¢f af,,
1983, MOONEY et #/., 1986).

Con estos ejemplos se puede comprobar cémo el
tamafio y la morfologfa de las plantas tiene mil-
tiples consecuencias ecolégicas y su estudio mere-

.ce una mayor atencidn (ver también FERNANDEZ

ALES ¢ al., 1989).

4.  Regeneraciin. GRUBB (1977) define el nicho de
regeneracién como «las condiciones necesarias pa-
ra que una generacién de plantas sea sustituida por
la siguiente». La fase de regeneracién incluye di-
versos procesos: produccién de semillas, disper-
si6n, germinacion, establecimiento y desarrollo de
las plantulas.

En una comunidad dominada por plantas anuales
serin adn mds criticas las diferencias en el nicho
de regeneracién, por ejempla, en el nimero de se-
millas, tipos de dispersién, susceptibilidad a ]a gra-
nivorfa, periodo de germinacién o en la cantidad
de reserva en la semilla (MARANON, 1987b,
1988a; MARANON y BARTOLOME, 1989

Seria deseable un esrudio sistemdtico de la ecolo-
gia reproductiva de las distintas especies que com-
ponen la comunidad de pasto para comprobar si
las posibles diferencias en estos sindromes de re-
generacién pueden explicar (al menos en parte) su
coexistencia.

El nicho de las plantas es, por tanto, multidimen-
sional, pero, épueden las diferencias de nicho ex-
plicar la coexistencia de més de 40 especies her-
baceas en 1 m’ 6 20 especies en 1 dm*? Se han pro-
puesto mecanismos alternativos para explicar la
coexistencia de especies con nichos semejantes en
condiciones de equilibrio.

Orros mecanismos de equilibrio

1. «La agregacién espacial en una poblacién de
plantas favorece la competencia intraespecifica, au-
mentando la probabilidad de coexistencia» (SIL-
VERTOWN y LAw, 1987). En los pastos mediterrs-
neos ¢s frecuente el fendmeno de la sinaptosper-
miz, es decir, la dispersidn conjunta de semillas,
que da lugar a distribuciones agregadas de las po-
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blaciones. Par ejemplo, en gramineas del género
Aegilops (MARANON, 1987a, 1989) o en varias es-
pecies de leguminosas, como Medicage spp., Scor-
piurus spp., Ormithopus spp., Trifolium subterranenm,
T. Cherleri, etcérera.

2. Una mezcla de especies puede persistit si exis-
te una relacién competitiva circular, esto es: la es-
pecie A es mds competitiva que B, a su vez B &5
mis competitiva que C, pero C es mds competiti-
va que A (SILVERTOWN y Law, 1987).

3. La seleccidn recfproca de «capacidad compe-
titiva combinante» entre dos especies, es decir, la
tendencia a igualarse en su competitividad, puede
permitir su coexistencia sin exclusién competitiva
ni diferenciacién de nichos (AARSEN, 1983).

4. Considerando dnicamente la competencia por
el espacio, YODZIS (1986) predice la coexistencia
de especies sin diferenciacién de nichos en comu-
nidades controladas por la relativa dominancia de
las especies o pot la colonizacién inicial {«founder
control»).

Hasta ahora, hemos supuesto que la comunidad
tiende a un estado de equilibrio donde la compe-
tencia interespecifica con los recursos limitantes es
la principal fuerza que estructura dicha comuni-
dad, especialmente a través de la diversificacién de
nichos. En el mismo marco de sistemas competi-
tivos en equilibrio se han propuesto otros meca-
nismos alternativos para explicar la coexistencia sin
que sea necesaria la separacién de nichos. Sin em-
bargo, des realista suponer que Jas comunidades
naturales se encuentfan en estado de equilibrio?

HIPOTESIS DE NO EQUILIBRIO

En una comunidad de pasto mediterrineo, las
plantas viven en un medio heterogéneo y cambian-
te. Las condiciones de temperatura, humedad y la
disponibilidad de nuttientes presentan marcadas
variaciones entre estaciones y entre afios. Intensas
perturbaciones episddicas, como incendios o labo-
reo, causan una mortalidad elevada y alteran el
medio para las supervivientes. El ganado produce
una perturbacién variada y miltiple en forma de
pisoteo, defoliacién y deyecciones. Aves, roedores
e insectos se alimentan selectivamente de plantas
y semillas, Pardsitos y patégenos causan morrali-
dad o disminuyen la capacidad competitiva, tam-
bién de un modo selectivo.



Ecologia, N.° 3, 1991

En estas condiciones sin equilibrio, écdmo se es-
tructura la comunidad? écudles son los mecanis-
mos que explican la coexistencia entre diversas es-
pecies de plantas? Las teorias de no-equilibrio in-
corporan flucruaciones ambientales, sucesos hists-
ricos, factores aleatorios, cambpios climdricos, tasas
de emigracidn o de especiacidn, etcétera, en sus
predicciones sobre Ia estructura de las comunida-
des (ver revision en CHESSON y CASE, 1986). En
el modelo de Huston vimos cémo la reduecidn de
las poblaciones mediante perturbaciones, evita la
exclusién competitiva y aumenta la diversidad.

