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Como regla general, la facilitación predomina sobre la competencia en ambientes con un alto grado de estrés, pero los niveles de estrés cambian
a lo largo de la vida de las plantas. Resulta clave incluir el tiempo en los estudios de las interacciones planta-planta a través del monitoreo de las
plantas a lo largo de sus ciclos vitales completos, pero captar la dimensión temporal requiere largos períodos de estudio. En este artículo se presentan
distintas formas de incluir el tiempo en el estudio de las interacciones entre plantas utilizando técnicas dendrocronológicas. Mediante la presentación
de distintos casos de estudio se desarrolla el modo de incluir la información que proporciona la edad de las plantas (control de la ontogenia y deter-
minación de la estructura de edades de la población) y la anchura de anillos (crecimiento secundario) en estudios a nivel de comunidad, de población
y de individuos. Se destaca la existencia de anillos de crecimiento en arbustos y herbáceas perennes y se pone de manifiesto el potencial que esto
supone de cara a realizar estudios ecológicos. Para concluir se presentan otras variables que quedan registradas en los anillos de crecimiento y
son susceptibles de ser utilizadas como complemento en los estudios de interacciones entre plantas, como los ratios isotópicos o distintas variables
relacionadas con la anatomía cuantitativa de la madera.
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García-Cervigón, A.I. 2016. Including time on the study of plant-plant interactions through dendroecology. Ecosistemas 25(1): 74-82. Doi.:
10.7818/ECOS.2016.25-1.11
As a general rule, facilitation prevails over competition in stressful environments, but stress levels shift over time. Ideally, time should be included in
plant-plant interactions studies by monitoring plants throughout their entire life-cycles, but this would require long study periods prior to reach any
conclusive result. In this paper I present different ways to include time on the study of plant-plant interactions using dendrochronological techniques.
By introducing different study cases I show how to include the information provided by plant age –related to ontogeny and age structure of the po-
pulation– and ring width –related to secondary growth– in studies at the community, population and individual level. I highlight the potential for eco-
logical studies to include the analysis of growth rings existing in shrubs and perennial herbs. To conclude, I introduce several variables registered in
growth rings such as carbon stable isotope content or variables related to quantitative wood anatomy, which could be included as a complement in
studies on plant-plant interactions.
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Introducción

Las interacciones positivas entre plantas son uno de los prin-
cipales factores que controlan la estructura y diversidad de las co-
munidades (Brooker et al. 2008, Cavieres et al. 2014, McIntire y
Fajardo 2014). Las plantas nodriza, es decir, aquéllas que tienen
un efecto neto positivo sobre otras plantas, modifican las condi-
ciones bióticas y abióticas a través de mecanismos directos e in-
directos. Entre los directos se encuentran la creación de nuevos
hábitats o la mitigación de diversos tipos de estrés (Stachowicz
2001). Entre los indirectos, las plantas nodriza pueden promover
cambios en las redes de interacciones entre las especies subor-
dinadas, por ejemplo a través de la generación de nuevos nichos
ecológicos, o cambios en la jerarquía competitiva (Soliveres et al.
2011). Al ampliar los rangos de tolerancia de las especies a las
que afectan, las interacciones de facilitación pueden modificar la
estructura de las comunidades a través de su efecto en la diná-

mica de poblaciones (Eckstein 2005) y en las estrategias funcio-
nales de estas especies (Schöb et al. 2012, Gross et al. 2013), ex-
pandiendo así sus rangos de distribución, aumentando la riqueza
local de especies y permitiendo la persistencia de las comunidades
en ambientes altamente estresantes (Le Bagousse-Pinguet et al.
2014, Soliveres y Maestre 2014). Los impactos de la facilitación
pueden tener también consecuencias evolutivas en términos de
estructura filogenética de las comunidades (Valiente-Banuet y
Verdú 2007) o de selección de grupo, dado que la obtención de
recursos de forma compartida puede ayudar a reducir las tasas
de mortalidad y favorecer así la selección de los individuos que
crecen estrechamente agrupados (McIntire y Fajardo 2011). De
hecho, la facilitación incluso se ha propuesto como parte de la te-
oría evolutiva (Kikvidze y Callaway 2009) al ser considerada como
el mecanismo subyacente a las principales transiciones evolutivas
como por ejemplo las explicadas por la teoría de la endosimbiosis
serial (Margulis et al. 2000).
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Como regla general, la facilitación predomina en ambientes es-
tresantes, mientras que en ambientes más benévolos prevalecen
las interacciones de competencia (Bertness y Callaway 1994, He
et al. 2013, aunque hay trabajos que lo matizan, p.ej. Maestre et
al. 2005, 2009, Soliveres et al. 2011). Sin embargo, los niveles de
estrés cambian con el tiempo debido a dos fuentes principales de
variabilidad temporal: el clima (Kitzberger et al. 2000, Sthultz et al.
2007) y la ontogenia de las plantas (Miriti 2006). 

