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INTRODUCCION

La comprension de la Naturaleza estd sometida a nuestra capacidad de aprehender su
complejidad. Sin ningtn género de duda, una de las propiedades mds remarcables de los
sistemas ecoldgicos, y responsable de gran parte de la complejidad que observamos, es
su inherente variabilidad (Maurer 1999). Esta variabilidad es una consecuencia de la
heterogeneidad del ambiente con el que necesariamente interaccionan los organismos,
que ha provocado la aparicién de una enorme diversidad sobre el planeta, cuya gran
variedad de soluciones en aras a la supervivencia ha incrementado el mosaico ecolégico
que observamos. Esta combinacién de diferencias fisicas en el ambiente abiético y de
los organismos que lo utilizan puede resumir, de una forma intuitiva, la existencia de
distintas escalas en la naturaleza.

La importancia de la escala ha sido evidente para ecélogos y geomorfélogos
desde hace mas de tres décadas (Allen & Starr 1982, Wiens 1989, O"Neill & King
1998, Ludwing et al. 2000). En el campo de la geomorfologia, por ejemplo, el uso de la
escala ha sido muy utilizado para tomar decisiones sobre cuales de las muchas escalas
geoldgicas son necesarias para explicar los cambios especificos del paisaje (O Neill &
King 1998). Esta conexién entre la escala temporal y la escala espacial es también
evidente en los procesos ecoldgicos (Addicott et al. 1987, Levin 1992, O"Neill & King
1998, Turner et al. 1995, Scheiner et al. 2000). Sin embargo, aunque desde hace afios
los ecologos han reconocido la importancia que tiene la escala de observacién en sus
descripciones de la distribucién y abundancia de las especies, la mayoria de ellos han
pasado por alto si los patrones y los procesos que los producen son sensibles a los
cambios de escala (Wiens 1989, Pimm 1991).

Con frecuencia los investigadores que se hacen las mismas preguntas llevan a
cabo sus trabajos a escalas espaciales completamente distintas, lo cudl conduce a la
obtencién de resultados contradictorios (Wiens 1989). La capacidad de predecir
fendmenos ecolégicos depende de la relacion entre la escala espacial y la escala
temporal de variacion. Por escala espacial nos referimos a la distancia entre dos puntos,
area, etc., a la que debemos trabajar para que nuestro objeto de estudio cambie
significativamente (microhdbitat, escala local, mesoescala, escala regional). Un
incremento en la escala espacial lleva asociado un incremento en la escala temporal
(Wiens 1989). Cuando hablamos de escala temporal nos referimos al tiempo que uno
debe esperar para obtener cambios significativo en la unidad que se este analizando

(horas, dias, estaciones, anos, décadas etc., Powell 1989, Holling 1992).



Capitulo 1: Introduccién

La heterogeneidad ambiental es percibida de forma distinta por organismos de
diferente tamaiio, capacidad de movimiento, longevidad, etc., que se relacionan de
forma distinta con su entorno y, por ello, la escala a la cual los organismos
interaccionan con el ambiente va a variar entre taxones (Addicott et al. 1987, Holling
1992, Levin 1992, Turner et al. 1995, Scheiner et al. 2000). De esta forma, las
propiedades de la escala van a ser diferentes entre diferentes tipos de organismos
(herbivoros vs carnivoros, pequefios vs grandes), entre diferentes tipos de ambientes
(zona muy productiva vs zona poco productiva), o entre diferentes momentos
temporales (estacion seca vs estaciéon himeda) (Holling 1992, Ludwing et al. 2000). Por
tanto, la descripcién de cualquier sistema va a depender de la escala espacial, de la
escala temporal y del nivel de organizacién elegido (Wiens 1989).

Un término que a menudo se confunde con la escala es el nivel. Sin embargo,
mientras que la escala se refiere a las dimensiones fisicas de un fenémeno o entidad
observado, el nivel se refiere a las diferentes secciones de organizacién en un sistema
jerarquico organizado y son independientes de escalas particulares, ej. individuo,
poblacién , comunidad etc.. Asi aunque un nivel de organizacién no es una escala puede
tener una escala (Allen & Starr 1982, Allen 1998, O’Neill & King 1998).

Por escala también nos referimos a la escala de observacion, las dimensiones
espaciales y temporales a las cuales y sobre las cuales los fenémenos son observados.
La escala de la observacion tiene dos partes: el grano, que es el intervalo temporal o
espacial minimo en un conjunto de observaciones, y la extension, que seria el drea total
o el tiempo total a las cuales se observa un grano particular (Addicott et al. 1987,
Kotliar & Wiens 1990, Holling 1992, Palmer & White 1994, O°Neill & King 1998).

La escala a la cual se estudia la Naturaleza puede tener importante efectos en los
patrones observados, de forma que a diferentes escalas emergen diferentes patrones en
practicamente cualquier aspecto de un sistema ecolégico (Addicott et al. 1987, Wiens
1989). Hay que tener en cuenta que un cambio de escala espacial y temporal puede crear
homogeneidad frente a heterogeneidad, y viceversa, y la informacion contenida a un
determinado nivel puede aparecer como un ruido a otro nivel (Holling 1992, Levin
1992, Dutilleul 1993, Scheiner et al. 2000). Por ejemplo, la relacién entre el clima y la
vegetacion, que es tan aparente a una escala amplia, puede desaparecer a una escala
menor como consecuencia de los efectos provocados por la competencia u otros
procesos biologicos locales (Wiens 1989, Holling 1992). Aunque en algunas ocasiones

es posible extrapolar resultados de unas escalas a otras (los denominados dominios,

- Y % W %
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Ludwing et al. 2000), es frecuente que la relacién entre los patrones y los procesos
cambie de forma muy acusada con la escala, por lo que extrapolar los resultados es muy
dificil e incluso imposible (O’Neill et al. 1986, Addicott et al. 1987, Allen & Hoekstra
1992, O"Neill & King 1998, Ludwing et al. 2000). Esto se debe a que al aumentar de
escala no sélo tiene lugar un aumento en el tamafio sino que los procesos en si mismos
cambian totalmente (Holling 1992, O’Neill & King 1998). Esta observacion de
dindmicas que cambian con la escala ha sido la base para desarrollar la teoria jerarquica
en ecologia, en la que se propone que la estructura espacial de la naturaleza esta
intrinsecamente jerarquizada (Allen & Starr 1982, Kotliar & Wiens 1990, Holling 1992,
O’Neill & King 1998, Ludwing et al. 2000), de forma que niveles inferiores estdn
encajados en niveles superiores sucesivamente. Otros autores sugieren que la escala no
se puede definir a intervalos fijos y determinados, sino que los patrones van a cambiar
de forma gradual y continua como una funcién de la escala (Palmer & White 1994).
Cudl o cuales son las escalas de estudio adecuadas ha sido tema de controversia
durante los ultimos afnos por parte de la comunidad cientifica y, por supuesto, va a
depender de los objetivos del estudio (O'Neill 1989, Powell 1989, Allen & Starr 1982,
Allen & Hoekstra 1992, Palmer & White 1994). Desde hace afios los ecélogos
reconocen que definir un ambiente como heterogéneo y la forma en que se puede
cuantificar depende de la escala de la observacién y de la escala del patrén y el proceso

que es estudiado (Palmer & White 1994, Ludwing et al. 2000).

Diversidad y heterogenidad

Una de las cuestiones mds interesantes, a pesar de lo cual ha sido poco estudiada hasta
la actualidad, es la escala a la que varia la diversidad y abundancia de los organismos
(Menge & Olson 1990, Kolasa & Waltho 1998, Banks 1998, Bradshaw 1998). La
diversidad con frecuencia varia dentro de una misma localidad (escala local), entre
localidades en una regién (mesoescala), y entre regiones (escala geografica) (Caley &
Schluter 1997, Menge & Olson 1990, Robinson et al 2000). Los factores que causan
esta variacién son tanto fisicos como biolégicos y su importancia como reguladores de
los patrones de la comunidad van a variar también con la escala (Menge & Olson 1990,
Kolasa & Waltho 1998, Banks 1998, Bradshaw 1998). Pero el nimero de especies y su
variacion con la escala esta tremendamente influenciada por la unidad minima que
hemos elegido para muestrear (el grano), asi como por la escala médxima elegida (la

extension) (Palmer & White 1994, Gross et al. 2000).
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El desarrollo de un marco teérico predictivo de la estructura de la comunidad
debe de ser jerarquico, como modelos simples a escala local encajados dentro de otros
modelo a mayor escala (Menge & Olson 1990, Palmer & White 1994, Rosenzweig &
Ziv 1999). Esto debe ir necesariamente acompafado de estudios empiricos que
explicitamente consideren la heterogeneidad subyacente al cambio de escala. Por
ejemplo, aunque tradicionalmente se ha considerado que la diversidad de especies
aumenta al reducirse la intensidad de las interacciones locales, tanto de competencia,
segun el principio de exclusién competitiva, como de depredacién (Holt 1993,
McLaughlin & Roughgarden 1993, Speight et al. 1999), muchos autores consideran que
la diversidad aumenta con la escala de estudio (Menge & Olson 1990, Holt 1993,
Palmer & White 1994, Caley & Schluter 1997). Una de las explicaciones a este
resultado es que un aumento de escala lleva implicito un aumento de la heterogeneidad
espacial (Addicott et al. 1987, Auerbach & Shmida 1987, Kotliar & Wiens 1990, Holt
1993). Un aumento de la heterogeneidad implica un mayor nimero de nichos
potenciales, y por tanto, segin la teoria del nicho, un mayor nimero de especies podran
ocupar estos nichos (Auerbach & Shmida 1987, McLaughlin & Roughgarden 1993,
Huston 1994, Wettstein & Schmid 1999). La heterogeneidad es por tanto un concepto
que va implicito en la escala, es decir, es escala dependiente o escala especifico
(Dutilleul 1998).

Para comprender los patrones de variacion de la diversidad es necesario llevar a
cabo estudios con un mayor nivel de resolucién en los que pueda obtenerse informacion
sobre como varia la distribucién y abundancia de las especies en relacién con las
caracteristicas del ambiente donde se desenvuelve. Esto lleva directamente al estudio de
poblaciones de especies concretas, de los que podemos conocer como determinadas
especies responden a las variaciones en el espacio y en el tiempo que se producen en su
hdbitat. Por este motivo, complementar los estudios de comunidades con otros estudios
realizados en otros niveles de organizacién, como la poblacién, permitiria obtener una

vision mas profunda del funcionamiento de los sistemas ecolégicos.

La alta montana mediterranea: Sierra Nevada

La heterogeneidad ambiental es especialmente alta en los ecosistemas mediterraneos,
que soportan una de las biotas mas diversas del mundo (Mittermeier el al. 1998, Blondel
& Aronson 1999). Esta excepcional riqueza de plantas y animales en la region

Mediterrdnea es la consecuencia de su complejidad topografica, climatolégica y edafica
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(Blondel & Aronson 1999). La complejidad topogréfica es el resultado de las numerosas
cadenas montafiosas, originadas por la colisién de las placas tecténicas Africana y
Euroasiatica, que conforman esta regién. La fuerte heterogeneidad de los paisajes
mediterraneos constituyen, por otra parte, una consecuencia de las variables condiciones
climéticas, especialmente influenciado por los contrastes de temperatura y humedad
derivados de la fuerte estacionalidad de estos ambientes. De este modo, la sequia
estival, por ejemplo, constituye uno de los factores mas limitantes y condicionantes de
las comunidades vegetales y del paisaje.

La alta montafia se caracteriza por la duras condiciones climdticas a la que se
ven sometidos los organismos que la habitan (Mani 1968, Block & Sgmme 1983,
Sgmme 1989, Laether et al. 1993). Estas condiciones provocan que las altas cumbres
actien como auténticas islas, de forma que vamos a encontrar un alto grado de
endemicidad tanto vegetal como animal (Mittermeier el al. 1998, Blondel & Aronson
1999). Como ocurre en la mayoria de los ambientes terrestres, los artrépodos
constituyen uno de los grupos dominantes debido a su abundancia y diversidad (Price
1984, Primack 1995, Stork 1997, Speight et al. 1999). Los artrépodos de la alta montafia
van a presentar adaptaciones de tipo morfoldgico, fisiolégico y comportamental, que les
van a permitir la supervivencia y establecimiento de poblaciones en este tipo de
ambientes (Mani 1968, Block & Sgmme 1983, Sgmme 1989, Laether et al. 1993,
Semme et al. 1996). Y por ello, van a constituir un fascinante objeto de estudio.

El presente estudio se ha llevado a cabo en el interior del Parque Natural y
Nacional de Sierra Nevada, perteneciente al sector oriental de las cordilleras Béticas y
que se sitia entre las provincias de Granada y Almeria. Existen varios factores que
hacen a Sierra Nevada un lugar idéneo para la realizacién de este estudio: en primer
lugar, muestra un gradiente altitudinal que va desde los 600 m en su base hasta los 3481
m de su pico mas alto, el Mulhacén, hallindose representados todos los pisos
bioclimaticos, principalmente el oro y crioromediterrdneo, en los que se situarian
nuestras zonas de estudio (entre los 2000 y los 3000 m de altitud). En segundo lugar,
Sierra Nevada es el macizo montafioso mds meridional de Europa que presenta

comunidades alpinas.

El clima
Las zonas de estudio se encuentran localizadas en la regién climatica de la Alta

Montania (Rodriguez Martinez & Martin-Vivaldi 1996). Esta regién climadtica
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comprenderia el espacio comprendido entre los 2000 m de altitud y las zonas de mayor
altitud. La caracteristica climatica mas destacable es un importante déficit térmico.
Como consecuencia de la gran altitud, el aire se encuentra mis enrarecido, al estar
desprovisto de vapor de agua y de particulas sélidas que le permiten la captacién de
radiaciones solares o del calor oscuro procedente del recalentamiento del suelo. Las
temperaturas medias para el invierno y el verano son respectivamente -2 y 15 °C
(Roldan et al. 1996). Estas condiciones térmicas tan extremas existe practicamente
durante todo el afio ya que es frecuente registrar incluso en verano temperaturas por
debajo de cero grados.

Esta region se caracteriza por las altas tasas de precipitacién que proceden de la
confluencia de los efectos ciclonicos atlanticos, mediterrdneos, e hibridos. La
precipitacion media es de aproximadamente 926 mm/afio (Rodriguez Martinez &
Martin-Vivaldi 1996), siendo el 95% de la precipitacién en forma de nieve. La mayoria
de las precipitaciones se registran en invierno (45.5%), seguido de la primavera (26.3%)
y el otofio (20%), representando el verano escasamente el 7% de la precipitacion total
Esto genera que la zona de estudio permanezca cubierta por la nieve desde principios de
Noviembre hasta Abril, viéndose afectada por una fuerte sequia en los meses de verano

(Montavez et al. 1996).

Flora

Derivado de su localizacion geogréfica, las comunidades animales y vegetales de Sierra
Nevada estan compuestas de una mezcla de elementos de origen boreo-alpino con
elementos de origen mediterrdneo, lo que genera unas comunidades muy diversas
(Molero et al. 1992). De hecho, Sierra Nevada presenta la flora mas rica y variada de
toda la region mediterrdneo occidental, con mas de 2000 especies de plantas, lo que
representan la cuarta parte del total de la flora peninsular (Blanca, 1991). A esto hay que
anadir que su importancia no radica sélo en la riqueza de especies, sino también en el
nivel de endemicidad; asi, entre el 30 y el 40 % de las especies vegetales que habitan las
altas cumbres de Sierra Nevada son endémicas del macizo (Blanca 1991). Ademas, la
elevada heterogeneidad de las sierras Béticas, unida a su situacién geogrifica y a la
complicada evolucién geoldgica y climatolégica de toda la cuenca del mediterraneo a
partir del terciario, ha favorecido la aparicién de vicarianza o procesos dispersivos
particularmente complejos, asi como que estas areas actien de refugio para elementos

termofilos del pleistoceno (Balleto & Casale 1991).
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La fauna de artréopodos de Sierra Nevada: antecedentes

La situacién geografica de Sierra Nevada asi como su gran altitud han atraido la
atencién, desde hace bastante tiempo, de investigadores que han reconocido no sélo su
importancia bioldgica, sino también la necesidad de su conservacién. Por ello, desde el
siglo XIX Sierra Nevada ha sido secularmente visitada por zodlogos de tan alto
prestigio como Rambur o Rosenhauer.

Frente al interés por la botdnica nevadense, destaca el hecho de que la fauna de
Sierra Nevada ha escapado a la atencién de la mayoria de los investigadores a pesar de
ser asimismo rica, diversa y con alto grado de endemicidad (Tinaut 1992). Sélo algunas
especies de vertebrados emblematicos, como la cabra montes Capra pyrenaica o el
aguila real Aquila chrysaetos, se han estudiado lo suficiente como para garantizar su
conservacién. Por el contrario, existe un gran desconocimiento de la fauna de
artrépodos que habita el macizo nevadense. Y esto ocurre a pesar de que estos
organismos son el principal componente de la diversidad biolégica de la mayor parte de
los ecosistemas terrestres (Willson 1987).

A pesar de lo senalado anteriormente, Sierra Nevada es una de las sierras Béticas
en las que se ha realizado un mayor nimero de estudios sobre entomofauna,
encontrdndose gran nimero de citas de especies colectadas en este macizo montafioso
en numerosos catdlogos faunisticos y monografias taxonémicas. Los primeros trabajos
publicados especificamente sobre la fauna de insectos de Sierra Nevada (por ejemplo,
Espafiol 1954, Rourier 1954, Mateu 1954) constituyen algunas de las primeras
aportaciones sobre la diversidad de especies que habitan este sistema montafioso. Estos
trabajos, sin embargo, estaban basados en colectas realizadas de modo puntual y no
sistematicas, ofreciendo sélo una visiéon muy parcial de la riqueza faunistica de la Sierra
Nevada. A partir de la década de los afos setenta se comenzé el estudio de la
entomofauna nevadense utilizando muestreos sistematicos y mucho mas rigurosos, que
ofrecen una valiosa informacién sobre las especies de distintos grupos de insectos que
habitan Sierra Nevada. Entre estos trabajos cabe citar los elaborados sobre distintos
grupos de coledpteros (Sdinz-Cantero et al. 1985, 1987; Avila & Pascual 1986, 1987,
1988, 1989), himendpteros (Tinaut 1984; Madero & Tinaut 1985, 1987), ortdpteros
(Pascual 1977, 1978), dipteros (Vilchez & Casas 1987), lepidépteros (Fernandez-Rubio
& Goémez 1972, Calle 1980, Pérez-Lépez 1989) y plecopteros y efemerdpteros (Alba
1979, 1981; Sanchez-Ortega & Alba 1989, 1990). En algunos de estos trabajos se
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abordan cuestiones relacionadas con la ecologia de comunidades, como el efecto de la
altitud y los distintos pisos biocliméticos sobre la composicién de la fauna (Pascual
1977), la variacién de los patrones fenoldgicos en las especies como consecuencia de
los efectos de la altitud (Avila & Pascual 1988) o adaptaciones que aparecen en la fauna
endémica del sureste ibérico (Cobos 1987). Recientemente, algunos trabajos han
abordado y profundizado sobre la ecologia y biologia de especies habitantes de las
zonas de alta montafa, como Proformica longiseta Collingwood (Ferndndez-Escudero
1994), Baetica ustulata Rambur (Barranco et al. 1995) o Rossomyrmex minuchae Tinaut
(Ruano & Tinaut 1999).