Dinimica de renovacién en micrositios

SHMIDA y ELINER (1984) explican la coexistencia
de especies con nichos similares mediante un and-
lisis de la renovacién de especies en micrositios,
que supone: competencia localizada espacialmen-
te, dispersién no uniforme de semillas y un medio
heterogéneo en el espacio y en el tiempo.

Diversas situaciones pueden permitir [a coexisten-
cia estable entre dos especies:

1. Cuando las especies presentan estrategias vi-
tales alternativas, por ejemplo, supervivencia fren-
te a reproduccion.

2. La inmigracién continua de semillas desde ha-
bitats vecinos (refugios) puede mantener una po-
blacién en un habitae hostil.

3. Las fluctaciones ambientales pueden permi-
tir la coexistencia en el espacio de especies con di-
ferentes respuestas demogréficas, es decir, favore-
cidas por distintas caracteristicas climiticas, RICE
y MENKE (1985) documentaron un ejemplo de
«reversion comnpetitiva» entre dos especies de Ero-
dium en California. Erodizm botrys domina cuando
ocurre un perfodo de sequia durante la fase de es-
tablecimienta de pléntulas, mientras que E. brachy-
carpum es mas competitivo si la sequia se produce
durante la floracién.

4. Sia una tasa lenta de exclusién competitiva
le acompaiia una cierta frecuencia de perturbacio-
nes puede resultar un proceso continuo de susti-
tuciones de especies entre micrositios.

Accién de herbivoros y patégenos

La defoliacién poco selectiva causada por los gran-
des herbivoros reduce la abundancia de las espe-
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cies dominantes, provocando una «liberacién com-
petitiva» que favorece la coexistencia. NAVEH y
WHITTAKER (1979) han comprebado ¢émo au-
mentando la carga ganadera en un pasto domina-
do por Asena sterilis se aumenta la diversidad (ver
modelo de Whitraket).

Los insectos fitéfagos especificos regulan la pobla-
cién de su huésped, evitando asi su dominancia.
Un caso bien documentado es la invasidn de Jos
pastos californianos por Hypericum perforatum, a
principios de siglo (HUFFAKER en HARPER, 1977).
Se estableci6 un programa de lucha biologica para
eliminar esta planta tdxica para el ganado, median-
te la introduccién del coledprero Chrysolina quadri-
gemina. El resultado fue muy efectivo ¥ en pocos
afios se habfa controlado la invasion, con la parti-
cularidad que el insecto evita los lugares sombrea-
dos al oviposirar, resultando, en consecuencia, una
engafiosa distribucién de Hypericum perforatum aso-
ciada a la sombra de los drboles.

CONCLUSIONES

En conclusién, son numerosos los mecanismos que
pueden explicar la coexistencia de fas especies en

TABLA I

POSIBLES MECANISMOS DE COEXISTENCIA ENTRE
ESPECIES, EN LAS COMUNIDADES DE PASTO
MEDITERRANEQ (ver texto)

HIPOTESIS DE EQUILIBRIO

Separacian de nichos:
Hdbitat.
Fenologia.
Tipo bioldgics.
Regeneraciin.

Agregacién espacial,

Relacién competitiva citcular.

Caparidad competitiva combinante (AARSEN).
Competencia por €l espacio (YoODzis).

HIPOTESIS DE NO EQUILIBRIO

Reduecién petibdica de las poblaciones (HUSTON).
Dindmica de renovacién en microsicios (SHMIDA y ElUNER):
Ertrategias vitaler alternativar.
Refugios en el espacio.
Refugior en el tiempo (reversidn competitival.
Sustituciones de especies emtre mitrohdbitats.
Accion de grandes hetbivoros.
Accidn de parisitos y patdgenos especificos.
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una comunidad diversa (Tabla I), pero, como se-
fialan SILVERTOWN y LAW (1987), «el gran reto...
es mostrar qué combinacién de todos los mecanis-
mos posibles es la que mejor explica las propieda-
des observadas en las comunidades de plantas».

En las dehesas ibéricas se mantienen comunidades

«Diversidad en comunidades de pasto mediterrineo»

herbdceas de excepcional densidad de especies que
representan un valioso recurso cientifico para el es-
tudio de la teorfa de la diversidad. Ademis las de-
hesas constituyen en si mismas reservas importan-
tes de recursos firogenéticos adaptados a resistir
condiciones adversas de sequia, pobreza en nu-
trientes y sobrepastoreo (MARANON, 1988B).

SUMMARY

High values of glant species density have been recorded in Sierra Morena (SW Spain). «Dehesa» grass-
lands are ranked between the highest diverse plant communities in the temperate Zone,

Different models (Grime, Huston, Whitaker and Tilman) predicting plant species diversity from envi-
ronmental factors (soil fertility, grazing pressure) and the evolutionary time, ate discussed.

Coexistence between the numerous plant species, in the «dehesa» grassland communities, is partly ex-
plained by mechanisms based on equilibrium conditions andfor non-equilibrium hypothesis.
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