Las condiciones climáticas varían a lo largo de un ciclo anual
en el que las diferentes estaciones determinan los períodos ade-
cuados para el crecimiento y desarrollo vegetal, pero también
cambian a lo largo de los años como resultado de distintos fenó-
menos que ocurren a escala global y generan tendencias a largo
plazo. En relación con la ontogenia, las plantas adultas pueden
inicialmente favorecer el establecimiento y crecimiento de otros
individuos de la misma o diferentes especies, pero a medida que
los individuos facilitados crecen esta relación puede convertirse
en negativa (Callaway y Walker 1997, Rousset y Lepart 2000, ver
Soliveres et al. 2010). Los cambios temporales en los niveles de
estrés pueden inducir cambios transitorios en la intensidad y di-
rección de las interacciones bióticas a diferentes escalas, por lo
que se hace necesario incluir una perspectiva temporal en su es-
tudio para obtener una visión más precisa de lo que está ocu-
rriendo en cada momento (Callaway y Walker 1997, Holzapfel y
Mahall 1999). 

Para detectar la existencia de interacciones entre plantas y
evaluar su intensidad y dirección, se suelen analizar las asocia-
ciones espaciales entre individuos de distintas especies (McIntire
y Fajardo 2009) así como los efectos de la nodriza en la riqueza
y abundancia de especies (Tirado y Pugnaire 2005) y en las tasas
de establecimiento, supervivencia, crecimiento y fitness de las
plantas protegidas (Sthultz et al. 2007, Fajardo y McIntire 2011).
Estas variables se miden habitualmente en momentos puntuales
o a lo largo de cortos períodos de tiempo que pueden incluir de
una a varias estaciones de crecimiento (aunque hay excepciones,
p.ej. Miriti 2006). Los cambios en las interacciones en función de
la ontogenia también se incorporan de modo puntual, seleccio-
nando individuos que pertenecen a distintos estadios vitales
(Núñez et al. 2009). Sin embargo, el modo más adecuado de in-
cluir el tiempo en los trabajos sobre interacciones entre plantas
sería monitorizarlas a lo largo de sus ciclos vitales completos.
Esto requiere largos períodos de estudio previos a alcanzar algún
resultado concluyente, particularmente en el caso de especies
longevas como los árboles o los cojines de alta montaña. Ante
estas limitaciones, el estudio retrospectivo de la información con-
tenida en los anillos de crecimiento es una alternativa válida para
cuantificar cambios pasados en el crecimiento en especies de
larga vida (Fritts 1976) y evaluar cambios en las interacciones bió-
ticas a lo largo del tiempo en plantas perennes (Soliveres et al.
2010), lo que supone una mejora metodológica. También supone
un modo mucho más preciso de incluir la ontogenia, puesto que
permite conocer la edad exacta de cada planta para incluirla como
covariable continua en los estudios ecológicos, en lugar de tener
que discretizar a las poblaciones agrupando a los individuos por
clases de edad. A pesar de que esta aproximación dendroecoló-
gica tiene sus limitaciones –por ejemplo no permite evaluar las
tasas de mortalidad–, supone un complemento que puede propor-
cionar gran cantidad de información al combinarse con los estu-
dios habituales sobre interacciones planta-planta.

Los anillos de crecimiento registran las condiciones ambien-
tales existentes en el momento de su formación. Pueden contener
información sobre recurrencia de plagas (Esper et al. 2007) o in-
cendios (Iñiguéz et al. 2008), registran la emisión de metales pe-
sados (Sheppard et al. 2007) y el ratio isotópico de los elementos
constituyentes de la madera (carbono, hidrógeno, oxígeno y ni-
trógeno; Guerrieri et al. 2009, Olano et al. 2014), y también son
un registro de las condiciones climáticas (Büntgen et al. 2010) y
de las interacciones bióticas. El estudio de las interacciones bió-
ticas a través de los anillos de crecimiento se ha desarrollado

sobre todo en dinámica forestal, donde las variaciones en la an-
chura de anillos se han utilizado como un registro de la variación
en los niveles de competencia entre árboles vecinos a la hora de
entender los efectos de distintos métodos de manejo en el creci-
miento secundario de especies maderables (Linares et al. 2011,
Molder y Leuschner 2014), como un registro de la presión gana-
dera y su evolución a lo largo del tiempo (Olano et al. 2008) o para
estudiar la respuesta de los bosques ante eventos climáticos ex-
tremos en cuanto a cambios en dominancia competitiva entre di-
ferentes especies (Calvin et al. 2013). Sin embargo, los anillos de
crecimiento apenas se han utilizado para el estudio explícito de
las interacciones de facilitación, ni con árboles ni con otras formas
de vida en plantas (ver Soliveres et al. 2010). Los árboles no son
las únicas plantas con anillos de crecimiento, sino que muchos
arbustos y herbáceas perennes dicotiledóneas también forman
anillos (Fig. 1). La presencia de anillos de crecimiento en herbá-
ceas y arbustos y su potencial como herramienta en estudios eco-
lógicos se conoce desde hace tiempo (Petersen 1908, Dietz y
Ullmann 1997), pero sólo en los últimos años ha comenzado a ex-
tenderse su uso en ecología.