En contraste con la cantidad de estudios faunisticos realizados, no existe, sin
embargo, ningun estudio en el que se aborden los patrones de variacién de la diversidad
a lo largo del gradiente altitudinal o los efectos de la heterogeneidad, caracteristica de
los sistemas montafiosos mediterrdneos, sobre los patrones de diversidad y abundancia
de artrépodos. Si bien el abundante material de artrépodos recolectado este trabajo
incrementard el conocimiento que tenemos sobre la entomofauna nevadense, no
podemos ofrecer un listado de las especies capturadas en el momento de la elaboracién
de esta memoria, dado que la mayor parte de este material se encuentra en estos

momentos en proceso de determinacidn por diversos especialistas.

OBJETIVOS

El objetivo principal que planteamos en esta memoria es estudiar los patrones de
diversidad y abundancia de los artrépodos de la alta montafia de Sierra Nevada
considerando diferentes escalas espacio-temporales y distintos niveles de organizacién.
Atendiendo a este objetivo, hemos dividido la memoria en dos bloques principales
correspondientes a cada uno de los niveles de organizacién elegidos: la comunidad y la
poblacion.

La comunidad hace referencia al conjunto de artrépodos que aparecen en las
zonas de estudio (Capitulos 2, 3 y 4). Este nivel ha sido estudiado tratando distintos
componentes de su estructura como son la abundancia, la biomasa y la diversidad.
Dentro de este nivel, en cada capitulo, hemos considerado un nivel taxonémico inferior,
el orden Coleoptera.

Para estudiar el nivel de organizacién poblacional se eligié6 una especie
abundante en las altas cumbres de Sierra Nevada, Timarcha lugens Rosenhauer

(Chrysomelidae, Coleoptera) (Capitulos 4, 5 y 6). Esta especie ha sido seleccionada por
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ser un coleéptero endémico de la alta montafia de Sierra Nevada. Este escarabajo es
ademds mondfago de un matorral almohadillado, Hormathophylla spinosa (Cruciferae).

Cada uno de los niveles de organizacion elegidos ha sido estudiado a diferentes
escalas espaciales: mesoescala (seleccionando como principal fuente de heterogeneidad
la altitud), y escala local (donde la principal fuente de heterogeneidad es la intrinseca de
una determinada zona). Y a diferentes escalas temporales: estacionalidad y afio.

El hecho de utilizar distintas escalas tanto temporales como espaciales nos
permite por un lado, comprobar la relacién entre los organismos objeto de estudio y la
heterogeneidad estructural de cada una de las escalas tanto espaciales como temporales.
Por otro lado, nos permite comprobar si estas relaciones se mantienen con la escala y
nivel de organizacién elegido, e intentar identificar los patrones, si los hay, y los
procesos que los originan. Esta organizacién permite subdividir cada uno de los bloques
descritos en tres capitulos independientes:

En el Bloque 1, hemos considerado la comunidad de artrépodos (y coledpteros)
a dos escalas espaciales distintas. En el capitulo 2 se hace un andlisis de las variaciones
altitudinales (mesoescala) de la diversidad y abundancia, asi como identificar los
posibles factores que determinan esta distribucién. En los siguientes capitulos se hace
un andlisis a escala local de los efectos de la heterogeneidad estructural (Capitulo 3) y la
provocada por una perturbacién bidtica (Capitulo 4) sobre distintos parametros
descriptores de la comunidad de artrépodos.

El Bloque 2 incluye ambas escalas espaciales referidas en el bloque anterior,
pero a nivel de poblacién. En el Capitulo 5 se estudia la distribucién espacial y temporal
de T. lugens a lo largo de todo su rango de distribucién (mesoescala), asi como se
analizan los factores que determinan esta distribucion. A continuacién, a una menor
escala espacial (escala local), abordamos la variacién espacial y temporal en la
abundancia y distribucién de 7. lugens dentro de una poblacién de H. spinosa, su planta
hospedadora (Capitulo 6), y analizamos como influye la heterogeneidad provocada por
los herbivoros ungulados sobre 7. lugens, su planta hospedadora y la comunidad de

artropodos asociados a H. spinosa (Capitulo 7).
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Capitulo 2: Variacion altitudinal en la abundancia y diversidad de

artropodos.
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INTRODUCCION

El rango geogréfico de la mayoria de las especies depende de una miriada de factores,
entre los que destacan especialmente las condiciones abidticas, las interacciones con
otras especies acompaifantes, la capacidad de dispersién y la distribucién y abundancia
de sus principales recursos (Andrewartha & Birch 1954, MacArthur 1972, Rapoport
1975, McLaughlin & Roughgarden 1993, Huston 1994, Brown 1995, Jay-Robert et al.
1997). Sin embargo, debido a que todos los ambientes son heterogéneos a varias escalas
espaciales, con la consiguiente variacién en el ambiente ecolégico que esto conlleva
(Wiens 1989, Levin 1992, McLaughlin & Roughgarden 1993), las especies no
presentan iguales abundancias a todo lo largo de su rango de distribucién (McLaughlin
& Roughgarden 1993, Huston 1994). Un patrén prominente de variacién en las
condiciones ecoldgicas que se repite para casi cada especie estudiada ocurre cuando nos
movemos desde el centro del drea de distribucion, donde las condiciones son cercanas al
optimo requerido por esa especie, hacia zonas marginales, donde disminuye la calidad
de las condiciones ambientes (Lawton et al. 1987, Huston 1994, Brown 1995, Kolasa &
Waltho 1998). Esto provoca que la abundancia de las especies varie de forma gradual
rastreando esta variacion en sus requerimientos (Huston 1994, Hanski 1997, Stacey et
al. 1997). Este gradiente de abundancia puede estar dirigido por un cambio en los
recursos, lo que se denomina gradiente de recurso, o por un cambio gradual en las
condiciones abidticas, lo que se denomina gradiente de regulacién (Huston 1994).

Uno de los gradientes de abundancia mas comunes y dramaticos es el que tiene
lugar con la altitud (Huston 1994, Kérner 1999). El factor principal que cambia con la
altitud es la temperatura, aunque otros factores importantes como la disponibilidad de
agua, la presion y la disponibilidad de nutrientes en el suelo, también cambian en este
gradiente (Mani 1968, Huston 994, Sgmme 1989). Trabajos realizados desde mediados
del siglo pasado ponen de manifiesto que un cambio en el gradiente altitudinal lleva
asociado un cambio en la riqueza de especies (Turner & Broadhead 1974, Lawton et al.
1987, Gauld 1987, McCoy 1990, Stevens 1992, Rahbek 1995, Sdnchez-Rodriguez &
Baz 1995). Sin embargo, este cambio con la altitud puede ser negativo, de forma que
conforme aumentamos en altitud la riqueza de especies disminuye (Pascual 1978,
Stevens 1992, Sanchez-Rodriguez & Baz 1995). Puede ser nulo, en determinados
grupos de insectos asociados a determinadas plantas hospedadoras (Lawton et al. 1987),
e incluso positivo en grupos como abejas o psocépteros (Turner & Broadhead 1974,

Gauld 1987). A veces, la riqueza de especies es menor en las zonas mds bajas y mds
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altas del rango altitudinal y mayor en las zonas intermedias (ver McCoy 1990 para
revision). Algunos autores ponen de manifiesto que los picos a altitudes medias pueden
ser un efecto derivado de la corta duracién de los muestreos (Wolda 1987a). Uno de los
principales problemas a la hora de la comparacién entre localidades es la escala
temporal a la que los estudios usualmente se llevan a cabo. Los resultados para una
determinada variable entre estudios que se han realizado en diferente afios o estaciones,
o que tienen diferente duracion, pueden ser diferentes debido otros factores distintos al
que se esta analizando (Underwood & Petraitis 1993).

Los factores generales que van a influir en la diversidad de especies son muy
variados e incluyen ademas del clima, la estructura del habitat, la productividad, los
factores geogréficos (tamafio del drea y grado de aislamiento) y los factores histéricos
(Gutiérrez 1997, Jay-Robert et al. 1997, Wettstein & Schmid 1999). En un gradiente
altitudinal, un aumento en altitud implica cambios en el tipo de comunidades vegetales,
tanto en su diversidad como en su fenologia y estructura, lo que provocara cambios en
la comunidad de insectos, tanto a nivel de abundancia como de composicién y
diversidad (Mani 1968, Lawton et al. 1987). Es de esperar, ademds, que un aumento en
la altitud lleve implicito un cambio en los picos de actividad de las especies, ya que las
condiciones climaticas adecuadas estardn desplazadas temporalmente (Lawton et
al.1987).

Se ha propuesto que este cambio de la riqueza de especies con la altitud puede
ser debida a varios procesos no excluyentes (Lawton et al. 1987, Rahbek 1995): a) una
reduccion del drea del habitat conforme aumenta la altitud, b) una reduccién de la
productividad primaria, c¢) ambientes mds extremos e impredecibles y ¢) una
disminucion en la diversidad de los recursos, etc. (Sdnchez-Rodriguez & Baz 1995,
Romero-Alcaraz & Avila 2000). La alteraciéon del hébitat por parte de los seres
humanos, mediante repoblaciones, agricultura, ganaderia etc., es otra de las causas
principales que pueden ayudar a explicar los patrones obtenido en la distribucién
altitudinal de las especies (Sanchez-Rodriguez & Baz 1995, Wettstein & Schmid 1996,
Romero-Alcaraz & Avila 2000).

Si bien hoy en dia es dificil encontrar zonas naturales sin alteracion antrépica, el
estudio en zonas poco manejadas o sometidas a una misma alteracién a lo largo de todo
el gradiente de estudio nos permitirfa disminuir la importancia que este tipo de eventos
tienen sobre la comunidad a estudiar. Aunque no exentas de manejo, las zonas de alta

montana, por encima del limite forestal, han sido tradicionalmente poco alteradas, salvo
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Capitulo 2: Variacion altitudinal

en el caso de la ganaderia y el turismo. Estas zonas se caracterizan ademds por una
complejidad climética que van a influir de forma fundamental la comunidad tanto
vegetal como animal que vive en ellas (Mani 1968, Sgmme 1989).

El objetivo principal de este capitulo es estudiar la variacidn altitudinal de la
diversidad de artrépodos en general y de coledpteros en particular en las zonas altas de
Sierra Nevada. Los objetivos parciales de este estudio son: 1) Comprobar si existen
diferencias entre las zonas estudiadas en la abundancia y diversidad de los artrépodos y
coledpteros epigeos y asociados a matorral; 2) Comprobar si existe alguna relacién entre
la altitud y la abundancia y diversidad de artropodos y coledpteros asociados a ambos
sustrato; 3) Comprobar la relacién existente entre la abundancia o la diversidad y
algunas caracteristicas estructurales del habitat; 4) Estudiar para los artrépodos y
coledpteros asociados a Juniperus communis'y Hormathophylla spinosa, si hubo
diferencias entre zonas en la abundancia y diversidad, y si estos pardmetros estdn
relacionados con la altitud; y 5) Estudiar la distribucion temporal de la diversidad de
artropodos y coledpteros, y comprobar si hubo diferencias entre zonas en dicha

distribucion.

METODOS

Zona de estudio

Este estudio se centra en la alta montafia de Sierra Nevada (piso oromediterrdneo),
dentro del actual Parque Nacional, entre los 2000 y los 3000 metros de altitud. Entre
estas altitudes tienen lugar tres comunidades vegetales caracteristicas de la alta montafa
mediterranea. Una comunidad de matorral almohadillado (2000-2300 m), situado en
suelo calizo-dolomitico, que estd representado principalmente por Astragalus
granatensis, Vella spinosa, Erinacea anthyllis, Ononis tridentata, Juniperus sabina y
Juniperus communis. El piornal-enebral (2300-2500m ), situado sobre suelo siliceo que
estd representado principalmente por Genista versicolor, endemismo de la alta montafia
de Sierra Nevada, Juniperus communis, Helianthemum croceum 'y Festuca indigesta. Y
por ultimo, el matorral almohadillado de la serie silicea (2500-3000 m), en la que se
distribuye un pequefio matorral pulvinular y/o espinescente compuesto por
Hormathophylla spinosa, Arenaria pungens, Astragalus sempervirens, Thymus
serpilloides, Helianthemun croceum, y dominado principalmente por gramineas, como

Festuca indigesta, Festuca spadicea (Tabla 2.1). El porcentaje de cobertura disminuye
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conforme aumentamos en altitud dando paso a zonas mas abiertas donde ademas los

matorrales son de menor altura (Tabla 2.1).

Altura (m)

2000 2100 2200 2300 2400 2500 2600 2700 2800 2900
Lenosas
Juniperus sabina 7.32 11.74 3.6 375 0 0 0 0 0 0
J. communis 0 7.54 973 266 23.69 438 776 238 155 O
Genista versicolor 0 0 0 41.50 8.25
Ononis aragonensis 0.70 6.38
Astragalus granatensis 1997 1388 2573 O 0 0 0 0 0 0
Astragalus sempervirens 0 0 0 0 0 0.1 290 O 0 0
Prunus sp. 0.67 0 0 0 0 0 0 0 0 0
Berberis hispanica 1145 274 227 O 0 0 0 0 0 0
Vella spinosa 6.80 8.21 7.6 0 0 0 0 0 0 0
Hormathophylla spinosa 0 0.14 013 0 0 10.69 566 046 280 4.64
Erinacea antillis 6.45 0.7 573 0 0 0 0 0 0 0
Rosacea 0 0 0.8 0 0 0 0 0 0 0
Satureja intricata 0 042 013 O 0 0 0 0 0 0
Helianthemum sp. 0 0 0 0.1 1.18 O 0 0 0 0
Reseda complicata 0 0 0 0 0 0.14 0.1 0.2 1.24  0.28
Sideritis glacialis 0 0 0 0 0 0 0 235 0.1 1.12
Thymus serpilloides 0 0 0 0 0.13 343 684 969 7.14 O
Dicotiled6neas
Arenaria imbricata 0 0 0 0 0 027 0 0.69 0.1 2.95
Marrubium supinum 0 0 0.4 0 0 0 0 0 0 0
Carduus sp. 0 0 1.07 O 0 055 040 153 O 0
Herbaceas 5.86 3.72 10.67 125 1.05 220 3.16 0.1 031 3.23
Monocotiled6neas
Festuca sp. 0 0 2.53 1091 18.88 3.29 447 208 6.52 0.14
Otras Gramineas 0 0 0 125 105 274 355 21.11 031 O
Suelo desnudo 2543 2349 2627 31.22 3325 12.19 11.18 22.84 9.32 20.08
Piedra 14.11 1978 3.07 6.50 11.13 60.14 53.55 36.33 70.19 67.56
Matorral seco 027119027096 144 0 026 035 062 0
Diversidad (H’) 1.73 1.79 192 104 127 1.77 195 140 1.1 1.42
Altitud matorral 19.39 1758 19.62 18.23 839 299 277 313 141 091
C.V vertical 1.16 1.27 1 1.05 139 206 175 144 223 3.89

Tabla 2.1. Porcentaje de cobertura de las principales especies de plantas y otras caracteristicas del hébitat
para cada una de las zonas muestreadas a distintas altitudes.

El clima pertenece al tipo de Montafa mediterrdnea. Las temperaturas medias
para el invierno y el verano son respectivamente -2 y 15 °C (Roldan et al. 1996). La
precipitacion media es de aproximadamente 1600 mm/afio (Rodriguez Martinez &
Martin-Vivaldi 1996), siendo el 95% de la precipitacién en forma de nieve. Esto genera
que la zona de estudio permanezca cubierta por la nieve desde principios de Noviembre
hasta Abril. A partir de estos meses la zona se ve afectada por una fuerte sequia en los

meses de verano (Montavez et al. 1996).

Disefno de muestreo y analisis de las muestras
Se seleccionaron diez zonas de muestreos entre los 2000 y los 3000 metros de altitud,
siendo la cota de altitud minima entre cada una de las zonas de 100 m. Atendiendo a

esta distribucidn seleccionamos tres zonas que pertenecen al matorral almohadillado de
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la serie caliza (2000-2200 m de altitud), dos zonas en el piornal-enebral de la serie
silicea (2300-2400) y cinco zonas en el matorral almohadillado de la serie silicea (2400-
2900 m de altitud, Tabla 2.1). En cada una de las zonas se muestre6 tanto la fauna
epigea como la fauna asociada a matorral.

Para el muestreo de la fauna epigea en cada uno de las zonas seleccionadas se
colocaron doce trampas de caida libre sin cebar. Este tipo de trampas es considerada una
de las técnicas mas eficaces para la estima de las comunidades de artrépodos epigeos
(Adis 1979, Greeslade 1964, 1973, Sutherland 1996). Las muestras se distribuyeron en
hilera separadas al menos 2 m de distancia para posibilitar la independencia de cada una
de ellas (Thomas & Sleeper 1977, Adis 1979). Se emplearon botes de plastico de 65
mm de didmetro y 90 mm de altura. Los botes eran de color blanco, dado el menor
efecto atractivo de este color sobre la mayoria de los insectos (Muihead-Thomson
1991), y se llenaban entre 1/2 y 1/3 con una disolucién de hidrato de cloral de 10 g./l. y
jabon, para evitar la desecacién, disminuir el congelamiento y disminuir la tensién
superficial del agua para los insectos de pequefio tamaifio. Se ha elegido un periodo de
48 horas para la retirada de las trampas ya que es el recomendado por diversos autores
para obtener muestras representativas de la comunidad de artrépodos (Adis 1979),
evitando el efecto de vaciado (Southwood 1978).

Para el muestreo de la fauna asociada a matorral se utilizé el método de vareo
(Cooper & Withmore 1990, Sutherland 1996). Este método consiste en golpear las
plantas con una vara durante un cierto periodo de tiempo con el fin de recolectar,
mediante una bandeja de plastico de 18.5 x 27.5 cm, los artrépodos que se encontraban
en la planta. El tiempo de vareo elegido fue de 20 segundos/planta. Esta metodologia ha
sido empleada de forma satisfactoria en estudios anteriores y permite el mdximo de
capturas causando el minimo dafio a la planta (Sanchez-Pifiero 1994, Romero-Alcaraz
1999). Los individuos recolectados se introducian en bolsas de celofdn y eran
transportados al laboratorio para su posterior determinacién. En cada muestreo se
varearon diez pies de planta de las especies de plantas lefiosas mds abundantes y
representativas de cada uno de las zonas: En la zona 1, situada a 2000 m de altitud, se
vared Juniperus sabina, Vella spinosa; En las zonas 2 'y 3, a 2100 y 2200 m de altitud,
Juniperus communis, Vella spinosa, Astragalus granatenses, Ononis aragonensis y
Erinacea anthyllis. En las zonas 4 y 5 situados a 2300 y 2400 m, Juniperus communis y
Genista versicolor. En las zonas 6 y 7, a 2500 y 2600 m, Hormathophylla spinosa y

Juniperus communis. En la zona 8, a 2700 m de altitud, Reseda complicata y Juniperus
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communis. En la zona 9, a 2800 m, Hormathophylla spinosa y Juniperus communis, y
por ultimo, en la zona 10, localizada a 2900 m de altitud, Hormathophylla spinosa 'y
Reseda complicata.

El muestreo para ambos tipos de fauna se realizé cada quince dias desde Mayo
de 1997 a Abril de 1999. Tanto la ubicacién de los botes de caida como la identidad de
las plantas muestreadas variaron entre muestreos. Las muestras eran analizadas
posteriormente en el laboratorio mediante una lupa binocular. Los especimenes se
median y se determinaban hasta nivel de orden y, en los casos en los que era posible,
hasta familia. En el caso de los coledpteros todos los individuos fueron identificados a
nivel de especie en la mayoria de los casos, y como morfo-especies cuando esto no fue
posible. La utilizacién de morfo-especies, sobre todo para estudios sobre conservacion,
ha sido altamente recomendada cuando no es posible una determinacion taxondmica
mas fina debido al escaso margen de error cometido (Olson 1994, Moran et al. 1994,
Oliver & Beattie 1996, Perfecto et al. 1997). Para cada uno de los individuos
recolectados estimamos el peso seco (W, en mg) utilizando una ecuacién alométrica del
tipo W = a L® (ver Hédar 1996). Usamos ecuaciones especificas para cada tipo de
artropodo en vez de una ecuacién general, ya que las ecuaciones especificas estiman de

una forma mucho mds rigurosa la biomasa del individuo (Hédar 1996).

Calculo de la diversidad de artrépodos

La diversidad se calculd para las familias de artropodos y para las especies de
coledpteros. Se usaron cuatro indices de diversidad. 1) riqueza especifica, o nimero de
especies o familias por muestra, 2) riqueza numerica, que se halla dividiendo la riqueza
especifica por el nimero de individuos capturados, y se uso para minimizar los
problemas que surgen cuando los grupos a los que se les quiere comparar la diversidad
tienen también distinta abundancia (Magurran 1988), 3) el indice de Shannon-Weiner
(H), y 4) el indice de Hulbert (HP’). Aunque el indice the Shannon-Wiener es el mas
usado en la literatura, confunde la riqueza especifica con la equitatividad en una séla
medida y estda fuertemente sesgada por el tamano muestral (Ludwig & Reynolds
1988).Este problema es superado por el indice HP’ de Hulbert, que es la probabilidad de
que dos individuos muestreados al azar en una comunidad pertenezcan a dos especies

diferentes (Probabilidad de Encuentro Interspecifico, o PIE en inglés, Gotelli and
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Entsminger 2000). Todos los indices fueron generados por un proceso de aleatorizacion

usando el programa EcoSim v5.53® (Gotelli & Entsminger 2000).

La utilizacién de mas de un indice de diversidad se debe a que no todos los
estudios realizados en los que se usan estos indices de diversidad utilizan el mismo
indice. De esta forma podemos comparar nuestros resultados con los obtenidos por otros
autores de una forma mas sencilla. Ademas, cada uno de los indices de diversidad
ofrece una faceta diferente de la biodiversidad, de forma que la diversidad no puede
expresarse en una tnica dimensién, desde un punto de vista de la conservacién, una
tnica medida de biodiversidad no seria nunca apropiada (Purvis & Hector 2000). El
aumento de escala espacial o temporal implic6 un nuevo andlisis de diversidad
utilizando en cada una de las ocasiones el nimero total de familias o especies totales
capturados. Calculamos el indice de similitud cuantitativo de Morisita-Horn (Magurran
1988) para comparar la composicion de especies de coledpteros y de familias de

artrépodos en cada uno de los hédbitat y muestreos.

Caracterizacion del habitat

Para determinar la estructura del hédbitat utilizamos una variacién del método descrito
por Wiens & Rotenberry (1981), para medir cobertura horizontal y complejidad vertical.
En cada una de las zonas se realizaron 5 transectos de 100 m de longitud. En cada uno
de los transectos, a cada intervalo de un metro se tomaron 3 puntos de contacto
mediante el uso de una vara graduada: un punto perteneciente al centro del transecto y
dos puntos situados a un metro de distancia a derecha e izquierda del transecto. Esto
representd un total de 300 puntos de contacto por transecto y 1500 por zona.

La cobertura horizontal se estim6 como el porcentaje de puntos en los que la
vara contactaba con suelo sin vegetacion, piedra, plantas lefiosas, dicotiledéneas,
monocotiledéneas, y matorral seco, distinguiendo entre las distintas especies vegetales
hasta donde fue posible. La complejidad vertical del habitat se calcul6 considerando los
porcentajes medios estimados de cobertura vegetal a distintas alturas, tomando
intervalos de 10 cm. Para ambas medidas descriptivas del habitat calculamos el indice
de diversidad de Shannon-Wienner (H’), y el indice de equitatividad PIE de Hulbert
(HP”). Como medida de la heterogeneidad vertical utilizamos el coeficiente de variacién

de las alturas obtenidas (Tabla 2.1).
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Analisis estadistico

El nimero de insectos por bote o por vareo no se ajusté a una distribucién normal ni
siquiera tras ser transformadas. Por este motivo, la variacién en abundancia entre zonas
fue explorada estadisticamente mediante modelos lineales generalizados (Proc
GENMOD, SAS 1997) con término de interaccién, introduciendo como covariante el
ano de estudio, y como variable dependiente el nimero de insectos. Este tipo de modelo
permite utilizar variables dependientes con distribuciones alejadas de la normalidad
(Lindsey 1997, SAS 1997). En nues tro caso, ajustamos el nimero de insectos por bote
o por vareo a una distribucién de Poisson, usando como funcién de enlace la funcién
logaritmica. Para comprobar si existia relaciéon entre las variables descriptivas del
habitat y los indices de diversidad de artrépodos y coledpteros, y si esta relacidn era
diferente dependiendo del nivel espacial y temporal hemos realizado un contraste de
regresiones entre niveles. Utilizamos un analisis de regresion simple para comprobar la
dependencia de la diversidad y abundancia de los individuos con una tnica variable
dependiente, la altitud (Proc GLM). Debido al bajo nimero de muestras, para las
relaciones entre abundancia y diversidad de individuos recolectados en diferentes zonas
pero en la misma especie de planta utilizamos un andlisis de correlacién no paramétrico,
el coeficiente de correlacién de rangos de Spearman (Proc CORR). Este andlisis ha sido
altamente recomendado cuando las variables se alejan de la normalidad (Zar 1996).

Los diferentes indices de diversidad calculados para la diversidad de plantas y
artropodos, asi como para la complejidad vertical, se compararon entre puntos de
muestreo mediante el programa estadistico EcoSim (Gotelli & Entsminger 2000). Este
programa permite comparar los diferentes indices de diversidad teniendo en cuenta el
numero de individuos recogidos en cada una de las muestras mediante una estima de
rarefaccion. La rarefaccion consiste en derivar expresiones que nos dardn las medias y
varianzas esperadas para un nimero determinado de individuos en una poblacién. De
esta forma, las comunidades mas grandes (mayor nimero de individuos) son
rarefactadas por las poblaciones mas pequefias (menor nimero de individuos). Para ello,
tras 1000 iteraciones se genera un intervalo de confianza del 95%, de forma que si el
valor observado del indice a comparar queda fuera de este intervalo, la hipdtesis nula, es
decir, los indices de diversidad dentro y fuera son iguales, es rechazada.

Para explorar la posible dependencia de la abundancia y diversidad de
artropodos y coledpteros, como variables dependientes, con las diferentes caracteristicas

descriptivas del habitat, utilizamos andlisis de regresion multiples. En todos los
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modelos, las variables independientes fueron la altura media de la mata, el coeficiente
de variacion de la estructura vertical, el porcentaje de cobertura vegetal y la diversidad
de plantas. Debido al bajo nimero de muestras, la significacién estadistica de las
pendientes obtenidas se hallé6 mediante un proceso de iteracién aleatorizado utilizando
el método de Bootstrap (MULTREG BIG v. 1.0., cortesia de Pedro Jordano, 16 de
septiembre 1997). El nimero de iteraciones utilizado en cada uno de los andlisis fue de
5000.

Para comprobar las diferencias entre zonas en el patrén temporal de distribucién
usamos varias técnicas complementarias. En primer lugar, se compararon las
distribuciones mediante el andlisis no paramétrico para dos muestras de Kolmogorov-
Smirnov. Este método se basa en las diferencias en las distribuciones de las frecuencias
relativas acumuladas de las dos muestras. La comparacion entre los valores observados
y los esperados permite detectar si la diferencia maxima en las frecuencias relativas de
las distribuciones son significativas (Sokal & Rohlf 1981). En segundo lugar, con el
objeto de ver qué proporcion del afio estdn los insectos activos a cada altitud, se us6 una
regresion entre el porcentaje de muestreos en los que hubo al menos una captura con
respecto a la altitud (Proc GLM).

Para los analisis paramétricos, se tranformaron los datos originales con el objeto
de ajustarlos a los presupuestos de normalidad y homoscedasticidad (Zar 1996). Se usé
la transformacién logaritmica para las medidas lineales y la transformacién arcosénica

para las variables porcentuales (Zar 1996).

RESULTADOS
Descripcion de la comunidad de artrépodos y coledpteros
A lo largo del periodo de estudio se han recolectado un total de 40.920 artrépodos en las
trampas de caida. El orden de artrépodos mds abundante fueron los himendépteros,
debido a los formicidos, que representaron el 64.8% de los individuos capturados. El
segundo orden en abundancia fueron los coledpteros con un 11.2% de las recapturas. Se
determinaron un total de 111 familias de artrépodos y 211 especies de coledpteros
epigeos.

Se recolectaron 16.719 individuos asociados a los matorrales, siendo los

homopteros el orden mds abundante con un 23.5% de las capturas. El segundo orden
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mas abundante fue, al igual que en el caso anterior, Coleoptera con el 11.2% de las

capturas. Se identificaron un total de 133 especies de coledpteros.

Diferencias entre zonas en la abundancia y diversidad de artréopodos y cole6pteros
Fauna epigea

La abundancia de artrépodos recolectados a lo largo del periodo de estudio vario
dependiendo tanto de la zona estudiada como del afio en el que se realizé el muestreo
(Tabla 2.2, Figura 2.1). A juzgar por el término de interaccién significativo, también
hubo diferencias dentro de cada zona en la abundancia de artrépodos dependiendo del
ano en el que se realiz6 el muestreo (Tabla 2.2, Figura 1). En ambos afos, la zona que
presento un mayor nimero de individuos fue la zona situada a 2500 m, mientras que la
que presenté un menor nimero medio de individuos fue la zona situada a 2900 m
(Figura 2.1). En general, en todas las zonas la abundancia de individuos fue mayor en el

segundo afio de estudio (Figura 2.1).

Artrépodos Coledpteros

Factores gl X’ p X2 p

Fauna epigea Afo 1 8.41 0.0037 21.0199 0.0001
Zona 9 179.16  0.0001 272.086 0.0001
Afio x Zona 9 57.23 0.0001 18.8148 0.0268
Error 3137

Fauna de matorral Ao 1 7.3675  0.0066 16.4452 0.0001
Zona 9 149.268 0.0001 69.7504 0.0001
Afio x Zona 9 16.4916 0.0574 24.6102 0.0034
Error 4159

Tabla 2.2. Resultados del andlisis lineal generalizado para comprobar si hubo diferencias en la
abundancia de artrépodos y coledpteros entre zonas, anos de estudio y la interaccién de ambas variables,
para la fauna de suelo y la de matorral. La variable dependiente se ajust6 a una distribucién de Poisson en
cada caso, con una funcién de enlace logaritmica

La diversidad de artrépodos, medida como la riqueza de familias, el indice de
H’, y el indice de equitatividad de HP’, fue diferente entre las zonas (Tabla 2.3). El
andlisis realizado muestra que casi todas las zonas fueron diferentes unas de otras,
aunque este resultado dependi6 del indice utilizado (Tabla 2.3). La zona que presenté un
mayor nimero de familias fue la situada a 2000 m, siendo la situada a 2900 m la zona
con una menor riqueza. Sin embargo, tanto para el indice de HP’ como para el indice de
H’ el valor mads alto se obtuvo en la zona situada a 2900 m y el mds bajo en la zona
situada a 2500 m. La composicién de la comunidad de artrépodos fue bastante parecida

entre muestreos adyacentes, con valores del indice de Morisita-Horn superiores al 80%.
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Una excepcién seria la obtenida para los muestreos 2800 y 2900 en el que las

comunidades presentaron una similitud menor del 20% (Figura 2.1).

L 1 =z
g " /2 - 08 3
o [k
: 2777 MEE
s f AL L 02 3

0 - ! i A A Al A A AL AL Al 0
2000 2200 2400 2600 2800 1-2 3-4 5-6 7-8 9-10
2100 2300 2500 2700 2900 2-3 4-5 6-7 8-9
Zonas

Figura 2.1. Izquierda: Nimero medio de artrépodos epigeos recolectados en cada una de las zonas
estudiadas en cada afio (1: V-97 al IV-1998 y 2: V-98 al IV-1999). Derecha: Valores del indice de
similitud de Morisita-Horn para familias de artrépodos entre zonas adyacentes (1-2= 2000-2100; 2-3=
2100-2200; 3-4= 2200-2300; 4-5= 2300-2400; 5-6= 2400-2500; 6-7= 2500-2600; 7-8= 2700-2800; 8-9=
2800-2900).

Altitud (m)

2000 2100 2200 2300 2400 2500 2600 2700 2800 2900
Artrépodos
Riqueza 81*¢ 68° 70%9 64 62%¢ 67° 72%¢ 5544 574 51¢¢
HP 0.4224* 0.5029° 0.7454° 0.7349° 0.7747¢ 0.2725¢ 0.4861" 0.7960' 0.7458° 0.9349*
H’ 1.3538* 1.5935° 2.3473° 2.1234¢ 2.1526° 0.9269¢ 1.5763" 2.4699' 2.3769° 3.1320*
Coledpteros
Riqueza 91° 96° 88° 57¢ 59¢ 75%8n 81¢ 39" 45" 35%¢
HP 0.9353* 0.9551° 0.9237° 0.7535° 0.5879° 0.9586"" 0.9422¢ 0.9387*¢ 0.8737" 0.7423°
H 3.5465° 3.6915° 3.3641° 2.2649¢ 1.6921° 3.6174"" 3.5004% 3.0991¢ 2.6543" 2.1459°

Tabla 2.3. Resultado de las tres medidas de diversidad (Riqueza, indice de H’ e indice de HP’) de
artropodos y coledpteros epigeos obtenidas para cada una de las zonas de estudio. Valores en la misma
fila seguidos de letras diferentes indican diferencias estadisticamente significativas.

La abundancia de coledpteros también fue diferente dependiendo del afo en el
que se realiz6 el muestreo, de la zona muestreada y de la interaccién de ambas variables
(Tabla 2.2, Figura 2.2). La zona que presento una menor abundancia de coledpteros en
ambos anos de estudio fue la situada a 2700 m (Figura 2.2). La zona con un mayor
nimero de individuos en el primer afio fue la situada a 2200 m mientras que el segundo
afio hubo un mayor nimero de individuos en la zona situada a 2400 m de altitud (Figura
2.2). En el primer afio de estudio la abundancia de coledpteros fue mayor que en el
segundo afo en las zonas situadas entre los 2000 y los 2200 m, mientras que en el resto

de las zonas ocurri6 lo contrario (Figura 2.2).
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Figura 2.2. Izquierda: Nimero medio de coledpteros epigeos recolectados en cada una de las zonas
estudiadas en cada afio (1: V-97 al IV-1998 y 2: V-98 al IV-1999). Derecha: Valores del indice de
similitud de Morisita-Horn para especies de coledpteros entre zonas adyacentes (1-2= 2000-2100; 2-3=
2100-2200; 3-4= 2200-2300; 4-5= 2300-2400; 5-6= 2400-2500; 6-7= 2500-2600; 7-8= 2700-2800; 8-9=
2800-2900).
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Los tres indices de diversidad obtenidos para las especies de coledpteros también
mostraron que hubo diferencias entre zonas en cuanto a diversidad (Tabla 2.3). La zona
mas rica en especies fue la situada a 2100 m, mientras que la zona con un menor
nimero de especies fue la situada a 2900 m (Tabla 2.3). Los indices de HP’ y H’ fueron
los mas altos también en la zona situada a 2100 m de altitud mientras que los valores
mas bajos se obtuvieron para la zona situada a 2400 m (Tabla 2.3). La composicién de
la comunidad varié entre pares adyacentes de forma diferente. Asi mientras que entre
algunas zonas este indice estuvo alrededor del 80%, entre otras zonas, como las situadas
entre los 2100 y los 2200 m estuvo alrededor del 50% y en las situadas entre los 2400 y

los 2500 m, el indice de similitud obtenido no fue superior al 10% (Figura 2.2).

Fauna asociada a matorral

Al igual que la fauna epigea, la abundancia de artrépodos asociados al matorral varié
dependiendo tanto de la zona como del afo de estudio (Tabla 2.2). En esta ocasidn, sin
embargo, el término de la interaccion s6lo mostré valores marginalmente significativos
(Tabla 2.2). La abundancia de artrépodos fue mayor en el primer afio de estudio en
aproximadamente la mitad de las zonas (Figura 2.3). La zona con un menor nimero de
individuos en el primer ano fue la situada a 2700 m y en el segundo afio las situadas a
2800 y 2900 m, mientras que la zona con un mayor nimero de individuos ambos afios

fue la situada a 2200 m (Figura 2.3).
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Figura 2.3. Nimero medio de artrépodos asociados a matorral recolectados en cada una de las zonas
estudiadas en cada alo (1: V-97 al IV-1998 y 2: V-98 al IV-1999).

La abundancia de coledpteros asociados al matorral varié dependiendo de la
zona, el afo, y de la interaccién entre ambas variables (Tabla 2.2). La zona con una
menor abundancia de coleépteros fue en ambos afios la situada a 2500 m, mientras que
la zona con un mayor nimero de coledpteros fue la situada a 2300 m de altitud el primer
ano de estudio, y la situada a 2000 m de altitud en el segundo afio (Figura 2.4). La
abundancia de coledpteros fue mayor en el segundo afio de muestreo en la mayoria de
las zonas, aunque en las situadas a 2200, 2300 y 2900 m la abundancia fue mayor el

primer afio de estudio (Figura 2.4).
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Figura 2.4. Izquierda: Nimero medio de coledpteros asociados a matorral recolectados en cada una de las
zonas estudiadas en cada afo (1: V-97 al IV-1998 y 2: V-98 al IV-1999). Derecha: Valores del indice de
similitud de Morisita-Horn para especies de coledpteros entre zonas adyacentes (1-2= 2000-2100; 2-3=
2100-2200; 3-4= 2200-2300; 4-5= 2300-2400; 5-6= 2400-2500; 6-7= 2500-2600; 7-8= 2700-2800; 8-9=
2800-2900).
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Los tres indices de diversidad analizados fueron significativamente diferentes
entre zonas, aunque estas diferencias variaron dependiendo del indice de diversidad
utilizado (Tabla 2.4). La riqueza de especies fue mayor en la zona situada a 2000 m y
menor en la situada a 2900 m. Tanto para el indice de HP’ como para el de H’ los
valores mds bajos se obtuvieron en la zona situada a 2700 m. Sin embargo, el valor mas
alto de HP’ se obtuvo en la zona situada a 2500 m, y el mayor de H’ se obtuvo en la
zona situada a 2600 m (Tabla 2.4). La similitud en la composicién de la comunidad fue
muy baja, resultando menos del 20% de similitud entre las zonas situadas a 2200 y 2300
m (limite calizo-siliceo) y entre las zonas situadas a 2400-2500 m de altitud, limite entre
el piornal y el matorral almohadillado siliceo. Solamente las zonas situadas entre los
2300 y los 2400 m de altitud, pertenecientes al piornal, presentaron indices de similitud

mayores del 80% (Figura 2.4).