Un ejemplo de su aplicación en el estudio de las interacciones
entre plantas con arbustos es el trabajo de Soliveres et al. (2010)
en el que estudian la relación entre la gramínea Stipa tenacissima
(esparto, planta nodriza) y el pequeño arbusto Lepidium subula-
tum. En este trabajo, los autores combinan variables clásicas (va-
riables reproductivas y relacionadas con los niveles de reservas
de Lepidium, relaciones espaciales entre ambas especies) con
el análisis de los anillos de crecimiento de Lepidium. Utilizan la
información contenida en los anillos sobre la ontogenia de los in-
dividuos, ya que permiten conocer con exactitud la edad de cada
planta, y sobre la variabilidad climática interanual, ya que dife-
rentes anchuras de anillo se relacionan con las condiciones cli-
máticas existentes en el año de formación de cada uno. A través
del cálculo de índices relativos de interacción (Armas et al. 2004)
y del análisis de las anchuras de anillo en función de la edad de
las plantas considerando la lluvia de marzo como variable pre-
dictora del grado de estrés abiótico, son capaces de detectar la
existencia de múltiples cambios ontogenéticos entre facilitación
y competencia durante el ciclo vital de Lepidium. También obser-
van que los cambios espacio-temporales en el estrés abiótico
modulan los cambios ontogenéticos en las interacciones entre
plantas. A pesar de que este estudio muestra el potencial de las
técnicas dendrocronológicas para detectar múltiples cambios en
las interacciones a lo largo del tiempo sin necesidad de monito-
rizar a las plantas durante su ciclo vital completo, la dendroeco-
logía ha tenido un desarrollo muy escaso en estudios de
facilitación y de interacciones entre plantas en sistemas arbusti-
vos. El objetivo de este artículo es mostrar el modo de incorporar
las estructuras de edades, crecimientos radiales (relacionados
con la distribución de recursos) y edad de las plantas (ontogenia)
en el estudio de las interacciones entre plantas. Para ello se pre-
sentan varios trabajos que se han llevado a cabo recientemente
en ecosistemas de alta montaña mediterránea con la sabina ras-
trera (Juniperus sabina L.) como planta nodriza. En estos ecosis-
temas las plantas están sujetas a dos períodos de estrés climático
a lo largo del año: por una parte, las bajas temperaturas invernales
retrasan el inicio de la estación de crecimiento, mientras que la se-
quía estival supone una fuerte limitación para el crecimiento du-
rante el período térmicamente óptimo (García-Cervigón et al. 2012;
Olano et al. 2013a). Las plantas nodriza, incluyendo cojines y ar-
bustos rastreros, juegan un importante papel en estos ambientes,
puesto que están relacionadas con suelos más profundos y ricos
que alivian el estrés hídrico estival (Verdú y García-Fayos 2003;
Schöb et al. 2012; García-Cervigón et al. 2013). 

Para finalizar este artículo se proponen desarrollos futuros
considerando otras herramientas dendrocronológicas, como el
análisis de vasos conductores o de los ratios isotópicos en los
anillos, que pueden ser potencialmente incorporadas a los traba-
jos sobre interacciones entre plantas.

75

García-Cervigón 2016Ecosistemas 25(1): 74-82



Reconstrucción de procesos de colonización

Los ecosistemas de montaña mediterránea dominados por
grandes arbustos rastreros como la sabina rastrera (Juniperus sa-
bina) o el enebro rastrero (J. communis subsp. alpina (Suter) Čelak)
conforman un paisaje en el que estas plantas forman islas en una
matriz de pastos y pequeños arbustos almohadillado-espinosos
(Fig. 2). Estas grandes islas generan un microambiente que con-
tiene una mayor cantidad de recursos (fundamentalmente nutrien-
tes y agua) y presenta unas condiciones físicas diferentes (mayores
temperaturas mínimas y menor incidencia del viento) a las de las
zonas abiertas (Verdú y García-Fayos 2003, Maestre y Cortina
2005, García-Cervigón et al. 2015a), con lo que suponen un refugio
para diversas especies herbáceas y leñosas de menor tamaño ac-
tuando como plantas nodriza. La localización en el paisaje de estos
grandes arbustos está determinada por los procesos de dispersión,
germinación, supervivencia y crecimiento, pero también es espe-
rable que las interacciones planta-planta entren en juego al menos
en los estadios vitales iniciales.