Altitud (m)
2000 2100 2200 2300 2400 2500 2600 2700 2800 2900
Riqueza  45° 38° 39 35¢ 36° 324 308 2]deh 20" 19¢h

HP 0.8431* 0.9069°¢ 0.9006° 0.7062° 0.7782° 0.9128° 0.9119° 0.5701% 0.8695* 0.8158"
H 2.6599* 2.8218° 2.9001° 1.8016Y 1.9442° 2.9175°¢ 296718 1.6079° 2.4187* 2.2487"

Tabla 2.4. Resultado de las tres medidas de diversidad (Riqueza, indice de H’ e indice de HP’) de
coledpteros asociados a matorral observadas en cada una de las zonas de estudio. Valores en la misma fila
seguidos de letras diferentes indican diferencias estadisticamente significativas.

Relacion de la diversidad y abundancia de artrépodos y coleépteros con la altitud
Fauna epigea

El nimero medio de artropodos epigeos presentes en la zona de estudio disminuyé de
forma significativa con la altitud (F = 7.37, g.I. = 1,8, p = 0.027, R*= 41.44, y = 5.897-
0.0013x; Figura 2.5). La relacion entre la altitud y la diversidad de familias de
artropodos fue diferente dependiendo del indice analizado. La riqueza de familias
estuvo, al igual que la abundancia, negativa y significativamente relacionada con la
altitud, de forma que las zonas mas altas presentaron un menor nimero de familias de
artrépodos (F = 15.34, g.1. = 1,8, p = 0.004, R*= 61.44, y = 4235.36-27.59x; Figura 2.5).
Sin embargo, no hubo ninguna relacion entre la altitud y los indices de diversidad de H’
y de HP® (p > 0.05, Figura 2.5). Cuando la variable que relacionamos con la altitud fue
la riqueza numérica, en vez de la riqueza absoluta, obtenemos que sigue existiendo una

relacion significativa entre ambas variables pero en esta ocasién la relacion es positiva
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(F=1779, gl. = 1,8, p = 0.024, R*= 43.02, y = 2072.38 + 1731x), de forma que

conforme aumentamos en altitud aumenta la riqueza numérica de especies (Figura 2.6).

3,4 - (0)
S 3
£ 261 o° -?
T 22 0O ]
2 18 - o =
* 14
“¥1 o000 _° o S | izg
A 06 - oo -
= & = L 175
04 1° e L 1,25
0,2 S S ... WSS - .. B,
1900 2300 2700 1900 2300 2700

Altitud

Figura 2.5. Relacién de la altitud con el nimero de individuos por zona (abundancia), la riqueza, el
indice de diversidad de H’ y el indice de equitatividad de HP’para artrépodos epigeos. n.s= Relaciones
estadisticamente no significativas.
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Figura 2.6. Relacién entre la altitud y la riqueza numérica (Riqueza N°) de A, artrépodos y B,
coledpteros epigeos. n.s= Relacién estadisticamente no significativa.

El nimero medio de individuos de coledpteros estuvo relacionado
negativamente con la altitud, de forma que conforme aumenté la altitud el ndmero de
individuos fue menor, aunque esta relacion fue sélo marginalmente significativa (F =
4.36, g.l. = 1,8, p = 0.07, R’= 27.16, y = 2.043-0.00045x; Figura 2.7). La riqueza de
coledpteros si estuvo negativa y significativamente relacionada con la altitud (F =
17.54, g.1. = 1,8, p=0.003, R*= 64.77, y = 3191.39-11.132x; Figura 2.7), y al igual que
para el caso anterior, no hubo ninguna relacién entre la altitud y los indices de

diversidad de H” y de HP’(p > 0.05, Figura 2.7). La relacién entre la riqueza y la altitud
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se pierde cuando la variable relacionada fue la riqueza numérica (F = 0.38, gl. = 1,8, p

=0.55, R’=-0.07; Figura 2.6).
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Figura 2.7. Relacién de la altitud con el nimero de coledpteros por zona (abundancia), la riqueza, el
indice de diversidad de H’ y el indice de equitatividad de HP’para los coledpteros epigeos. n.s=

Relaciones estadisticamente no significativas.

Fauna asociada a matorral
El nimero medio de artropodos recolectados en las zonas situadas a menor altitud fue
similar al encontrado en otras zonas situadas a mayor altitud, de forma que no hubo
ninguna relacién significativa entre la altitud y la abundancia de artrépodos (p > 0.05)
La abundancia de coledpteros encontrados en cada una de las zonas de estudio
no estuvo relacionado con la altitud a la que se encuentra cada una de las zonas
muestreadas (p > 0.05, Figura 2.8). Tampoco para la fauna de coledpteros, encontramos
ninguna relacién entre la altitud y el indice de diversidad de H” y el de HP’ (p > 0.05,
Figura 2.8). Sin embargo, si obtuvimos una relacién significativa entre la altitud y el
nimero de especies de coledpteros, de forma que conforme aumentd la altitud el
nimero de especies fue menor (F = 14.52, g.l. = 1,8; p = 0.005, R’= 60.003, y =
3459.32-30.22x; Figura 2.8). Cuando la variable dependiente fue la riqueza numérica, la
relacion entre riqueza y altitud no fue significativa (F = 0.68, g.1. = 1,8, P = 0.43, R’= -

0.04).
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Figura 2.8. Relacion de la altitud con el nimero de coledpteros por zona (abundancia), la riqueza, el
indice de diversidad de H’ y el indice de equitatividad de HP’ para los coledpteros asociados al matorral.
n.s= Relaciones estadisticamente no significativas.

Caracteristicas del habitat relacionadas con la diversidad y abundancia de
artropodos y coledpteros

Fauna epigea

Los modelos de regresién miiltiple en los que utilizamos como variables independientes
las cuatro variables descriptivas del habitat (diversidad de plantas, porcentaje de
cobertura, coeficiente de variacién de la altura de la vegetacidn, altura media de las
plantas) sélo fueron significativos cuando la variable dependiente fue el indice de
equitatividad de HP’ para artrépodos (Tabla 2.5). En este modelo, el indice de HP’
estuvo relacionado positiva y significativamente con el porcentaje de cobertura, y
negativa y significativamente con la altura media de las plantas (Tabla 2.5).

Ninguno de los modelos fue significativo cuando las variables dependientes
fueron la abundancia de coledpteros, la riqueza de especies o el indice de HP’ para
coleopteros (p > 0.05, en todos los modelos). Cuando la variable dependiente fue la
diversidad de coledpteros medida como el indice de H’, el modelo de regresién miltiple
fue significativo (Tabla 2.5). En este modelo, de las variables independientes
analizadas, sé6lo con la diversidad de plantas, medida como el indice de diversidad de
H’, la relacion fue significativa. La relacion entre la diversidad de coledpteros y de
plantas fue positiva, de forma que cuanto mayor fue la diversidad de plantas, mayor fue

la diversidad de coledpteros (Tabla 2.5).
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Variables F p B
Fauna epigea
HP’ Artrépodos Modelo (68.04) 5.79 0.04
HP’plantas 6.76 0.12 -1.099
% cobertura 12.55 0.03 0.041
C.V. vertical 4.18 0.20 0.741
Alraplantas 10.98 | 0.05 __.-0.509
H’ Coledpteros Modelo 9.23 0.02
H’plantas 28.93 0.007 1.895
% cobertura 0.73 0.27 -0.078
C.V. vertical 4.01 0.38 -1.925
e Alwraplantas 326 042 . 0.790
Fauna de matorral
Abundancia Coledpteros Modelo (70.43) 6.36 0.034
H’plantas 1491 0.02 -0.474
% cobertura 5.47 0.50 0.001
C.V. vertical 4.96 0.25 0.612
_Alwraplantas 0.09 0.87 ..0.043
H’ Coledpteros Modelo (85.89) 14.71 0.006
H’plantas 52.60 0.0006 1.497
% cobertura 0.04 0.63 -0.025
C.V. vertical 1.17 0.79 0.380
Altura plantas 5.02 0.42 0.559

Tabla 2.5. Resultados de los andlisis de regresiéon multiple para comprobar la relacién entre las
caracteristicas descriptivas del hdbitat (variables independientes) y la abundancia y diversidad de
artropodos y coledpteros epigeos y asociados a matorral (variables dependientes). Entre paréntesis se
muestra el coeficiente de determinacién del modelo global. Sélo se muestran los modelos que fueron
significativos.

Fauna asociada a matorral

El modelo de regresion multiple utilizado para comprobar si habia alguna relacién entre
la abundancia de artropodos y las caracteristicas descriptivas del hdbitat no fue
significativo (p > 0.05).

Los modelos de regresion miultiple en los que las variables dependientes fueron
la abundancia de coledpteros y el indice de diversidad de H’ para coledpteros fueron
significativos (Tabla 2.5). Ambas variables estuvieron relacionadas significativamente
con la diversidad de plantas (indice de H’), pero mientras que la abundancia de
coledpteros estuvo relacionada de forma negativa con la diversidad de plantas, el indice

de diversidad de H’ estuvo relacionada de forma positiva (Tabla 2.5).

Diversidad y abundancia de artropodos y coledpteros asociados a J. communis y H.
spinosa.

A lo largo del periodo de estudio se capturaron en J. communis un total de 6793
artropodos, de los cuales 486 individuos, el 7.29%, fueron coledpteros pertenecientes a

63 especies distintas. En H. spinosa se recolectaron un total de 2193 artrépodos, de los
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cuales 262 individuos, el 11.95%, fueron coledpteros pertenecientes a 52 especies

diferentes.

Diferencias entre zonas en abundancia y diversidad

El nimero de artropodos asociados a J. communis varié no s6lo dependiendo del afio en
el que se realiz6 el muestreo, sino de la zona en la que se distribuian los pies de planta
(Tabla 2.6). Sin embargo, la relacién entre zonas no cambié entre afios, como indica el
término no significativo de la interaccién (Tabla 2.6). En ambos afios la zona que
presenté una mayor abundancia de artrépodos asociados a J. communis fue la situada a
2200 m de altitud, y la que presenté un menor nimero de individuos fue la situada a
2700 m de altitud (Figura 2.9). En el primer afio de estudio, la abundancia de artrépodos
fue mayor en las tres zonas situadas a menor altitud y en la situada a mayor altitud,

mientras que se mantuvo mas o menos constante en el resto de las zonas (Figura 2.9).

14 J. communis H. spinosa 1
12 - - 10
» 10 -~ Artropodos L g
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Figura 2.9. Representacion del nimero medio de artrépodos y coleépteros asociados a J. communis 'y H.
spinosa en cada una de las zonas estudiadas en ambos afios de estudio (1: V-97 al IV-1998 y 2: V-98 al
IV-1999).

2100 2300 2500 0
2200 2400 2600 2
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Artrépodos Coleopteros
2 2
gl % p X p

J. communis Ano 1 7.60 0.006 0.08 0.76
Zona 8 248.85 0.0001 34.68 0.0001
Ano x Zona 8 4.31 0.74 14.94 0.02
Error 1671

H. spinosa Ano 1 8.27 0.008 9.87 0.12
Zona 3 7.02 0.04 2.31 0.019
Afio x Zona 3 9.78 0.02 0.74 0.86
Error 691

Tabla 2.6. Resultados del modelo linear generalizado para comprobar si hubo diferencias en la
abundancia de artréopodos y coledpteros asociados a J. communis 'y H. spinosa, entre zonas, afio de
estudio y la interaccién de ambas variables, para la fauna de suelo y la de matorral. La variable
dependiente se ajusté a una distribucion de Poisson en cada caso, con una funcion de enlace logaritmica

También los coledpteros asociados a esta especie de matorral variaron tanto
dentro de una misma zona, dependiendo del afo en el que se realiz6 el muestreo, como
entre zonas, aunque no hubo diferencias entre anos de estudio (Tabla 2.6). En ambos
anos, la zona con una mayor abundancia de coledpteros fue la situada a 2700 m de
altitud (Figura 2.9). En la mayoria de las zonas, la abundancia de coledpteros fue mayor
el segundo afio de estudio (Figura 2.9). La diversidad de coledpteros asociados a J.
communis fue diferente entre alguna de las zonas estudiadas (Tabla 2.7). Aunque este
resultado dependié del indice analizado, para los tres indices la zona que presenté una
menor diversidad de coledpteros fue la situada a 2700 m y la que presenté una mayor

diversidad fue la localizada a 2200 m de altitud (Tabla 2.7).

Altitud (m)
2100 2200 2300 2400 2500 2600 2700 2800
Riqueza 20¢ 250 2254 164 165 130e 128 ]

HP 0.7823* 0.8837° 0.7915*¢ 0.8575° 0.8811°¢ 0.7411*¢ 0.2835° 0.7397%¢

H’ 1.9867* 2.6006° 2.2423° 2.2157°° 2.3484°%¢ 8598 0.7874% 1.7957¢
Tabla 2.7. Resultado de las tres medidas de diversidad (Riqueza, indice de H’ e indice de HP’) de
artropodos y coledpteros asociados a J. communis observadas en cada una de las zonas de estudio. Letras
diferentes indican diferencias estadisticamente significativas.

La abundancia de artrépodos ligada a H. spinosa fue diferente dependiendo de la
zona estudiada y del ano. Como indica la significacion del término de la interaccion la
diferencia entre zonas en la abundancia varié dependiendo del afio (Tabla 2.6, Figura
2.9). El primer ano de estudio la abundancia fue mayor para casi todas las zonas que el
segundo ano de estudio. En el primer afio la zona con un mayor nimero de artrépodos
fue la situada a 2900 m y la que menor abundancia presenté la situada a 2800 m (Figura

2.9). Por el contrario, en el segundo afo de estudio la zona con una menor abundancia
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de artrépodos fue la zona situada a 2900 m y con una mayor abundancia de artrépodos
la situada a 2600 m (Figura 2.9).

La abundancia de coledpteros asociados a H. spinosa también varié entre zonas
pero no entre afos de estudio (Tabla 2.6). La zona con un mayor nimero de coledpteros
en ambos afos fue la localizada a 2600 m, y la de menor abundancia la situada a mayor
altitud (Figura 2.9). La diversidad de coledpteros presentes en esta planta varié
dependiendo de la zona, tanto en la riqueza como para los indices de HP’ y H’ (Tabla
2.8). Para los tres indices analizados la zona con el valor de diversidad mads alto fue la
localizada a 2600 m de altitud, siendo la zona de mayor altitud la que presenté el menor

valor de diversidad (Tabla 2.8).

Altitud (m) Tabla 2.8. Resultado de las tres medidas de

2500 2600 2800 2900 diversidad (Riqueza, indice de H’ e indice de

Riqueza 21° 35 15° 11¢ HP’) de artrépodos y coledpteros asociados a H.
HP 0.8451* 0.9329° (0.8603* 0.7397° spinosa observadas en cada una de las zonas de
H’ 2.4107* 3.0040° 2.2704° 2.0056* estudio. Letras diferentes indican diferencias

estadisticamente significativas.

Relacion de la abundancia y la diversidad con la altitud
No encontramos ninguna relacién entre la altitud y la abundancia de artrépodos y de
coledpteros asociados a J. communis y H. spinosa (p > 0.05). Sin embargo, la riqueza de
coleodpteros asociados a J. communis si estuvo significativa y negativamente relacionada
con la altitud (r, = -0.6905, p = 0.001, Tabla 2.7), de forma que conforme aumentamos
en altitud el nimero de especies asociadas a esta especie de planta disminuye. La
diversidad de coledpteros medida como el indice de H’ y HP’ tampoco estuvo
relacionada con la altitud en ninguna de las especies de plantas estudiadas (p > 0.05).
También hubo variabilidad entre zonas en la abundancia de la planta
hospedadora, J. communis (Tabla 2.1). El porcentaje de cobertura de esta especie de
planta en cada una de las zonas no estuvo relacionada con la altitud (p > 0.05). Sin
embargo, el tamano de las plantas si estuvo relacionado con la altitud, de forma que
conforme aumenté la altitud el tamafio de las plantas fue menor (r, = -0.7785, p =
0.023). La abundancia de J. communis estuvo relacionada negativamente con la
abundancia de coledpteros asociados a dicha planta (r; = -0.7143, p = 0.046), y
positivamente con el indice de equitatividad de HP’ (r, = 0.714, p = 0.046).
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Variabilidad temporal en la distribucion de artrépodos y coledpteros

El porcentaje de muestreos en los que no hubo actividad de artrépodos ni coledpteros
estuvo altamente relacionado con la altitud (Figura 2.10). De esta forma, el nimero de
muestreos sin actividad de artrépodos y coledpteros epigeos aumento significativamente
con la altitud (Artrépodos: F = 204.65, g.l. = 1,8, p = 0.0001, R*= 96.20, y = -
23.333+0.03x; Coleépteros: F = 127.35, g.l. = 1,8, p = 0.0001, R*>= 96.2, y = -
22.865+0.031x; Figura 2.10). La fauna asociada a matorral presenté un comportamiento
parecido, de forma que también los muestreos sin actividad de artrépodos y coledpteros
aumentaron en relacién con la altitud (Artréopodos: F = 384.03, g.l. = 1,8, P = 0.0001,
R’=98.0, y = -23.944+0.03x; Coleépteros: F = 46.65, g.1. = 1,8, P = 0.0001, R’= 85.40,
y =-17.328+0.03x; Figura 2.10).

Artropodos Coledpteros

(®)

% Muestreos

60 -
i Matorral
50 -
(o)
§ e oo
40 ? 1 1 1 1 1 1 1 I I I Ll 1 1 1 | 1 1 I 1
1900 2200 2500 2800 2200 2500 280

Altitud

Figura 10. Representacion de la relacion entre la altitud y el porcentaje de muestreos en los que no hubo
actividad de artrépodos y coledpteros en ninguno de los sustratos muestreados (matorral y suelo). N=10,
en todas las representaciones.

Variabilidad estacional

Fauna epigea
La dinamica temporal de artropodos a lo largo del periodo de estudio varié entre

algunas de las zonas muestreadas. Sin embargo, estas diferencias dependieron del
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descriptor de la comunidad, abundancia vs diversidad, analizado. Asi, mientras que la
zona para la que obtuvimos diferencias estadisticamente significativas en su
distribucién temporal tanto para el indice de HP’ como para el indice de H’, con

respecto a las demads zonas fue la situada a 2500 m, (Figura 2.11).

Indice de HP' (9)
(8 ,H 9p 221pu|

0,3 0,5

vi VIII X XII I 1V ,\’l VIII X XII II 1V

VIl IX XI I 111 \Y, VII IX XI | I v
1997 1998 1999
Muestreo

Figura 2.11. Distribucion temporal de la diversidad de artr6podos epigeo. Los circulos blancos se
corresponden con el indice de H' y circulos negros con el indice de HP’
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Para la abundancia, estas diferencias tuvieron lugar entre las zonas situadas a
menor altitud, 2000, 2100, 2200 y 2500, con algunas de las situadas a mayor altitud,
2700-2900 (Tabla 2.9, Figura 2.12).