Para describir el modo en que se genera este patrón de islas,
García-Cervigón et al. (2015b) estudiaron el proceso de recoloni-
zación de antiguos cultivos abandonados en el Parque Natural del
Alto Tajo (Guadalajara, España). En las zonas de mayor altitud del
parque (unos 1600 m s.n.m.) está ocurriendo actualmente un pro-
ceso de matorralización y recolonización de antiguos cultivos como
consecuencia del abandono de las prácticas agrícolas tradiciona-
les. Al abandono de los cultivos se suma un fuerte descenso de la
ganadería, con el consecuente descenso de la presión de herbi-
voría en estas zonas, a pesar de que continúa habiendo una alta
densidad de ciervos Cervus elaphus L. Las aproximaciones clási-
cas para estudiar procesos de sucesión comprenden el análisis de
patrones de puntos para incluir la perspectiva espacial (Getzin et
al. 2006) y la utilización de cronosecuencias (o sustituciones de

“tiempo por espacio”) para incluir la perspectiva temporal (Walker
et al. 2010). En este trabajo se utiliza el análisis de patrones de
puntos, pero se combina el estudio de fotografías aéreas históricas
con la estimación de las edades a través de técnicas dendrocro-
nológicas para incluir el tiempo. Las tres especies más abundantes
en la zona son la sabina rastrera (J. sabina), el enebro común (J.
communis L.) y el pino albar (Pinus sylvestris L.). Mediante el es-
tablecimiento de relaciones tamaño-edad en una submuestra de
los individuos de cada una de estas especies, la edad del resto de
individuos presentes en las parcelas de estudio se estima a partir
de sus tamaños medidos en campo. Esto permite clasificar a todos
los individuos actualmente presentes en las parcelas en grupos de
edad de 10 años, lo que facilita, por una parte conocer la estructura
de edades de las poblaciones (Fig. 3) y, por otra, organizarlas en
cohortes y reconstruir la situación en diferentes momentos tempo-
rales en el pasado sin necesidad de trabajar en parcelas que fue-
ron abandonadas en diferentes momentos (Fig. 4).

Estos datos permitieron observar la importancia relativa de las
interacciones bióticas y los procesos de dispersión en función de
la especie, de las cohortes y del contexto ambiental. Para ello, se
realizaron análisis de patrones de puntos bivariados considerando
individuos de distintas cohortes (pinos, enebros o sabinas de la
cohorte más reciente vs. individuos adultos), de distinta especie
(sabinas rastreras vs. enebros o pinos) o combinando ambas va-
riables (distinta especie y distintas cohortes) para evaluar la dis-
persión y las interacciones bióticas. En primer lugar, la dispersión
no está limitada en ningún caso para sabinas y enebros, ya que
sus principales dispersores son aves (sobre todo zorzales) que
pueden desplazarse fácilmente a distancias relativamente largas
(Jordano 1993, Verdú y García-Fayos 2003). Por el contrario, en
el caso de los pinos, que presentan semillas pequeñas dispersa-
das por el viento, los adultos juegan un papel muy importante para
la recolonización de las parcelas. Esto hace que sabinas y ene-
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Figura 1. Diversas especies herbáceas y arbustivas con anillos de crecimiento. (A) Arenaria tetraquetra subsp. amabilis (Bory) H. Lindb (Caryophyllaceae);
(B) Helleborus foetidus L. (Ranunculaceae); (C) Ceratiola ericoides Michaux (Ericaceae); (D) Hormathophylla spinosa (L.) P. Küpfer (Cruciferae); (E) Hype-
ricum cumulicola (Small) P. Adams (Guttiferae); (F) Silene ciliata Pourr. (Caryophyllaceae). Las plantas A, B, D y F viven en ambiente de alta montaña
mediterránea. Las plantas C y E forman parte del matorral de Florida (Florida scrub), que se muestra en la imagen C-E. Las barras negras representan
1 mm. Fotografías: Gonzalo Juste (cortes B, C y E); Iván Almería (cortes A y F); Ana I. García-Cervigón (madera D, plantas B y D, imagen C-E); José
Miguel Olano (plantas A y F).
Figure 1. Shrubby and herbaceous species presenting growth rings. (A) Arenaria tetraquetra subsp. amabilis (Bory) H. Lindb (Caryophyllaceae); (B) Helle-
borus foetidus L. (Ranunculaceae); (C) Ceratiola ericoides Michaux (Ericaceae); (D) Hormathophylla spinosa (L.) P. Küpfer (Cruciferae); (E) Hypericum
cumulicola (Small) P. Adams (Guttiferae); (F) Silene ciliata Pourr. (Caryophyllaceae). Species A, B, D and F grow in Mediterranean high mountains. Species
C and E grow in the Florida scrub, which is shown in picture C-E. Black bars represent 1 mm. Photo credits: Gonzalo Juste (microscopical preparations
B, C and E); Iván Almería (microscopical preparations A and F); Ana I. García-Cervigón (wood in D, plants B and D, picture C-E); José Miguel Olano
(plants A and F).
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Figura 2. Ecosistemas de alta montaña mediterránea en la península Ibé-
rica. (A) Sierra de las Nieves (Málaga); (B) Sierra de Javalambre (Teruel);
(C) Sierra Mágina (Jaén). Fotografías: Ana I. García-Cervigón.
Figure 2. Mediterranean high-mountain ecosystems at the Iberian Penin-
sula. (A) Sierra de las Nieves (Málaga); (B) Sierra de Javalambre (Teruel);
(C), Sierra Mágina (Jaén). Photo credits: Ana I. García-Cervigón.