Zonas X p

Artropodos Abundancia 2000-2900 8.91 0.023

2100-2700 7.68  0.043

2200-2700 7.68  0.043

2200-2900 7.68  0.043
. 25002700 768 0.043

HP’ 2000-2500 10.23  0.012

2100-2500 10.23  0.012

2200-2500 11.64  0.006

2400-2500 10.23  0.012
e 25002900 7680043

H’ 2000-2500 8.91 0.023

2100-2500 10.23  0.012

2200-2500 13.14  0.003

2500-2700 7.68  0.043
B 2500-2900 7.68 0043

Coleopteros Abundancia 2000-2900 8.91 0.023
— 21002900 768 0043

HP’ 2000-2800 11.64  0.006

2000-2900 11.64  0.006

2100-2400 7.68  0.043

2100-2800 7.68  0.043

2100-2900 11.64  0.006

2200-2400 10.23  0.012
e e el 22002900 ] 11.64 0006

H’ 2000-2800 7.68  0.043

2100-2400 8.91 0.023

2200-2400 7.68  0.043

2200-2900 10.23  0.012

Tabla 2.9. Resultados obtenidos tras la prueba estadistica de Kolmogorov-Smirnov en la que
comparamos si hubo diferencias en la distribucién de la abundancia y diversidad de artropodos y
coledpteros epigeos a lo largo del periodo de estudio. n=44, en todos los casos.

La dindmica temporal para la abundancia de coleépteros sélo fue
significativamente diferente entre las dos zonas situadas a menor altitud y la zona
situada a mayor altitud (Tabla 2.9, Figura 2.12). Cuando el descriptor analizado fue la
diversidad, hubo diferencias significativas entre las tres zonas situadas a menor altitud y
las dos situadas a mayor altitud (Figura 2.13, Tabla 2.9). También encontramos
diferencias estadisticamente significativas para ambos indices de diversidad entre las

zonas situadas entre 2100 y 2200 m y la situada a 2400 m (Tabla 2.9).
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300 2300 L 60

100

N° artropodos (o)
(®) S0193d03[0d N

Muestreo
Figura 2.12. Distribucién temporal de la abundancia de artrépodos (circulos blancos) y coleépteros
epigeos (circulos negros).
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Fauna asociada a matorral

La distribucién temporal de la diversidad de artrépodos asociados al matorral fue muy
similar entre las zonas estudiadas, de forma que no obtuvimos diferencias significativas
entre zonas para ninguno de los indices analizados. La distribucién temporal de la
abundancia de artrépodos fue diferente entre las tres zonas situadas a menor altitud y las

zonas situadas en las cotas mas altas (Tabla 2.10, Figura 2.14).

Indice de HP' ©)
(9 \H 2P N1pu]

2800 -

VI VII X XII Il IV VI VIl X XII I 1V
VII IX XI I IV VIIX XI I 1V
1997 1998 1999

Muestreo
Figura 2.13. Distribucion temporal de la diversidad de coledpteros epigeos. Los circulos blancos se
corresponden con el indice de H’ y circulos negros con el indice de HP’.
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Figura 2.14. Distribucién temporal de la abundancia de artrépodos (circulos blancos) y coledpteros

asociados a matorral (circulos negros).
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Zonas - p
Artropodos Abundancia 2000-2700 10.23  0.012
2100-2700 10.23  0.012
2100-2800 7.68  0.043
2100-2900 7.68  0.043
2200-2500 891 0.023
2200-2700 10.23  0.012
2300-2700 11.64  0.006
2300-2800 7.68  0.043
o 23002900 . 891 0.023
Coleopteros Abundancia 2000-2300 11.64  0.006
2000-2400 891 0.023
2100-2300 7.68  0.043
2200-2300 11.64  0.006
2200-2400 7.68  0.043
2300-2500 1473 0.001
2300-2600 10.23  0.012
2300-2900 891  0.023
2400-2500 13.14  0.003
2400-2700 891 0.023
<o 2400-2800 1164 0006
Riqueza 2300-2700 7.68 0.043
HP’ 2000-2300 7.68  0.043
2200-2300 7.68  0.043

Tabla 10. Resultados obtenidos tras la prueba estadistica de Kolmogorov-Smirnov en la que comparamos
si hubo diferencias en la distribucién de la abundancia y diversidad de artrépodos y coleépteros asociados

a matorral a lo largo del periodo de estudio. n=44, en todos los casos.

Cuando el descriptor analizado fue la abundancia de coledpteros, obtuvimos
diferencias entre las zonas a 2000 y los 2200 m de altitud y las zonas a 2300 y los 2400
m (Tabla 2.10), y entre estas ultimas y las zonas situadas a mayor altitud (Tabla 2.10).
La distribucion temporal de la diversidad de coledpteros entre zonas fue muy parecida,
ya que solo hubo diferencias estadisticamente significativas para la riqueza entre 2300 y
los 2700 m de altitud y para el indice de equitatividad de HP’ entre la zona situada a

2300 m y las situadas a 2000 y 2200 m (Tabla 2.10).

DISCUSION

Nuestros resultados muestran que las zonas estudiadas se diferenciaron unas de otras
tanto en la abundancia y diversidad de artréopodos y coleépteros como en la
composicion de familias y de especies. Estas diferencias se debieron principalmente a
dos factores, la altitud y la diversidad de plantas. Sin embargo, los resultados obtenidos

fueron diferentes dependiendo tanto del sustrato muestreado (fauna epigea vs fauna
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Capitulo 2: Variacion altitudinal

asociada a matorral), como del nivel taxonémico analizado (familias de artrépodos vs

especies de coledpteros).

Altitud y complejidad del habitat: sus efectos en la abundancia y diversidad de
artropodos

Estudios realizados desde mediado del siglo pasado ponen de manifiesto que existe una
relacion clara entre la altitud y la diversidad de especies, medida normalmente como el
nimero de especies en un determinado rango altitudinal (Lawton et al. 1987, McCoy
1990, Stevens 1992, Meyer & Thaler 1995). Nuestros resultados apoyan esta idea
generalizada, ya que en Sierra Nevada existe una relacién negativa entre la altitud (entre
los 2000 y los 2900 m) y la riqueza de especies tanto para la fauna de artrépodos y
coledpteros epigeos como para la fauna de coledpteros asociada a matorral. Esta
relacion negativa coincide con lo observado en estudios que recogen un rango
altitudinal similar en otros sistemas montafiosos (Meyer & Thaler 1995), asi como en
diferentes grupos animales en Sierra Nevada, como por ejemplo con pajaros (Zamora
1987), reptiles (Pleguezuelos 1986) y diversos ordenes de artrépodos (Pascual 1977,
Avila & Pascual 1988).

Se han propuesto varios procesos no excluyentes para explicar este fendmeno,
como son la reduccion del area, la disminucién de la productividad, el endurecimiento
de las condiciones ambientales, y la disminucién de la diversidad del recurso que
explotan las especies, que tienen lugar cuando aumenta la altitud (Lawton et al. 1987,
McCoy 1990). La disminucién de los recursos va estrechamente asociada a la relacion
que hay entre la altitud y la simplificacién de las comunidades que componen el hdbitat
(Mani 1968, Wettstein & Schmid 1999). Trabajos realizados con mariposas obtienen
una disminucién en la riqueza de especies con la altitud que va asociada a una
disminucién en el nimero de plantas nutricias con la altitud (Sdnchez-Rodriguez & Baz
1995). Sin embargo, dos caracteristicas de las zonas estudiadas nos llevan a rechazar
esta hipdtesis. Por un lado, normalmente, un aumento en el gradiente altitudinal lleva
implicito un cambio en la comunidad vegetal, desde comunidades muy ricas con altos
grados de heterogeneidad en las zonas bajas, a comunidades mas pobres y homogéneas
en las altas cumbres (Mani 1968, Lawton et al. 1987, Sfenthourakis 1992, Meyer &
Thaler 1995). Sin embargo, aunque las zonas fueron diferentes en cuanto a su
composicion vegetal, de forma que existen tres comunidades claramente diferenciadas

en nuestro drea de estudio (matorral calizo, piornal, matorral siliceo), no hubo ninguna
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relacién ni entre la riqueza de plantas ni entre el indice de diversidad de H” o de HP’ de
plantas y la altitud (ver Tabla 2.1).

Por otro lado, una forma de eliminar el efecto que el cambio en la diversidad del
recurso puede tener sobre la relacién diversidad vs altitud es muestrear la fauna de
individuos asociada a una determinada especie de planta que se distribuya a lo largo de
un gradiente altitudinal (Lawton et al. 1987). Cuando se mantiene constante el tipo de
recurso la relacién entre la altitud y la riqueza no aparece como un patrén constante en
los distintos trabajos revisados por Lawton et al. (1987). En aquellos trabajos en los que
la relacion fue negativa, atn eliminado el efecto de las diferencias de recursos con la
altitud, se ha explicado por las diferencias tanto en la arquitectura de las plantas como
por cambios en la diversidad de la comunidad de plantas (Lawton et al. 1987). En la
zona de estudio, la riqueza de especies de coledpteros asociados a J. communis
disminuy6 conforme aumenta la altitud, lo que podria indicar una hay una disminucién
de la calidad del recurso, ya que aunque la abundancia de esta especie de planta no
estuvo correlacionada negativamente con la altitud, los pies de planta si fueron de
menor tamafio conforme aumento la altitud.

Sin embargo, la relacion entre la diversidad y la altitud cambi6 cuando el indice
analizado no fue la riqueza de especies sino el indice de diversidad de H’ o el de HP’.
De esta forma, cuando la diversidad fue medida como alguno de estos indices, la
relacion significativa entre diversidad y altitud desaparecio6 tanto para la fauna epigea
como para la asociada a matorral. Este resultado ha sido obtenido por otros autores para
la comunidad de coledpteros en una sierra proxima a Sierra Nevada, la Sierra de Baza
(Romero-Alcaraz 1999), y con mariposas en otra sierra del centro de la Peninsula
Ibérica (Sanchez-Rodriguez & Baz 1995). En Sierra Nevada, en ambos sustratos,
matorral y suelo, la diversidad de coledpteros, medida como el indice de H’, estuvo
relacionada positivamente con la diversidad de plantas. Este resultado apoyaria la idea
clasica de que habitat mas diversos soportan una mayor diversidad de especies de
insectos (McLaughlin & Roughgarden 1993, Tilman & Pacala 1993, Huston 1994,
Wettstein & Schmid 1999). En el drea de estudio no existié ninguna relacién entre la
diversidad de plantas y la altitud, siendo los puntos situados a altitudes medias menos
diversos que otros situados a una mayor altitud.

La mayoria de los trabajos también encuentran una relacion negativa entre la
abundancia y la altitud (Olson 1994, Sanchez-Rodriguez & Baz 1995, Menéndez &

Gutiérrez 1996, Wettstein & Schmid 1996), incluso en ocasiones en las que la
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Capitulo 2: Variacién altitudinal

disminucién de la abundancia no va a asociada a una disminucién de los recursos
(Menéndez & Gutiérrez 1996). Pero en la zona de estudio aunque la abundancia de
artrépodos y coledpteros también estuvo asociada con la altitud de forma negativa para
la fauna epigea no lo estuvo para la fauna asociada al matorral. Es decir, atendiendo al
tipo de muestreo la distribucién altitudinal de los organismos fue diferente. En otros
trabajos también se han obtenido cambios en la respuesta de los organismos a una
misma variable dependiendo del nivel taxondmico utilizado, orden vs especies,
ortépteros vs lepidépteros, o entre distintas familias de coledpteros (Wettstein &
Schmid 1996, Romero-Alcaraz 1999).

Por tanto, el resultado de las relaciones de lo organismos con el habitat a nivel
de mesoescala va a depender tanto del descriptor de la comunidad (abundancia, riqueza

etc.) como del nivel taxonémico (artropodos vs coledpteros) analizado.

Recambio faunistico y altitud

Un aumento en la altitud conlleva variaciones altitudinales de la temperatura, las
precipitaciones, el tipo de suelo, etc. (Mani 1968, Olson 1994, Butterfield 1996). Una
de las principales limitaciones en la distribucién de las insectos son la condiciones
climaticas, debido al gran condicionamiento que suponen la temperatura y precipitacion
en su desarrollo (Price 1984, Butterfield 1996, Honek 1996, Blanckenhorn 1998,
Wettstein & Schmid 1999, Speight et al. 1999). Por tanto, es de esperar que conforme
aumenta la altitud tenga lugar un recambio faunistico en las comunidades que
conforman los diferentes rangos de altitud (Olson 1994, Butterfield 1996). Estos
cambios han provocado que exista una estrecha relacién entre la altitud y la
composicion de especies tanto dentro de una misma familia (e.j. una tipica familia de
coledpteros muy condicionada por la temperatura, los cardbidos, Butterfield 1996),
como a nivel de comunidad (e. j. la comunidad de insectos asociadas a la hojarasca,
Olson 1994), o en comunidades de insectos epigeos y asociados a matorral (Romero-
Alcardaz 1999). Aunque en el drea de estudio hemos observado a nivel de familias un
alto grado de similitud entre puntos de muestreos adyacentes, esta similitud fue menor
entre especies de coledpteros. La baja tasa de similitud entre zonas fue mas acusada
para la fauna asociada a matorral, siendo en algunos puntos menor del 20% de similitud.
En ambos sustratos el mayor recambio faunistico tuvo lugar entre los 2400 y los 2500 m
de altitud, justo en el cambio entre el piornal y el matorral almohadillado. Para la fauna

asociada a matorral también fueron muy acusadas la tasas de recambio entre los 2200 y
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los 2300 m de altitud, cambio entre la serie de matorral calizo y la serie de piornal
siliceo. Por tanto, indices de similitud tan bajos nos indican que a intervalos de altitud
tan cortos, como 100 m, ocurren importantes cambios de fauna, coincidiendo los
menores valores de similitud con los cambios de la comunidad vegetal. Este alto
recambio faunistico con la altitud sugiere que una alta proporcion de las especies, sobre
todo aquellas asociadas a matorral, estdn restringidas a intervalos altitudinales muy
estrechos, como ocurre en otros estudios similares (Olson 1994, y referencias alli
citadas, Romero-Alcaraz 1999).

El hecho de que, a) no hubo relacion entre la altitud y la diversidad (medida
como indice de H> y HP’), b) la diversidad de coledpteros epigeos y asociados a
matorral estuvieron relacionadas positivamente con la diversidad de plantas, y c) las
tasas de similitud de especies fueron menores en los puntos de cambio entre
comunidades vegetales, podria hacernos pensar que este recambio faunistico de
coledpteros esta determinado por la comunidad vegetal. Sin embargo, hay dos
resultados que nos indican que existen otros factores condicionando tanto la diversidad
como la composicién de la comunidad. Por un lado, los indices de similitud dentro de
una misma comunidad vegetal, tanto para la fauna epigea como para la fauna de
matorral, fueron, sobre todo entre zonas del matorral calizo, menores del 50 % a pesar
de que en todas las zonas la comunidad vegetal muestreada fue la misma. Por otro lado,
cabria esperar que los indices de similitud de la fauna asociada a una especie de planta
hospedadora a diferentes altitudes fuesen mas altos que los obtenidos para las distintas
zonas en general. Sin embargo, aunque en general la similitud en la fauna asociada a J.
communis fue bastante alta entre zonas, el indice mas bajo obtenido (menos del 50% de
similitud) correspondi6é a las dos zonas pertenecientes a la misma serie vegetal, el
matorral calizo. Pero es entre los individuos de H. spinosa donde se observa que a pesar
de que todas las zonas estdn dentro de la misma comunidad vegetal, tres de ellas
presentan indices de similitud por debajo del 30%. Este resultado es realmente
sorprendente ya que normalmente existe una alta especializaciéon de los insectos
fitofagos por las plantas hospedadoras (Jolivet 1992, Hill & Hodkinson 1992, Bernays
& Chapman 1994, Schoonhoven et al. 1998, Speight et al. 1999), especializacién que
implica que la distribucion de los insectos va a depender de la distribucion de su planta
hospedadora (Jolivet 1992, Bernays & Chapman 1994, Schoonhoven et al. 1998,
Speight et al. 1999). Sin embargo, estas especies tienen por regla general limites de

distribucion menores que las de las plantas de las que se alimentan (Schoonhoven et al.
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1998, Speight et al. 1999). Un cambio en la composiciéon de la comunidad es
consecuencia de la desaparicion de especies limitadas fisiolégicamente, el
mantenimiento de especies con mayor capacidad de aclimatacién, e incluso de la
entrada en la comunidad de otras especies o bien generalistas, o bien que utilizan la
planta como refugio. Pero el hecho de utilizar un indice de similitud cuantitativo, en el
que no s6lo importa la identidad de las especies sino su abundancia, nos podria hacer
pensar que estos indices tan bajos son consecuencia de la pérdida de especies que tienen
lugar con la altitud, mds que un recambio de éstas (ver Tabla 2.8). Sin embargo,
nuestros resultados sugieren que efectivamente hubo un recambio faunistico. Asi, de las
11 especies que encontramos en la zona 2900, solamente seis eran las mismas especies
encontradas en la zona situada a 2600 m de altitud. Este resultado nos indica que
realmente tuvo lugar un cambio de la fauna asociada a este tipo de planta con la altitud
y no es debido a una simple reduccién de las especies. Este cambio de especies con la
altitud ha sido observado en las especies de psillidos asociadas a una especie de Salix de
alta montana (Hill & Hodkinson 1992, Hatcher et al. 1994). En este caso, las especies se
distribuyeron en altitudes segin su capacidad de resistencia a los cambios de
temperatura, tanto durante la fase adulta como durante el desarrollo larvario (Hill &
Hodkinson 1992). Ademads, el cambio de la comunidad de artrépodos asociada a la
misma planta cada 100 m de altitud, puede deberse tanto a una respuesta a las
diferencias estructurales de las plantas (Clark & Messina 1998) como a la presencia o

ausencia de determinadas presas (Reynolds & Crossley 1997).

Efecto de la altitud en la distribucion temporal de los individuos
Aunque hubo diferencias en la abundancia de artrépodos y coledpteros entre afios, no
hubo diferencias en la distribucién temporal ni de la diversidad ni de la abundancia de
individuos entre ambos afnos de estudio. Diferencias entre afos en la abundancia de los
individuos es un resultado frecuente y puede ser debido a factores abidticos, debido a
que el desarrollo de los insectos estd altamente condicionado por las temperaturas
(Honek 1996, Speight et al. 1999, Virtanen 1999), como a factores bidticos, aumento o
disminucion de competidores, depredadores etc. (Schoonhoven et al. 1998, Speight et
al. 1999, Virtanen 1999, Wuellner 2000)

A lo largo del ano tienen lugar cambios en la temperatura, regimenes de
humedad, insolacidn etc., que van a dar lugar a cambios estacionales en las zonas

templadas (Wolda 1987b, Huston 1994, Rosenzweig 1995, Speight et al. 1999). Las
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especies de insectos, al igual que la mayoria de los animales, se ven afectados por estos
cambios estacionales, a los que responderdan dependiendo de su capacidad de dispersion,
su longevidad y su ciclo de vida (Rosenzweig 1995, Blanckenhorn 1998, Speight et al.
1999). Especies migratorias abandonaran los lugares donde se encuentran cuando los
cambios anuales en las condiciones climdticas pueden afectar su supervivencia, por
ejemplo, muchas especies de mariposas que se desplazan cientos de kilometros desde
los lugares de cria para pasar el invierno (Speight et al. 1999). Otros animales que no
tienen esta capacidad de movimiento han desarrollado diferentes estrategias (estivacion,
hibernacion etc.), que les permiten sobrevivir durante las épocas desfavorables del afio
(Sgmme 1989, Laether et al. 1993). Esto va a provocar que durante determinadas épocas
del afo tengan lugar picos de actividad de las especies que dependerdn tanto de las
limitaciones fisiolégicas como de su interacciéon con otros miembros de la comunidad
(Wolda 1987b, Huston 1994, Rosenzweig 1995). La duracién de estos periodos
desfavorables va a depender de las condiciones climaticas especificas de cada una de las
zonas. En un gradiente altitudinal en el que la temperatura disminuye de forma
constante con la altitud, asi como tienen lugar importantes cambios en la tasa de
precipitacion y de insolacidn serian de esperar diferencias en la duracion del periodo de
actividad de los individuos atendiendo a estas caracteristicas (Lawton et al. 1987,
Blanckenhorn 1998, Gutiérrez & Menéndez 1998). En las zonas de alta montaifia, las
zonas de mayor altitud mantendrdn durante un mayor periodo del afio el suelo cubierto
por la nieve, lo que afectara tanto a la actividad de plantas como de animales (Lawton et
al. 1987, Blanckenhorn 1998). En la zona de estudio, hemos observado como el ntimero
de muestreos en los que no hubo actividad aumenté de forma significativa con la altitud.
Este resultado se ha observado también en otras zonas de montafia en la que gran parte
de la actividad de los individuos, tanto artrépodos como otros animales, estd
condicionada por la retirada de las nieves (Meyer & Thaler 1995, Romero-Alcariz
1999).

Un incremento de altitud no provoca una disminucion en el periodo de actividad
de los artropodos, sino que también puede provocar desplazamientos temporales en los
picos fenolégicos de las especies (Lawton et al. 1987, Meyer & Thaler 1995, Gutiérrez
& Menéndez 1998, Romero-Alcardz 1999). Es frecuente incluso que especies con gran
capacidad de dispersion aumenten su rango de distribucion conforme van cambiando las
condiciones climdticas en las zonas de mayor altitud (Virtanen 1999). Por tanto, en

Sierra Nevada, al igual que en otros estudios que recogen gradientes altitudinales
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(Lawton et al. 1987), esperamos que tenga lugar no sélo una disminucién del periodo de
actividad de los individuos, sino un desplazamiento de los picos de actividad de los
insectos, de acuerdo con el retraso fenolégico de los recursos (plantas, disponibilidad de
presas etc.) de los que se alimentan. Nuestros resultados fueron en esta ocasion
diferentes dependiendo del sustrato muestreado. Asi, mientras que no hubo diferencias
significativas en la distribucién temporal de diversidad para la fauna asociada a
matorral, siendo en general las distribuciones de la abundancia las que realmente se
vieron afectadas por la altitud, la fauna epigea respondié de forma contraria, de forma
que la mayoria de las diferencias entre zonas fueron debidas a la distribucién temporal
de la diversidad. Ademads, mientras que en general, las diferencias en las distribuciones
temporales tuvieron lugar entre puntos de minima y méxima altitud para la fauna
epigea, estas diferencias sobre todo para la abundancia de coledpteros tuvo lugar entre
las zonas del piornal (2300 a 2400 m de altitud) y el resto de las zonas
independientemente de la altitud. Estudios realizados sobre la entrada en diapausa y
periodo reproductivo de dipteros tampoco encontraron ningtin efecto estacional en estos
patrones, de forma que no hubo un desplazamiento de los picos de actividad con la
altitud (Blanckenhorn 1998). Por tanto, parece que aunque hubo diferencias con la
altitud en el periodo de actividad de los individuos, en general no hubo grandes
desplazamientos de los picos de actividad, siendo las diferencias para la fauna asociada
a matorral debidas mas que a la altitud a las caracteristicas particulares de una

determinada comunidad vegetal.

Conclusiones

En este estudio hemos obtenido que la abundancia y diversidad de artrépodos epigeos y
asociados a los matorrales varié con dos factores, la altitud y la diversidad del habitat.
Sin embargo, la importancia de cada uno de los factores fue diferente dependiendo tanto
de sustrato como del nivel taxonémico analizado. Asi, mientras que la riqueza de
especies estuvo estrechamente relacionada con la altitud, la diversidad medida como el
indice de H™ o de HP’ estuvo relacionada con caracteristicas del habitat como diversidad
de plantas o porcentaje de cobertura. A lo largo del gradiente altitudinal tuvo lugar un
recambio faunistico importante que fue mds acentuado en las zonas donde tuvo lugar un
cambio de la comunidad vegetal, sobre todo para la fauna asociada a matorral, pero que
también fue muy acentuado entre zonas pertenecientes a la misma comunidad vegetal e

independiente de la altitud. Por tanto, desde un punto de vista de la conservacion,
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cuanto mayor sea el gradiente altitudinal que sea protegido, mayor serd el nimero de
comunidades diferentes de insectos que estardn siendo protegidas. Por tltimo, hubo una
disminucidn considerable del periodo de actividad de los individuos sobre todo debido
al periodo de permanencia de las nieves con la altitud. Sin embargo, no hubo grandes
diferencias en la distribucién temporal de las especies ni en los picos de actividad, de
forma que sélo las zonas en los extremos del gradiente de altitud mostraron diferencias
en los picos de abundancia o diversidad en la fauna epigea, y las zonas tipicas de piornal
con el resto de las zonas para la fauna asociada a matorral. Por tanto, cada nivel
altitudinal muestreado estd compuesto, independientemente de su altitud y de la
comunidad vegetal que lo componga, de una fauna caracteristica y particular que se vera
regulada tanto por las condiciones climaticas de la zona como por las caracteristicas
bidticas que la componen. La variabilidad en los resultados obtenidos nos muestra que
la diversidad de los habitats puede ser medida de muchas formas diferentes y cada una
de estas medidas nos dard una informacién complementaria sobre cuales son los

principales factores que afectan al funcionamiento de un sistema.
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INTRODUCCION

Los organismos viven en hdbitats que son altamente heterogéneos tanto en el espacio
como en el tiempo (Dutilleul 1993, McLaughlin & Roughgarden 1993, Wilby &
Shachak 2000, Stewart el al. 2000). Estas variaciones temporales y espaciales estdn
conectadas a veces de forma que determinadas fluctuaciones en el tiempo pueden crear
patrones de heterogeneidad espaciales (Wiens 2000). La heterogeneidad ambiental es
generada tanto por las perturbaciones provocadas por los factores abiéticos como por
propios organismos que habitan este sistema (Burke et al. 1999, Stewart el al. 2000,
Wiens 2000). Una de las consecuencias directas de la acciéon de estas perturbaciones
naturales es la aparicion de ambientes parcheados que pueden influir fuertemente tanto
en los organismos como en los procesos ecolégicos subyacentes (Ludwig et al 2000,
Schooley et al. 2000). Tradicionalmente se ha aceptado que las perturbaciones
periddicas, y la heterogeneidad derivada de ella, son las encargadas de mantener la
diversidad local de especies (Tilman 1982, Houston 1994). Las perturbaciones crean
variabilidad espacial y temporal en la disponibilidad de los recursos afectando a la
riqueza de especies y a la estructura de la comunidad al incrementar la heterogeneidad y
permitir la coexistencia de especies que son competidoras y/o que tienen diferentes
habilidades de colonizacion (Tilman 1982, Huston 1994, Levin 2000, Schooley et al.
2000). Asi por ejemplo, los espacios libres creados por las perturbaciones son un
recurso esencia para muchas especies de vida sésil ya que permiten el establecimiento
de nuevos individuos o el acceso a recursos como la luz a los que antes no tenian acceso
(Tilman 1982, Cornell & Karlson 1997).

La heterogeneidad estructural de un hébitat es uno de los factores mas
importantes a la hora de determinar la diversidad de las comunidades (McLaughlin &
Roughgarden 1993, Huston 1994). La heterogeneidad tiene un papel potencial
modificando los resultados de los procesos ecoldgicos e influenciando la forma en la
que las especies van a coexistir en el espacio y en el tiempo (Garcia-Charton & Pérez-
Ruzafa 1999), afectando intimamente al funcionamiento del ecosistema completo
(Cardinale et al. 2000). Segun la teoria del nicho, los hédbitats mas complejos presentan
un mayor nimero de nichos potenciales y, por tanto, un mayor nimero de especies
podrdn ocupar estos nichos (McLaughlin & Roughgarden 1993, Huston 1994, Wettstein
& Schmid 1999). Ademas, la heterogeneidad espacial puede incrementar la diversidad
de especies al reducir la intensidad de las interacciones tanto de competencia, segun el

principio de exclusion competitiva, como de depredacion (Holt 1993, McLaughlin &
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Roughgarden 1993, Cornell & Karlson 1997). De esta forma, la diversidad serd mayor
en los habitats que son mas diversos en términos de, por ejemplo, diversidad de plantas
(Andow 1991, Cody 1993, Speight et al. 1999, Wettstein & Schmid 1999) o
complejidad vertical (Cody 1993, Tonhasca & Byrne 1994, Speight et al. 1999,
Humphrey et al. 1999). La variabilidad temporal también es importante ya que provoca
cambios en la composicién de especies, los cuales a veces tienen lugar de forma
continua pero en otras ocasiones ocurren de forma brusca (Palmer & White 1994).

Una de las cuestiones mds interesantes, a pesar de lo cual ha sido poco explorada
en este tipo de trabajos, es la escala a la cual varia la diversidad y abundancia de los
organismos (Banks 1998, Bradshaw 1998). Se sabe que la escala espacial es muy
importante para muchos procesos que tienen lugar a nivel de poblacién, como por
ejemplo la relacién entre los hospedadores y los parasitoides o entre las presas y los
depredadores (McLaughlin & Roughgarden 1993, Williams & Leibhold 2000). A nivel
de comunidad también se ha estudiado la importancia de la escala en la relacién entre
una determinada perturbacién (manejo de un bosque) y la riqueza de especies (Niemeld
1990, 1997, Magura et al. 2000, Hamer & Hill 2000), y en la relacion entre la riqueza de
especies y la productividad (Gross et al. 2000). Estos estudios son importantes ya que se
ha comprobado que el efecto de una perturbacién en la diversidad de especies es
altamente dependiente de la escala, de forma que el efecto provocado por la
modificacion de un determinado hébitat estudiado a una unica escala espacial no puede
ser considerado representativo de todas las escalas posibles (Magura et al. 2000, Hamer
& Hill 2000, Scheiner et al. 2000). Mientras que a una escala regional la distribucién de
determinadas especies puede estar principalmente determinada por variables climdticas

geoldgicas, a una escala local la distribucién esta determinada por las condiciones
ambientales y las interacciones interespecificas (Levin 2000, Magura et al. 2000). Un
cambio de escala espacial y temporal puede crear homogeneidad frente a
heterogeneidad, y viceversa, y la informacién contenida a un determinado nivel puede
aparecer como un ruido a otro nivel (Levin 1992, Dutilleul 1993, Scheiner et al. 2000).

La descripcion de cualquier sistema va a depender de la escala espacial, de la
escala temporal y del nivel de organizacion elegido (Wiens 1989). Es imprescindible
por tanto entender no s6lo como los patrones y las dinamicas varian con la escala sino
como patrones a una escala determinada son manifestaciones de procesos que operan a
otras escalas (Ives et al.1993, McLaughlin & Roughgarden 1993, Levin & Pacala 1997,

Scheiner et al. 2000). Aunque la mayoria de los investigadores estan de acuerdo en que
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las comunidades ecolégicas se ven afectadas por patrones y procesos a muchas escalas
espaciales y temporales, y que el reconocimiento de estas escalas es importante, el
conocimiento empirico sobre el papel de la escala es ain muy limitado (Brown 1987,
McLaughlin & Roughgarden 1993, Niemeli et al. 1996, Gustafson 1998). Para llevar a
cabo un estudio de la forma més eficiente posible los investigadores deben elegir
cuidadosamente la escala. Es decir, hay que identificar las escalas a las cuales las
regularidades o anomalias es probable que ocurran, y a la escala a la que operan los
procesos que controlan la comunidad (Dutilleul 1993, Gustafson 1998). Otra de las
consecuencias mds importantes en el cambio de escala es que ésta varia entre taxones
atendiendo a la escala espacio-temporal a la cual cada uno de los taxones percibe su
medio ambiente bidtico y abidtico (Levin 1992, Scheiner et al. 2000). Debido a todos
estos factores seria muy importante que el estudio de comunidades incluyera dos o mas
escalas de heterogeneidad (McLaughlin & Roughgarden 1993, Niemelid et al. 1996,
Scheiner et al. 2000).

La heterogeneidad ambiental es especialmente alta en los ecosistemas
mediterraneos, que soportan a su vez una de las biotas mds diversas del mundo
(Mittermeier el al. 1998, Blondel & Aronson 1999). Las montanas Mediterraneas del
sudeste ibérico en particular reinen debido a su situacién geografica privilegiada una
alta diversidad consecuencia del mantenimiento de una fauna y flora con diversos
origenes (Blondel & Aronson 1999). El objetivo principal de este estudio es analizar
como influye la heterogeneidad ambiental en la comunidad de artré6podos epigeos a
diferentes escalas temporales y espaciales en dos hdbitats caracteristicos de la alta
montana Mediterrdnea. Los objetivos especificos son: 1) Determinar si la estructura de
la comunidad de artrépodos y coledpteros, medida como la abundancia, biomasa y
diversidad, depende de la escala espcial y temporal de estudio. 2) Explorar si los
ambientes mds heterogéneos mantienen un mayor nimero y diversidad de especies
analizando la variacion espacial y temporal en la relacién entre la heterogeneidad
ambiental y los indices de diversidad de artropodos y coledpteros. 3) Ver si se mantiene
la relacion entre heterogeneidad/diversidad con la escala, determinando la relacion
existente entre diversidad y escala espacial. 4) Buscar las relaciones entre la diversidad
y la escala temporal, y comprobar si se mantienen las relaciones a través del tiempo, y si

las variables descriptivas acttan a todos las escalas temporales.
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Definicion de heterogeneidad

En un contexto ecolégico la heterogeneidad no es un concepto facil de definir (Dutilleul
& Legendre 1993, Gustafson 1998, Stewart et al. 2000, Wiens 2000). Este concepto
hace una conexién explicita entre la variacién espacio-temporal en las condiciones
ambientales por un lado, y la respuesta de los organismos a la variabilidad de estas
limitaciones por otro (Stewart et al. 2000). Desde principios de los afios noventa se han
dado diferentes definiciones de heterogeneidad: “Conjunto de elementos que difieren
unos de otros”, “‘una composicion o estructura que no es uniforme”, “la complejidad que
resulta de las interacciones entre las limitaciones ambientales y la diferente respuesta de
los organismos a estas limitaciones”, “cualquier factor que induce variacién en las tasas
de crecimiento de los individuos y que puede tener un origen tanto bidtico como
abidtico* etc. (ver revision en Wiens 2000). Segun este autor existirian cuatro formas
de heterogeneidad; a) varianza espacial, una medida de la variacién entre puntos de un
mismo hdbitat; b) Patrén de la varianza, una medida de la autocorrelacién espacial
aplicada a todo un drea; c¢) varianza de la composicién, que tiene lugar cuando los
puntos difieren no sélo cuantitativamente sino cualitativamente, de manera que un
habitat contiene diferentes tipos de entidades (4rboles, matorrales, suelo sin cobertura
etc.); d) Varianza localizada, cuando la heterogeneidad de la composicion es
considerada de una forma espacialmente explicita.

Como resultado de la dificultad de obtener una unica definicién de
heterogeneidad, su cuantificacién es ain mds problematica (Gardner 1998, Dutilleul
1998a, 1998b). Por ello, con el fin de unificar criterios, en este capitulo nos vamos a
referir a la heterogeneidad como “la complejidad y variabilidad de las propiedades de
un sistema en el tiempo y en el espacio” (Li & Reynolds 1995, Gustafson 1998). Dentro
de esta definicion habria que distinguir dos conceptos; Heterogeneidad estructural, que
tendria que ver con la cuantificacion de la variacion en | las caracteristicas fisicas o
componentes de un paisaje, y la heterogeneidad funcional, que tendria que ver con
como el organismo percibe y responde a este ambiente (Li & Reynolds 1995, Coulson
et al. 1999).

A lo largo de este capitulo, la heterogeneidad estructural, también denominada
heterogeneidad ambiental, hara referencias a los cambios que ocurren en la estructura

del habitat de los artrépodos epigeos.
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Capitulo 3: Heterogeneidad espacio-temporal

METODOS

Zona de estudio

El estudio se llevo a cabo en el Parque Nacional de Sierra Nevada (Granada), entre los
2100 y los 2300 m de altitud. A estas cotas altitudinales aparecen dos comunidades
vegetales caracteristicas de la alta montafia mediterrdnea. Por una parte existe una
comunidad de matorral almohadillado, situada en suelo calizo-dolomitico, y que esta
representada principalmente por Astragalus granatensis, Vella spinosa, Erinacea
anthyllis, Ononis tridentata, Juniperus sabina y Juniperus communis. La otra
comunidad, el piornal-enebral, aparece sobre suelo siliceo y estd representado
principalmente por Genista versicolor, endemismo de la alta montafia de Sierra Nevada,

Juniperus communis 'y Helianthemum croceum (Anexo 3.1)

Diseio de muestreo y analisis de las muestras

En 1997 se seleccionaron las dos comunidades vegetales representadas en la zona de
estudio, a las que denominaremos a partir de ahora habitat Astragalus, para referirnos al
matorral de la serie caliza, y habitat Genista, para referirnos a la comunidad de la serie
silicea. En cada una de estas comunidades se seleccionaron arbitrariamente 3 zonas de
aproximadamente 2500 m de superficie distanciadas entre si un minimo de 300 m.
Dentro de cada una de las zonas se fijaron dos transectos de 50 m de longitud por 10 m
de anchura (5 metros a izquierda y derecha del transecto), que se dividieron en 20
cuadrados de 5 x 5 m (Figura 3.1). De los veinte cuadrados obtenidos en cada uno de los
transectos se seleccionaron al azar cinco de ellos. Este disefio nos permite estudiar la
comunidad de artrépodos de cada habitat a 3 posibles escalas espaciales: a escala de
cuadrado (25 m?), a escala de transecto (500 m?) y a escala de zona (aproximadamente
2500 m?).

En cada uno de los cuadrados seleccionados se colocaron cinco trampas de caida
libre sin cebar que eran recogidas a las 48 horas (50 trampas por zona, 300 trampas en
total). El nimero de trampas elegidas fue el maximo posible para muestrear una
superficie de 25 m’ y que nos permitia mantener las distancia suficiente entre trampas
de caida para que las capturas fuesen independientes (minimo de 2 m de distancia entre
trampas, ver Capitulo 1). El muestreo se realizé dos veces por afio (en Junio y Agosto)
durante dos anos consecutivos (1997-1998).

Las muestras fueron analizadas posteriormente en el laboratorio donde, mediante

una lupa binocular con micrémetro, se median los artrépodos capturados y se
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determinaba el orden y, en los casos en los que era posible, la familia a la que
pertenecian los individuos. En el caso de los coledpteros todos los individuos fueron
identificados a nivel de especie en la mayoria de los casos, y como morfo-especies
cuando esto no fue posible. La utilizacién de morfo-especies, sobre todo para estudios
sobre conservacién, ha sido altamente recomendada cuando no es posible una
determinacién mds fina debido al escaso margen de error cometido (Olson 1994, Moran

et al. 1994, Oliver & Beattie 1996, Perfecto et al. 1997).