Figura 3. Variación de la densidad de individuos a lo largo del tiempo (gráficos superiores) y estructura de edades en 2014 (gráficos inferiores) en las tres
parcelas de estudio en el Alto Tajo. Los valores están calculados con respecto al área completa de las parcelas en 2014. 
Figure 3. Variation in density of individuals over time (upper graphs) and age structure in 2014 (lower graphs) for the three study plots at the Alto Tajo
Natural Park. Values are calculated respect to the plot area in 2014.

Figura 4. Reconstrucción de los patrones espaciales de sabinas rastreras
(áreas en color verde), enebros (puntos rojos) y pinos (puntos negros) a
partir de las edades individuales estimadas en la actualidad.
Figure 4. Spatial pattern reconstruction for Savin junipers (green areas),
common junipers (red dots) and pines (black dots) from individual ages es-
timated in 2014.



bros se establezcan en los cultivos abandonados antes que los
pinos, que sólo comienzan a expandirse en los últimos 40 años
(Fig. 3). A su vez, las sabinas viejas de borde de cultivo actúan
como puntos de nucleación para enebros y pinos al servir como
protección frente a la herbivoría. Sin embargo, factores ambien-
tales como la distancia al bosque, la extensión de las manchas
de bosque circundante –que hacen que haya más o menos pro-
págulos disponibles para la colonización de las parcelas, sobre
todo pinos–, o las variaciones históricas en la presión de herbivo-
ría y en su naturaleza –ungulados salvajes frente a ganado do-
méstico–, pueden producir cambios en la velocidad de los
procesos y en la dirección de las interacciones bióticas, que pue-
den pasar de positivas a neutrales o negativas.

Sobre el origen de los patrones espaciales entre
nodriza y protegida

Dentro de las superficies cubiertas por sabina o enebro ras-
trero crecen diversas especies de plantas herbáceas perennes y
arbustivas de menor porte que se benefician de las condiciones
existentes en estas “islas de fertilidad” (Niering et al. 1963, Schle-
singer et al. 1996, Reynolds et al. 1999). Estas especies, por lo
general, también pueden crecer en las áreas abiertas cubiertas
por pastizales situados entre los arbustos, y es previsible que el
lugar en que crecen influya en su desarrollo y rendimiento. En las
partes más altas de la Sierra de Javalambre (Teruel), donde la sa-
bina rastrera domina el paisaje (Fig. 2b), una de las especies ar-
bustivas de pequeño porte más abundantes es Hormathophylla
spinosa (L.) P. Küpfer, un arbusto almohadillado-espinoso de la
familia de las Crucíferas que se distribuye a lo largo de la cuenca
mediterránea occidental y alcanza altitudes de hasta 3400
m.s.n.m. (Küpfer 1993). Se trata de una especie relativamente
longeva (hasta 76 años de edad, García-Cervigón et al. 2013)
cuyos anillos de crecimiento son claramente visibles en el cuello
de la raíz, el lugar de la planta donde los anillos permiten estimar
la edad del individuo.