ASTRAGALUS
TR1 TR2 TR3 TR4 TR5 TR6
X
X|X X X |X X X |X X
X X XX X X
X X X
X X X
XX X X X X
Zona 1 Zona 2 Zona 3
GENISTA
TR7 TRS8 TR9 TR10 TR11 TR12
X |X X XX X X |X X
X X XX X X
X X X
X X X
X (X X X X
Zona 4 Zona 5 Zona 6

Figura 3.1. Disefio de muestreo mostrando las diferentes escalas consideradas: Habitat (Genista vs
Astragalus), zona, transecto (TR) y cuadrado. Los cuadrados marcados con una x son los cuadrados
muestreados en cada uno de los transectos.

Estima de la diversidad para cada escala considerada

La diversidad se calculé para las familias de artropodos y para las especies de
coledpteros. Se calcularon varios indices de diversidad (riqueza especifica, el indice de
equitatividad PIE de Hulbert y el indice de Shannon-Weiner). La diversidad se calculo
de forma independiente para cada escala espacial y temporal utilizada. Asi, para

comparar la diversidad de la comunidad a escala de cuadrado usamos los individuos
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recolectados en cada uno de los cinco botes por cuadrado. Para calcular la diversidad a
escala de transecto usamos todos los individuos capturados en los 25 botes por
transecto. Finalmente, para calcular la diversidad a escala de zona, usamos los 50 botes
colocados por zona. Debido al procedimiento necesario para calcular las diversidades, la
diversidad a una determinada escala no es posible hallarse promediando o sumando las
diversidades de la escala inferior. Para calcular las diversidades de las diferentes escalas
temporales utilizamos un procedimiento similar.

Calculamos el indice de similitud cuantitativo de Morisita-Horn (Magurran
1988) para calcular la similitud en la composicién de especies de coledpteros y de

familias de artrépodos entre hébitats y entre muestreos.

Cuantificacion de la heterogeneidad ambiental

La heterogeneidad ambiental fue estimada utilizando cinco parametros: porcentaje de
suelo desnudo, porcentaje de cobertura por matorral, porcentaje de cobertura por la
planta hébitat (A. granatensis en el habitat Astragalus 'y G. versicolor en el habitat
Genista), diversidad de plantas y complejidad vertical. Para ello se determiné la
estructura del habitat utilizando una variacién del método descrito por Wiens &
Rotenberry (1981) distinguiendo entre cobertura horizontal y complejidad vertical. En
cada uno de los cuadrados se realizaron 3 transectos de 5 m de longitud. En cada uno de
los transectos, a cada intervalo de un metro se tomaron 3 puntos de contacto, un punto
perteneciente al centro del transecto y dos puntos situados un metro a derecha e
izquierda del transecto, obteniendo un total 45 puntos de contacto por cada cuadrado
seleccionado. Para calcular la estructura del hébitat a nivel de transecto realizamos la
misma operacion pero utilizando los dos transectos marcados anteriormente en la zona.
En cada uno de los transectos de 50 m de longitud obtuvimos 150 puntos de contacto.
La estima de la estructura del hédbitat por zonas se calcul6 con los 300 puntos obtenidos
de la suma de los dos transectos pertenecientes a cada zona.

En cada punto de contacto, mediante el uso de una vara graduada, determinamos
si la vara contactaba con suelo sin vegetacién, piedras, plantas lefiosas, dicotiledéneas,
monocotiledoneas y matorral seco, distinguiendo entre las distintas especies vegetales
hasta donde fue posible y anotando su altura. La complejidad vertical del hébitat se
calculé como el coeficiente de variacion de las alturas obtenidas. La diversidad de
plantas se calcul6 mediante el indice de diversidad de Shannon-Wienner (H’) y el indice

de equitatividad PIE de Hulbert (HP”).
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Analisis estadistico

Para comprobar que escala espacial (transecto, zona, hdbitat) o temporal (afio, fecha de
muestreo) explicaba la mayor variabilidad en al abundancia y biomasa de artrépodos y
coledpteros en cada uno de los botes de muestreo utilizamos andlisis de varianza
encajado. Para ello, cada uno de las escalas tanto temporales como espaciales de escala
inferior fue encajado en la escala inmediatamente superior.

Para comprobar que escala explicaba la mayor variabilidad en los indices de
diversidad de artrépodos y coledpteros utilizamos un andlisis de varianza multivariante
de medidas repetidas (MANOVAR), empleando un analisis perfilado (“Profile”, Proc
GLM, von Ende 1993). Se usé esta aproximacién porque los datos no exhibian
homogeneidad de varianzas (‘“‘simetria compuesta”) y porque el modelo no estaba
compuesto por componentes ortogonales independientes (presupuesto de “esfericidad” o
condicion de Huynh-Feldt), segun el criterio de Mauchly (Mead 1988, von Ende 1993,
Hair et al. 1999). MANOVAR halla las diferencias entre niveles del factor fijo entre
grupos, entre niveles del factor dentro de grupo, y en las pendientes de las curvas de
respuestas entre muestras para cada nivel del factor entre grupos (“Paralelismo”, Potvin
et al. 1990, von Ende 1993). El paralelismo es comprobado mediante el término de
interaccion entre ambos factores, dentro y entre grupos, y concluye que un pardmetro
varia diferencialmente para cada nivel del tratamiento cuando la interaccién es
significativa. En estos andlisis, como factores fijos entre grupos se utilizaron las tres
escalas espaciales analizadas (cuadrado, transecto, zona), encajando siempre las escala
inferior en su escala inmediatamente superior. Como factores dentro de grupo se utiliz6
los cuatro muestreos realizados. Una interaccion positiva entre el término dentro de
grupo (muestreo) y cada uno de los factores entre grupos indicaria que la variable
respuesta (diversidad) varia de forma diferente en el tiempo para cada uno de los niveles
de los factores dados. En estos andlisis, cuadrado dentro de cada uno de los grupos es
utilizado como el término de error para los factores entre grupos, y la interaccion
muestreo x cuadrado como término de error para el factor dentro de grupos (von Ende
1993).

Para comprobar si la relacion entre las variables descriptivas del habitat y los
indices de diversidad de artropodos y coledpteros era diferente dependiendo de la
escala espacial y temporal, hemos realizado un contraste de pendientes de regresiones
entre niveles. Para ello, hemos realizado un anadlisis de covarianza aditivo de una via

con término de interaccion, introduciendo como tratamiento la variable descriptiva y
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como covariante la escala espacial y temporal que se desea contrastar (transecto, zona,
hébitat, afio, muestreo). Segun este modelo debemos rechazar la hip6tesis nula de que la
relacion entre el indice de diversidad y la variable descriptiva se comporta de la misma
manera entre niveles (es decir, si las pendientes de las rectas de regresion son iguales) si
el término de interaccién aparece significativo después de un contraste mediante una F
de Snedecor (Dowdy & Wearden 1985). Hemos utilizado un modelo con suma de
cuadrados tipo III debido a la presencia mixta de variables con efectos fijos y variables
con efectos no determinados (Sokal & Rohlf 1981).

La relacion entre las variables descriptivas del hébitat (variables independientes)
y cada uno de los indices de diversidad (variable dependiente) se realiz6 mediante
andlisis de regresion multiple por pasos. En los casos en los que el tamafio de muestras
fue muy bajo utilizamos el indice de correlacién no paramétrico de Spearman para
buscar al relacién entre variables. Este método, mediante la adicién y remocién de
variables independientes, ofrece el conjunto de variables predictivas mas pausible. Para
el andlisis de la relacion entre las variables a cada una de las escalas temporales, afio y
muestreo, se seleccionaron al azar 60 datos de los 120 disponibles para la escala afio (60
por afio) y de los 240 disponibles para la escala muestreo (60 por muestreo). Mediante
la homogenizacién del tamafo de muestra pretendiamos evitar el posible efecto
indirecto del esfuerzo de muestreo sobre las relaciones obtenidas mediante los anélisis
de regresion.

Debido al bajo nimero de muestras, la significacién de las regresiones multiples
analizadas a escala de transecto y de zona se hallaron mediante un proceso de
iteraciones aleatorizado utilizando una modificacion del método Bootstrap mediante el
programa estadistico MULTREG BIG v. 1.0. (Pedro Jordano, 16 de septiembre 1997).
El nimero de iteraciones utilizado en cada uno de los andlisis fue de 5000.

Las variables que no seguian una distribucién normal fueron transformadas
logaritmicamente empledndose una transformacion arcosénica en el caso de las

variables expresadas como porcentajes (Zar 1996).

RESULTADOS
Abundancia y nimero de especies de artrépodos y coledpteros por habitat
Durante los dos anos de estudio se recolectaron un total de 19349 artrépodos, de los

cuales 11691 se recolectaron en el hédbitat Astragalus y 7658 se recolectaron en el
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héabitat Genisra. El indice de similitud entre ambos habitats en las familias de artrépodos
encontradas fue muy alto (0.99).

El tax6n del que se recolecté un mayor nimero de individuos fue Formicidae
(60.3% de los artropodos), mientras que los coledpteros fueron el segundo taxén mas
abundante (11.95%) con 2312 individuos capturados. Sin embargo, los coledpteros
representaron mas del 65% de la biomasa total mientras que los formicidos no llegaron
al 8%.

En el habitat Astragalus, se recolectaron 1477 coledpteros pertenecientes a 97
especies. En el hdbitat Genista, el nimero de coledpteros fue de 835, pertenecientes a
81 especies distintas. El indice de similitud cuantitativo de Morisita-Horn entre los dos
hédbitats para la fauna de coledpteros fue muy bajo (0.35). Este bajo niimero indica que
tanto el nimero de especies como la abundancia cada una de las especies fue muy
diferente en los dos tipos de habitat. La similitud entre afios (1997-1998) fue muy alta
tanto para las familias de artrépodos (0.99) como para las especies de coledpteros

(0.89).

Variacion espacio-temporal en los valores de abundancia, biomasa y diversidad.

Artropodos
g.l SS F p

ABUNDANCIA
Habitat (A) 1 18.61 2.47 0.32
Zona [A] (B) 4 4.01 3.76 0.27
Transecto [B, A] (C) 6 2.40 1.41 0.24
Cuadrado [C, B, A] 48 18.10 1.99 0.0001
Afo 1 2.42 0.064 0.81
Muestreo [Afo] 2 62.55 295.80  0.0001
Afo x A 1 6.18 63.16 0.0001
Modelo 63 107.05 16.07 0.0001
Error 1106 116.93
BIOMASA
Habitat (A) 1 13200.6 0.064 0.82
Zona [A] (B) 4 310149 13.82 0.03
Transecto [B, A] (C) 6 25461.2 0.38 0.88
Cuadrado [C, B, A] S1 605768 0.85 0.76
Ano 1 18188.9 0.011 0.92
Muestreo [Afo] 2 2691966  96.28 0.0001
Afo x A 1 218588 15.64 0.0001
Modelo 66 3872386  4.19 0.0001
Error 1076

Tabla 3.1. Resultados del andlisis de varianza encajado para la abundancia de individuos y la biomasa de
artropodos. Bote (n= 1200) es la unidad de muestreo.
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Los resultados obtenidos mediante el andlisis encajado de varianza muestran que hubo
diferencias espacio temporales en la abundancia de artrépodos obtenida durante los
muestreos (Tabla 3.1). El modelo, que explicé el 44.82% de la variable obtenida,
muestra que estas diferencias tuvieron lugar a la escala espacial y temporal mas baja
(cuadrado y muestreo, respectivamente; Tabla 3.1). Ademads, como indica el término
significativo de la interaccidn, la relacion de la abundancia obtenida en los diferentes
habitats fue diferente dependiendo del afio (Tabla 3.1). Sin embargo, la varianza
obtenida no fue explicada por igual por todas las variables que fueron significativas, asi
mientras que la escala temporal (muestreo) explicé casi el 35% de la varianza, la escala

espacial (cuadrado) sélo explicé el 2% y el término de la interaccién el 7.4%.

gl Wilks' A F P
Riqueza
Between-subjects
Hébitat (A) 1,47 0.38 76.14 0.0001
Zona [A] (B) 4,47 0.79 2.93 0.028
Transecto [B, A] (C) 6,47 0.69 3.52 0.006
Within-subjects
Muestreo 3,45 0.12 111.25 0.0001
Muestreo x A 3,45 0.67 7.46 0.004
Muestreo x B 12,1194 0.80 0.87 0.06
Muestreo x C 18, 127.8 0.36 3.07 0.001
Shannon
Between-subjects
Habitat (A) 1,47 0.87 6.98 0.01
Zona [A] (B) 4,47 0.37 19.69 0.0001
Transecto [B, A] (C) 6,47 0.68 3.89 0.003
Within-subjects
Muestreo 3,45 0.72 8.4 0.002
Muestreo x A 3,45 0.39 23.37 0.0001
Muestreo x B 12,1194  0.57 233 0.01
Muestreo x C 18,127.8 0.68 1.03 043
Hulbert PIE
Between-subjects
Habitat (A) 1,47 0.99 0.02 0.87
Zona [A] (B) 4,47 0.33 23.0 0.0001
Transecto [B, A] (C) 6,47 0.65 4.27 0.0016
Within-subjects
Muestreo 3,45 0.86 2.37 0.083
Muestreo x A 3,45 0.41 21.87 0.0001
Muestreo x B 12,119.4  0.52 2.77 0.002
Muestreo x C 18,127.8  0.68 10.30 0.43

Tabla 3.2. Resultado del andlisis multivariante de medidas repetidas calculado para los diferentes indices
de diversidad de artrépodos. Cuadrado (n= 240) es la unidad de muestreo.

De forma parecida, la biomasa de los artrépodos no se distribuyé de forma

homogénea ni espacial ni temporalmente (R’= 15.59, Tabla 3.1). Al igual que en el caso
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anterior, hubo diferencias a escalas tanto espaciales como temporales, pero mientras que
espacialmente las diferencias tuvieron lugar a la escala de zona, escala espacial
intermedia, a escala temporal las diferencias fueron significativas a la menor escala
analizada, el muestreo (Tabla 3.1). También el término de la interaccidon fue
significativo en este modelo (Tabla 3.1). La varianza explicada por la escala temporal
(36.1%) fue mucho mas alta que la explicada por el término de la interaccién (8.4%), o
por la escala espacial (1.03%).

También existié variabilidad tanto en el espacio como en el tiempo en la
diversidad de familias de artropodos (Tabla 3.2). Como se observa en la Tabla 3.2, la
diversidad vari6 a todas las escalas espaciales y temporales, aunque con ligeras

diferencias entre los tres indices analizados.

gl SS F P
ABUNDANCIA
Hébitat (A) 1 5.58 1.16 0.44
Zona [A] (B) 4 2.17 0.54 0.20
Transecto [B, A] (C) 6 1.04 1.45 0.23
Cuadrado [C, B, A] 48 4.56 1.59 0.007
Afo 1 3.51 0.154 0.72
Muestreo [Afio] 2 37.08 309.67 0.0001
Ao x A 1 4.33 72.38 0.0001
Modelo 63 58.30 15.45 0.0001
Error 1106  662.20
BIOMASA
Habitat (A) 1 5.73 0.63 0.51
Zona [A] (B) 4 15.99 2.77 0.23
Transecto [B, A] (C) 6 10.07 1.86 0.12
Cuadrado [C, B, A] 49 35.27 1.66 0.004
Ano 1 0.285 0.007 0.941
Muestreo [Afio] 2 79.585 91.79 0.0001
Afo x A 1 6.314 14.56 0.0001
Modelo 64 165.401 5.952 0.0001
Error 659

Tabla 3.3. Resultados del andlisis de varianza encajado para la abundancia y la biomasa de coledpteros.
Bote (n= 1200) es la unidad de muestreo

Coleopteros

La abundancia de coledpteros varid tanto espacial como temporalmente de la misma
forma que la abundancia de artrépodos (Tabla 3.3). El modelo, que explicé el 43.79%
de la varianza obtenida, muestra que estas diferencias tuvieron lugar a escala espacial de
cuadrado, a escala temporal de muestreo y, como indica el término de la interaccion,

entre hdbitats dependiendo del afio (Tabla 3.3). La escala temporal, muestreo, explicé
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50% fue de la varianza obtenida, mientras que la interaccién el 5% y el cuadrado, escala
espacial, sobre el 3%.

Hubo diferencias espaciales y temporales en la distribucién de la biomasa de
coledpteros. El modelo utilizado, explicé el 30.52% de la varianza obtenida, y mostr
que al igual que para la abundancia de artrépodos y coledpteros, las mayores escalas de
variacion tuvieron lugar a la escala espacial, cuadrado y a la escala temporal, muestreo
(Tabla 3.3). De nuevo, la escala temporal explicé un mayor porcentaje de la varianza
obtenida (51.5%) que el término de la interaccion (3.3%) y la escala espacial (2.5%).

Para los indices de diversidad de cole6pteros también obtuvimos variacién tanto
espacial como temporal (Tabla 3.4). Sin embargo, mientras que a escala espacial los
resultados dependieron del indice analizado, la variabilidad temporal a escala de
muestreo y la interaccion entre esta variable y el hébitat fueron significativas para los

tres indices utilizados (Tabla 3.4).

gl Wilks' A F P
Riqueza especifica
Between-subjects
Hébitat (A) 1,47 0.89 5.69 0.02
Zona [A] (B) 4,47 0.67 5.82 0.0007
Transecto [B, A] (C) 6,47 0.76 2.44 0.04
Within-subjects
Muestreo 3,45 0.14 92.11 0.0001
Muestreo x A 3,45 0.26 43.79 0.0001
Muestreo x B 12,1194 0.55 2.49 0.006
Muestreo x C 18,127.8 0.48 2.10 0.009
Shannon
Between-subjects
Hébitat (A) 1,47 0.98 0.88 0.35
Zona [A] (B) 4,47 0.81 2.84 0.035
Transecto [B, A] (C) 6,47 0.82 1.73 0.14
Within-subjects
Muestreo 3,45 0.17 73.51 0.0001
Muestreo x A 3,45 0.34 27.79 0.0001
Muestreo x B 12,1194 0.73 1.27 0.25
Muestreo x C 18,127.8 0.62 1.31 0.19
Hulbert PIE
Between-subjects
Habitat (A) 1,47 0.98 1.03 0.31
Zona [A] (B) 4,47 0.94 0.15 0.96
Transecto [B, A] (C) 6,47 0.86 0.26 0.29
Within-subjects
Muestreo 3,45 0.81 3.42 0.025
Muestreo x A 3,45 0.76 4.62 0.007
Muestreo x B 12,119.4 0.89 041 0.96
Muestreo x C 18,127.8 0.65 1.19 0.28

Tabla 3.4. Resultado del andlisis multivariante de medidas repetidas calculado para los diferentes indices
de diversidad de coleépteros. Cuadrado (n= 240) es la unidad de muestreo
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Capitulo 3: Heterogeneidad espacio-temporal

Relacion entre la diversidad y la heterogeneidad ambiental

Artrépodos

La relacion entre la diversidad y las caracteristicas estructurales del hdbitat variaron
dependiendo del indice de diversidad, riqueza, H’ o HP’ analizado.

El analisis de regresién multiple por pasos para comprobar la relacién entre la
riqueza de familias de artrépodos y las caracteristicas estructurales del habitat fue
significativo (F = 8.27, g.l.= 3, 55, p = 0.0001, R*= 33.02). Segiin los resultados
obtenidos, la riqueza estuvo positivamente relacionada con el coeficiente de variacién
de la complejidad vertical (F = 11.601, p = 0.0012, B = 35.61), y de forma negativa con
el porcentaje de planta habitat (F = 9.99, p = 0.0026, 3 = -8.56), y con el porcentaje de
suelo descubierto (F=4.013, p = 0.05, B = -6.70).