Al estudiar la relación de H. spinosa con la sabina rastrera, Gar-
cía-Cervigón et al. (2013) incluyeron el análisis de los anillos de cre-
cimiento para considerar las edades relativas, tanto de la planta
facilitada como de la nodriza, y los patrones de crecimiento secun-
dario de la primera en función de la presencia de la segunda. El pri-
mer paso en este trabajo fue analizar los patrones espaciales de H.
spinosa en relación con la sabina rastrera en dos sitios próximos con
niveles de estrés contrastados: un fondo de valle y una ladera cer-
cana. Para ello muestrearon dos transectos de 5 x 50 m en cada sitio
y obtuvieron un resultado clásico: una distribución aleatoria en el valle
y agregación de las plantas de H. spinosa bajo las superficies cubier-
tas por sabina en la ladera (Fig. 5a), lo que sugiere una interacción
positiva cuando el estrés es mayor de acuerdo con la hipótesis del
gradiente de estrés (Bertness y Callaway 1994). Para complementar
este resultado los autores trataron de entender el origen de estos pa-
trones espaciales típicos comparando las edades de las plantas de
H. spinosa con las de las ramas de sabina más cercanas a cada in-
dividuo. Encontraron que en la ladera todas las ramas de sabina ana-
lizadas eran más viejas que las plantas de H. spinosa que estaban
junto a ellas, lo que corroboraría que los individuos de H. spinosa se
establecieron bajo las superficies cubiertas ya por sabina, confir-
mando así la existencia de un proceso de facilitación. En cambio, en
el valle ocurría lo contrario. Casi todas las plantas de H. spinosa eran
más viejas que las ramas de sabina más próximas, lo que indicaría
que el patrón espacial existente se originó por un proceso de “fago-
citación” por el cual las plantas de Hormathophylla se establecieron
en áreas abiertas que fueron más tarde colonizadas por sabinas ras-
treras en expansión. Ambos procesos ocurrieron de modo simultáneo
en el tiempo, como indica el hecho de que la estructura de edades
de las plantas de Hormatophylla (Fig. 5b) era similar en ambos sitios
y también entre individuos que crecían dentro y fuera de sabina. Ade-
más el reclutamiento no fue homogéneo en el tiempo, ya que la ma-
yoría de los individuos se estableció entre los años 60 y los 80 del
siglo pasado, lo que sugiere que las estructuras que se observan en
la actualidad son el reflejo de procesos que ocurrieron durante una
ventana temporal muy particular.
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Figura 5. (A) Posición de las plantas de Hormathophylla spinosa (círculos negros) en el valle (transectos V1 y V2) y en la ladera (transectos S1 y S2) con
respecto a las superficies cubiertas por sabina rastrera (áreas en gris). El tamaño de los círculos es proporcional al diámetro de las plantas. (B) Estructura
de edades en clases de 5 años de los individuos de H. spinosa en el valle y en la ladera en áreas abiertas (fuera) y bajo las áreas cubiertas por sabina
rastrera (dentro). Modificado de García-Cervigón et al. (2013).
Figure 5. (A) Position of Hormathophylla spinosa individuals (black circles) at the valley (transects V1 and V2) and at the slope (transects S1 and S2) with
respect to surfaces covered by Savin juniper (grey areas). Circle size is proportional to plant diameter. (B) age structure of H. spinosa individuals in 5-year
classes at the valley and at the slope in open areas (fuera) and under juniper canopies (dentro). Modified from García-Cervigón et al. (2013).



¿Cómo se modifican las características de las
plantas facilitadas?

A nivel individual, las plantas experimentan distintas modifica-
ciones a lo largo de su vida para compensar los cambios micro-
ambientales que conlleva la presencia de las plantas nodriza en
relación con las variaciones en el grado de estrés (Miriti 2006, So-
liveres et al. 2010). Entre estos cambios pueden producirse ajustes
en el modo de adquirir y distribuir los recursos (plant economics,
Bloom et al. 1985) o en rasgos vitales como la fecundidad o el cre-
cimiento. Puesto que estas variables pueden verse alteradas en
respuesta a variaciones en las condiciones ambientales a lo largo
de la vida de un individuo, una adecuada comprensión de estos
efectos requeriría controlar el efecto de la ontogenia. En la Sierra
de las Nieves (Málaga), donde la sabina rastrera de nuevo domina
el paisaje por encima del límite del bosque (Fig. 2a), crecen diver-
sas especies almohadillado-espinosas y herbáceas entre las cua-
les se encuentra el eléboro fétido (Helleborus foetidus L.), una
herbácea perenne altamente plástica de la familia de las Ranun-
culáceas cuya biología reproductiva ha sido objeto de numerosos
estudios (p.ej. Herrera et al. 2001, Fedriani et al. 2004, Parra y
Sánchez-Lafuente 2010). Esta planta es típica del sotobosque de
bosques deciduos y mixtos y se distribuye por Europa occidental
y meridional, alcanzando el norte de África (Nieto 1986). Presenta
anillos de crecimiento bien definidos en el cuello de la raíz, lle-
gando a alcanzar hasta 22 años de edad (García-Cervigón et al.
2015c).

Para estudiar el efecto de la sabina rastrera en los rasgos fun-
cionales de las hojas de eléboro y en sus tasas demográficas, Gar-
cía-Cervigón et al. (2015a) analizaron plantas que crecían en áreas
abiertas y en zonas cubiertas por sabina rastrera en dos sitios con
diferente grado de estrés abiótico, uno cercano a la cima del pico
más alto de la zona (Torrecilla, 1890 m s.n.m.) y otro menos ex-
puesto a los vientos dominantes con suelos más profundos y hú-
medos situado a menor altitud (1700 m.s.n.m.). Los rasgos
funcionales estudiados están relacionados con la economía de las
hojas (leaf economics spectrum, Wright et al. 2004) y sujetos a va-
riación individual debida a la ontogenia (Mason et al. 2013). Entre
ellos destacan el área específica foliar (SLA, área de la hoja dividida
por el peso seco), el contenido foliar en nitrógeno y fósforo o la efi-
ciencia de uso del agua (iWUE) medido a través de los isótopos
estables del carbono. La inclusión de la edad de cada individuo
como covariable en los modelos permite controlar el efecto de la
ontogenia en la variación de estos rasgos funcionales. En el caso
de arbustos y herbáceas de corta vida la determinación de la edad
exacta es de gran utilidad porque evita tener que agrupar a los in-
dividuos en clases de edad o tamaño para tener en cuenta su es-
tado ontogenético. En este trabajo, el análisis conjunto de los
rasgos funcionales estudiados sugiere que las estrategias econó-
micas de las plantas varían en relación con las condiciones am-
bientales, y que esta variación en general es independiente de la
edad. En áreas abiertas las plantas siguen estrategias más con-
servativas en el uso de los recursos que aquéllas que crecen en
las áreas cubiertas por sabina rastrera, y esto es especialmente
notable cuando el estrés ambiental es mayor. Este resultado con-
cuerda con la idea de que el uso conservativo de los recursos es
ventajoso en ambientes que limitan las posibilidades para adquirir
carbono de forma rápida (Westoby et al. 2002). 

Las variaciones en el modo de adquirir y utilizar los recursos
suelen tener consecuencias demográficas (Poorter et al. 2008, Eas-
dale y Healey 2009). En el caso del eléboro, la estrategia más ad-
quisitiva de las plantas que crecen en las superficies cubiertas por
sabina rastrera se traduce en una mayor probabilidad de reproduc-
ción y una fecundidad más elevada que la de las plantas que cre-
cen en áreas abiertas (García-Cervigón et al. 2015c), pero esto solo
ocurre en el sitio más estresante –en el menos estresante no hay
diferencias relacionadas con la presencia de la sabina–. Sin em-
bargo, el crecimiento secundario es menor en las plantas que cre-
cen bajo la sabina a pesar de que son más altas y tienen más hojas,
lo que sugiere que la competencia por la luz con la planta nodriza

modifica la arquitectura de la planta, primando el crecimiento pri-
mario frente al secundario. El análisis de la estructura de edades
muestra que en el sitio más estresante los individuos que se esta-
blecen en áreas abiertas lo hacen mayoritariamente en un año con-
creto. Esta concentración en el establecimiento efectivo de
individuos en un año particular podría estar reflejando una limita-
ción severa para el establecimiento en el sitio más estresante, que
se ve mitigada en las superficies cubiertas por sabina rastrera.
Puesto que la sabina rastrera está relacionada con suelos más pro-
fundos y con mayor humedad edáfica (Verdú y García-Fayos 2003),
este efecto paliativo podría deberse a la reducción del impacto ne-
gativo de la sequía estival en la emergencia y supervivencia de las
plántulas (Garrido et al. 2002). En conjunto, la combinación de
todos estos análisis muestra que en el sitio más estresante el efecto
neto de la sabina rastrera es positivo y resulta de la suma de efec-
tos positivos y negativos que actúan en distintos momentos del ciclo
vital (Brooker y Callaghan 1998, Eckstein 2005). La inclusión del
crecimiento secundario y de las estructuras de edades permite
completar el rango de variables vegetativas y complementar la eva-
luación de los parámetros reproductivos de modo inmediato, sin
necesidad de emplear varios años –o al menos una estación de
crecimiento completa– para evaluar las variaciones en el creci-
miento vegetativo.

Direcciones futuras
Las distintas aportaciones de las técnicas dendrocronológicas

discutidas en este artículo incluyen (i) detección de cambios en las
interacciones entre plantas a lo largo del tiempo sin necesidad de
monitorizarlas durante su ciclo vital completo, (ii) reconstrucción
del proceso de recolonización en cultivos abandonados combi-
nando la estructura de edades con los patrones espaciales obser-
vados en la actualidad, (iii) interpretación adecuada de los
patrones espaciales observados entre dos especies gracias a la
evaluación del momento en que los individuos de ambas especies
entran en contacto, y (iv) evaluación adecuada de la complejidad
de las interacciones entre plantas, cuyo efecto neto es el resultado
de la combinación de efectos en distintos momentos del ciclo vital.
Estas aportaciones se consiguen gracias a la incorporación de la
edad de las plantas o la anchura de los anillos que, sin embargo,
no son las únicas variables que se pueden incorporar al estudio
de las interacciones entre plantas. En los anillos de crecimiento
tanto de árboles como de arbustos y herbáceas perennes se
puede analizar otra serie de parámetros que varían en función de
las condiciones ambientales y quedan por tanto registrados en los
anillos de crecimiento. Uno de estos parámetros es el contenido
en isótopos estables, principalmente del carbono y el oxígeno,
pero también otros elementos como nitrógeno o hidrógeno. Estos
elementos proporcionan información de cuestiones funcionales,
como la eficiencia en el uso del agua, el tipo de agua utilizada o el
tipo de fuente de nitrógeno, y son indicadores de procesos fisioló-
gicos a largo plazo y de su variación a lo largo del tiempo y en re-
lación con el contexto ambiental. Un ejemplo es el trabajo de
Moreno-Gutiérrez et al. (2015) en el que analizan isótopos estables
a lo largo de 18 años en los anillos de crecimiento de Rhamnus
lycioides L., un arbusto de sotobosque de pinar, comparando indi-
viduos de sotobosque con individuos que crecen en zonas abier-
tas. Este estudio muestra fuertes efectos negativos de los pinos
en la conductancia estomática o la adquisición de nutrientes del
arbusto, indicando una fuerte competencia entre ambos por el
agua y los nutrientes en los años más húmedos. En el caso de las
plantas nodriza que ayudan a aumentar el grado de humedad del
suelo (Verdú y García-Fayos 2003, Pugnaire et al. 2004), el efecto
esperado sería el inverso, es decir, reducirían el grado de estrés
hídrico a que están sometidas las plantas que crecen bajo sus
copas (García-Cervigón et al. 2015a). Las plantas nodriza también
influirían en procesos relacionados con la adquisición de recursos,
como la fotosíntesis, a través de la modificación de los rasgos fun-
cionales de las hojas (Gross et al. 2009, Schöb et al. 2012, Gar-
cía-Cervigón et al. 2015a).
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Del mismo modo que el papel de la facilitación como filtro am-
biental relacionado con la variación de las estrategias económicas
a nivel de hoja está siendo recientemente reconocido (McIntire y
Fajardo 2014), también cabría esperar que la facilitación estuviese
relacionada con variaciones en las estrategias económicas a nivel
del tallo (wood economics spectrum, Chave et al. 2009). Existe una
serie de variables anatómicas de la madera relacionadas con la efi-
ciencia en el transporte de agua que se pueden cuantificar en los
diferentes anillos de crecimiento y son indicadoras del compromiso
existente entre presentar una mayor conductividad hidráulica o una
mayor resistencia a la cavitación. La anatomía cuantitativa de la
madera se está desarrollando sobre todo en relación con las varia-
ciones climáticas y ambientales principalmente con árboles (Fonti
et al. 2010), pero también es posible estudiarla con herbáceas (von
Arx et al. 2012, Olano et al. 2013a) y pequeños arbustos (Eugenio
et al. 2014) y en combinación con otras variables dendrocronológi-
cas como la anchura de anillo o los isótopos del carbono (Olano et
al. 2014). Algunas de las variables que se han relacionado con las
condiciones ambientales son el tamaño medio de los vasos, la den-
sidad y el área de vasos o el lumen del vaso más grande de cada
anillo en el xilema de angiospermas, y la anchura de la pared y su
relación con el lumen de las traqueidas o la abundancia y tamaño
de los radios parenquimáticos en el xilema de coníferas (e.g. Abran-
tes et al. 2013, Olano et al. 2013b). Puesto que la facilitación actúa
como elemento que modifica las condiciones microambientales a
las que se ven sometidas las plantas, es esperable que afecte a la
variación de estos parámetros en la madera. Una variable anató-
mica recientemente incorporada es el grado de agrupamiento de
los vasos conductores. El agrupamiento de los vasos puede mejo-
rar la integración hidráulica y aumentar la resiliencia ante la cavita-
ción a través de la redundancia de las rutas hidráulicas, pero a la
vez puede facilitar la expansión de cavitaciones entre vasos veci-
nos (von Arx et al. 2013). Dado el efecto de las plantas nodriza en
la humedad del suelo y en la atenuación de las temperaturas con
respecto a las áreas abiertas, esta variable también podría verse
afectada por la facilitación.

En este artículo se han mostrado diversas formas de utilizar he-
rramientas dendroecológicas como complemento a los estudios que
abordan problemas ecológicos clásicos relacionados con las inter-
acciones entre plantas para incluir la cuestión temporal. La edad y
la anchura de anillo son las variables más inmediatas que se pueden
extraer del análisis de los anillos de crecimiento, pero no son las úni-
cas. La existencia de anillos de crecimiento en especies arbustivas
y herbáceas perennes y su validez para ser analizados de forma si-
milar a los de los árboles pone de manifiesto el potencial que esto
supone de cara no solo al análisis de las interacciones entre plantas,
sino también al estudio de otras cuestiones ecológicas.
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