Por el contrario, aunque el modelo también fue significativo cuando la variable
dependiente analizada fue la diversidad de artrépodos medida como el indice de HP’ (F
=4.68, gl.=1,57, p=0.013, R?*= 11.08), este indice sélo estuvo relacionado positiva
y significativamente con la diversidad de plantas (F = 4.69, p = 0.035, = 0.27).

Este resultado coincide con el obtenido para la diversidad de artrépodos medida
como el indice de H’ (F =4.07, g.1.= 1, 57, p = 0.02, R* = 9.44), de forma que la tnica
variable que estuvo relacionada significativa y positivamente con este indice fue la

diversidad de plantas (F = 3.89, P = 0.05, = 0.36).

Coleopteros
Los resultados obtenidos para la diversidad de coledpteros también fueron diferentes
dependiendo del indice analizado.

El modelo obtenido en el andlisis de regresion por pasos cuando la variable
dependiente analizada fue la riqueza de especies de coledpteros fue significativo (F =
4.56, g.l.=1, 57, p=0.003, R* = 19.45). De todas las variables analizadas en el modelo,
este indice solo estuvo relacionado significativa y negativamente con el porcentaje de
planta habitat (F =4.09, p=0.047, B = -6.45).

Sin embargo, aunque el modelo sobre el indice de diversidad HP’ fue
significativo (F = 4.89, g.l.= 2, 56, p = 0.0046), las variables independientes que
estuvieron significativa y positivamente relacionadas con este indice fueron el
porcentaje de matorral (F = 9.1687, p = 0.004, B = 0.002) y el coeficiente de
complejidad vertical (F = 7.987, p = 0.007, B = 0.60).
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Capitulo 3: Heterogeneidad espacio-temporal

El modelo para el indice de diversidad de H’ también fue significativo (F = 7.10,
g.l.= 3, 55, p = 0.0004, R*= 23.67), y al igual que el indice de HP’, estuvo relacionado
positivamente con el coeficiente de variacion de la estructura vertical (F = 8.3536, p =
0.006, B = 2.57) y el porcentaje de matorral (F = 9.1701, p = 0.0037, B = 0.004) pero
ademds, estuvo negativamente relacionado con el porcentaje de planta hébitat (F =

7.2313, p = 0.009, B = -0.63).

Variacion espacial en la relacion entre diversidad y caracteristicas descriptivas del
habitat.

Variacion entre hdbitats

Artrépodos

Algunas de las relaciones entre los indices de diversidad y las caracteristicas del hébitat

encontradas anteriormente variaron dependiendo del habitat.

e Genista o Astragalus

o & ® ®oqf - 35

|
W
(@)
ezanbny

Riqueza
o
W

® o
® &
1 1 L] 1 1 1 1 I 1 ] 1
0405060708091 0,1 0,3050,70,9
% Suelo % Planta habitat

Figura 3.2. Variacién entre hdbitat (Genista vs Astragalus) en la relacién entre la riqueza de familias de
artrépodos y las caracteristicas estructurales del habitat: el porcentaje de suelo descubierto y el porcentaje
de suelo cubierto por la planta habitat.

La relacion entre la riqueza y el porcentaje de suelo descubierto, como indica el
termino significativo de la interaccién (F = 4.82, gl.= 1, 56, p = 0.03), fue
estadisticamente diferente entre hébitats (Figura 3.2). Asi, mientras que la relacion fue
positiva y significativa en el hébitat Genista (F = 14.37, g.1.= 1, 28, P = 0.0006, R*=
32.35,y = 15.70 + 14.71x), en el hdbitat Astragalus esta relacion no fue significativa
(Figura 3.2). También la relacion entre la riqueza de artrépodos y el porcentaje de
cobertura por planta habitat fue diferente en los distintos habitats (F = 4.59, g.1.= 1, 56,
p = 0.04). En esta ocasion, la riqueza de artrépodos disminuy6 rdpidamente conforme

aumentaba el porcentaje de planta hébitat en el habitat Genista (F=9.61, gl.=1,28, p=
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Capitulo 3: Heterogeneidad espacio-temporal

0.004, R*= 22.89, y = 1.16 - 0.025x), no siendo la relacién entre ambas variables

significativas en el hébitat Astragalus (Figura 3.2).

e Genista o Astragalus Figura 3.3. Variacién entre hdbitats (Genista vs
Astragalus) en la relacion entre la diversidad de
2,8 4 .. %o artropodos (H’) y la diversidad de plantas.
2,4 - ° %
= 2
1,6

1,2 4
0,8

H' plantas

El indice de diversidad de H’ estuvo relacionado de forma diferente con la
diversidad de plantas en ambos hébitats (F = 3.35, gl.= 1, 56, p = 0.07), aunque los
resultados fueron s6lo marginalmente significativos. De nuevo, sélo hubo una relacion
significativa entre ambas variables en el habitat Genista (F = 6.61, gl.=1, 28, p =

0.016, R*=16.20, y = 0.95 + 0.78x, Figura 3.3).

e Genista o Astragalus

2,8

HP' Col.
00 \H

0.5 T T 0,8

1 1 1 1 T
1 14 1,8 22 1 14 18 272
C. V.

Figura 3.4. Variacion entre hdbitats (Genista vs Astragalus) en la relacion entre la diversidad de
coledpteros (HP' y H’) y el coeficiente de variacién de la complejidad vertical (C.V.).

Coledpteros

La relacion entre los indices de diversidad de H* y de HP’ con el coeficiente de
variacion vertical varié entre hdabitats (F = 7.98, gl.=1, 56, p=0.007 y F = 6.98, g.1.=
1, 56, p = 0.01, respectivamente), siendo la relacién entre estas variables significativa y

positiva en el habitat Genista (F = 11.77, g.1.= 1, 28, p = 0.002, R*=27.08, y = 0.86 +
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Capitulo 3: Heterogeneidad espacio-temporal

3.32x paraH’ yF=7.51,gl.=1,28,p=0.01, R*=18.35, y = 0.59 + 0.71x para HP"), y

no significativa en el habitat Astragalus (Figura 3.4).

Variacion entre zonas dentro de hdbitat
La relacién entre los indices de diversidad y las caracteristicas estructurales del habitat
cambiaron incluso dentro del mismo habitat dependiendo de la zona. A continuacion

s6lo se muestran las relaciones en las que hubo alguna variacion.

36 - )d o Zona4d
® Zona$s

X Zonab6

Riqueza

% Suelo

Figura 3.5. Variacién entre zonas del hédbitat Genista en la relacién entre el porcentaje de suelo
descubierto y la riqueza de artrépodos

En el habitat Genista

La relacién entre la riqueza de artropodos y el porcentaje de suelo descubierto
fue diferente entre las tres zonas del hdbitat Genista (F = 4.11, g.l.= 1, 28, p = 0.03).
Asi, mientras que la relacién fue significativa y positiva en la zona 6 (r, = 0.84, p =
0.002, n = 10), la relacién no fue significativa ni en la zona 4 ni en la zona 5 (Figura

3.3).

En el habitat Astragalus

La relacién entre los indices de H’ y HP’ para artrépodos y la diversidad de plantas fue
diferente en las tres zonas estudiadas en cada habitats (F=4.09, gl.=1,28, p=0.03y F
=3.63, g.1.= 1, 28, p = 0.04, respectivamente). Asi, para el indice de H’, mientras que la
relacion fue positiva en la zona 1, fue negativa en las otras dos zonas, aunque ninguna
de las relaciones parciales fue estadisticamente significativa (Figura 3.6). Para el indice
de HP’, la relacion en la zona 1 fue positiva y marginalmente significativa (r, = 0.59, p
= 0.07, n = 10), y negativa, aunque sin significacion estadistica, en las otras dos zonas

(Figura 3.6).
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oZonale Zona2 xZona?3

dH

0,6 1 1,4 1,8 0,4 0,6 0,8
H' planta HP' planta

Figura 3.6. Variacién entre zonas del hébitat Astragalus en la relacién entre los indices de diversidad de
H’ y HP’ de familias de artrépodos con la diversidad de plantas.

Variacion temporal en la relacion entre diversidad y la heterogeneidad ambiental
Variacion entre anos

Artrépodos

La relacion entre la riqueza de artrépodos y el coeficiente de variacion vertical fue
diferente en los dos afios de estudio (F =3.92, g.l.=1, 116, p = 0.04). Mientras que en
1997 la relacién fue significativa y positiva (F = 16.83, g.l.= 1, 58, p = 0.001, R* =
15.26,y = 11.24 + 6.74x), en 1998 la relacion no fue significativa (Figura 3.7).

La relacion entre los indices de diversidad de H* y HP’ con la diversidad de
plantas también varié entre afios (F =5.90, gl=1, 116, p=0.02y F=7.09, gl=1,
116, p = 0.001, respectivamente). Ambos indices estuvieron relacionados positiva y
significativamente con la diversidad de plantas en 1997 (F = 15.05, g.l.=1, 58, p =
0.001, R*=15.26, y = 11.24 + 6.74x, para H’ y F = 16.38, g.1.= 1, 58, p = 0.0002, R’ =
20.67, y = 0.31 + 0.55x para HP’), mientras que la relacion no fue significativa para

ninguno de ellos en 1998 (Figura 3.7).

Coledpteros

La tunica relacion en la que hubo diferencias dependiendo del afio entre la diversidad y
las caracteristicas del habitat fue entre la riqueza de especies coledpteros y el porcentaje
de cobertura de la planta habitat (F = 6.68, g.1.= 1, 116, p = 0.001). La relacién fue
significativa y negativa sélo en 1997 (F = 15.85, g.1.= 1, 58, p = 0.0002, R*=20.11, y =
12.56 - 0.14x, Figura 3.7).
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Figura 3.7. Variacion entre aiios en la relacién entre los indices de diversidad de artrépodos (riqueza,
indice de H’ e indice de HP’) y de coledpteros (Riqueza Col.) con distintas caracteristicas del hébitat.

Variacion entre muestreos

Artrépodos

La relacién existente entre la diversidad de artrépodos medida como el indice de HP’ y
la diversidad de plantas fue diferente dependiendo del muestreo realizado (F = 2.71,
g.l.=1, 232, p = 0.045). Asi, mientras que la relacién fue positiva y significativa en los
muestreos realizados en Julio de 1997 (F = 8.41, g.1.= 1, 58, p = 0.005, R*=11.15, y =
0.38 + 0.45x) y Agosto de 1997 (F = 16.89, g.1.= 1, 58, p = 0.0001, R*=21.22, y = 0.34
+ 0.57x), no hubo significacién en los otros dos muestreos realizados (Figura 3.8). Pero,
ademads, hubo variabilidad entre los muestreos en los que la relacion fue significativa, ya
que la pendiente de la recta fue mas acusada en el muestreo realizado en Agosto que en

el realizado en Julio de 1997 (Figura 3.8).

Coleopteros

La relacién entre la diversidad y las variables descriptivas del hébitat también variaron
entre muestreos para la fauna de coledpteros. De este modo, la relacion entre la riqueza
de especies de coledpteros y el porcentaje de cobertura por la planta hédbitat fue

diferente entre muestreos (F = 9.16, g.l.= 1, 232, p = 0.013). Mientras que en el
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muestreo realizado en Julio de 1997 la relacién entre ambas variables fue significativa y
negativa (F = 14.27, g.1.= 1, 58, p = 0.0004, R*= 36.10, y = 11.45 - 8.41x), en Agosto de
1998 la relacién fue positiva (F = 4.22, gl.=1, 58, p = 0.045, R* = 5.08, y = 2.42 +
3.17x), y en los otros dos muestreos no fue significativa (Figura 3.8). Cuando la
relacion fue entre el porcentaje de cobertura por la planta hédbitat y la diversidad de
coleépteros (H”), también hubo diferencias entre muestreos (F = 8.20, g.l.=1, 232, p =
0.0001), de forma que en Julio de 1997 la relacién fue significativa y negativa (F =
12.70, g.l.= 1, 58, p = 0.0007, R*= 16.55, y = 2.78 - 1.13x), en Agosto de 1998 fue
positiva (F = 8.79, g.1.= 1, 58, p = 0.004, R*= 11.67, y = 0.53 + 1.05x), y en el resto de

los muestreos no fue significativa (Figura 3.8).
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0,1 0,3 0.5 0.7 0,9
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Figura 3.8. Variacién entre muestreos en la relacion entre los indices de diversidad de artrépodos (indice
de HP’) y de coledpteros (indice de H' y Riqueza de Coledpteros) con algunas de las caracteristicas del
hdbitat. * indica diferencias estadisticamente significativas.

Efecto de la escala espacial y temporal en la relacion entre diversidad y la
heterogeneidad ambiental

Escala espacial

Las relaciones entre la diversidad de artropodos y coledpteros encontrada a una escala
espacial de cuadrado (véase apartado relacion entre las variables del habitat y la
riqueza de artropodos y coledpteros de estos resultado) cuando fueron analizadas a

otras escalas espaciales se mantuvieron en algunos casos y en otros casos
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Capitulo 3: Heterogeneidad espacio-temporal

desaparecieron, e incluso aparecieron relaciones con otras variables que no fueron

significativas a esta escala.

Artrépodos

La riqueza de familias de artr6podos a escala de transecto no estuvo relacionada

significativamente con ninguno de los descriptores del habitat (p > 0.05, en todos los

casos), sin embargo a escala de zona al igual que obtuvimos a escala de cuadrado, esta

variable estuvo negativa y significativamente relacionada con el porcentaje de planta

hébitat (F = 8.448, g1.= 1, 4, p=0.05, R= 63.23, y = 63.05 - 0.23x, Figura 3.9).
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Figura 3.9. Relacién entre el porcentaje de
cobertura de la planta hébitat y la riqueza de
artropodos a todos las escalas espaciales. n.s.
indica que la relaciéon no fue estadisticamente
significativa

El indice de HP’ a escala de transecto, al igual que a escala de cuadrado, estuvo

relacionado con la diversidad de plantas de forma positiva (F = 6.79, g.l.=1, 10, p =

0.04, R’= 26.68, y = 0.28 + 0.51x), mientras que a escala de zona ninguna de las

relaciones fue significativa (Figura 3.10).

El indice de H’ estuvo relacionado a todas las escalas espaciales positiva y

significativamente con la diversidad de plantas (transecto: F = 5.12, gl.=1, 12, p =

0.05, R*=22.06, y = 1.06 + 0.59x; Zona: F=2296, g.l.=1, 4, p=0.028, R?= 3748, y

= 1.04 + 0.60x, Figura 3.10).
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Figura 3.10. Relacién entre la diversidad de plantas y la diversidad de familias de artrépodos para el
indice de Shanon (H’) y PIE de Hulbert (HP’) a todas las escalas espaciales. n.s. indica que la relacion no
fue estadisticamente significativa
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Figura 3.11. Relacién entre la diversidad de coledpteros (indice HP’ y riqueza de especies) con la
diversidad de plantas (HP") y el porcentaje de cobertura por la planta habitat en cada una de las escalas
espaciales consideradas. n.s. indica que la relacion no fue estadisticamente significativa
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Capitulo 3: Heterogeneidad espacio-temporal

Coledpteros

La riqueza de coledpteros también estuvo negativamente relacionada con el porcentaje
de planta habitat a escala de transecto (F = 4.8, gl.=1, 12, p=0.045, R*= 2643, y =
51.97 - 29.76x, Figura 3.11), mientras que no estuvo relacionada con ninguna variable a

escala de zona.
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Figura 3.12. Relacion entre los indices de diversidad para artrépodos y coledpteros con algunas de las
variables descriptivas del habitat en las tres escalas temporales estudiadas.

El indice de HP’ a escala de transecto y de zona, estuvo positivamente

relacionado con la diversidad de plantas (transecto: F=7.41, gl.=1, 12, p=0.017, R*=
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17.46, y = 0.74 + 0.18x; Zona: F=11.09, g.1.=1, 6, p = 0.015, R*=68.33, y = 0.71 +
0.25x, Figura 3.11), variable para la que no hubo relacién significativa a escala de
cuadrado (Figura 3.11).

El indice de H’ no estuvo relacionado con ninguna variable a escala de transecto,
y sélo con la diversidad de plantas a escala de zona (F = 21.58, g.1.= 1, 6, p = 0.016, R’
= 39.38, y = 2.31 + 0.39x).

Escala temporal

Artrépodos

Los resultados obtenidos tras el andlisis de regresién multiple por pasos (F =7.91, g.l. =
3, 56, p = 0.0002, R*= 25.99) muestran que a escala anual, al igual que los resultados
obtenidos a escala bianual (véase apartado relacion entre las variables del habitat y la
riqueza de artropodos y coledpteros de estos resultado), la riqueza de artrépodos estuvo
relacionada positivamente con el coeficiente de variacién de la estructura vertical (F =
6.49, p = 0.013, B= 5.47), y negativamente tanto con el porcentaje de cobertura de la
planta habitat (F = 5.91, p = 0.018, 8= -0.11) como con el porcentaje de suelo
descubierto (F = 4.79, p = 0.04, B = -0.09, Figura 3.12). A escala de muestreo, la
riqueza de artrépodos sélo estuvo relacionada de forma negativa con el porcentaje de
suelo descubierto (F=6.43,¢g.1.= 1,58, p=0.014, R°=8.43, B = -7.47, Figura 3.12)

También el modelo para el indice de diversidad de HP’ fue positivo cuando
realizamos el andlisis a escala anual (F = 4.24, g.l. = 1, 56, p = 0.0002, R*= 14.15,
Figura 3.12), de forma que estuvo significativa y positivamente relacionado con el
indice de HP’ de plantas (F = 7.55, p = 0.008, B = 0.46, Figura 3.12). Por muestreos, el
modelo fue positivo (F = 2.51, g.l. = 1, 56, p = 0.05, R’=9.29, 8 = -0.16), de forma que
este indice estuvo relacionado a esta escala positivamente con el coeficiente de
variacion de la estructura vertical (F =5.77, p = 0.02, B = 0.32), y con el porcentaje de
planta habitat (F = 4.05, p =0.049, = 0.39, Figura 3.12).

El indice de H' a escala anual estuvo relacionado significativa y negativamente
con el porcentaje de suelo descubierto (F = 5.46, g.1. = 1, 58, p = 0.023, R’=7.03, B = -
9.56), y no estuvo relacionado con ninguno de los descriptores del hdbitat a escala

temporal de muestreo.
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Capitulo 3: Heterogeneidad espacio-temporal

Para coledpteros

La relacion obtenida entre las variables descriptivas y la riqueza de coleépteros (F =
5.49,gl.=1, 57, p=0.007, R*= 13.2) coincidi6 con los resultados obtenidos a escala
bianual de forma que estuvo negativamente relacionada con el porcentaje de cobertura
de la planta habitat (F = 8.71, p = 0.005, = -0.10, Figura 3.12). Sin embargo, no hubo
ninguna relacién a escala de muestreo (Figura 3.12).

El modelo de la regresién miultiple para comprobar la relacién entre el indice de
HP’ y los descriptores del habitat a escala anual fue positivo (F =3,68, gl. =1, 56, p =
0.017, R’=12.01), de forma que este indice estuvo significativa y negativamente
relacionado con el porcentaje de cobertura de planta habitat (F = 8.33, p = 0.006, B = -
0.005), aunque esta relacién no se mantuvo a ninguna de las otras escalas temporales
estudiadas. El indice de H’ también estuvo relacionado negativa y significativamente
con el porcentaje de cobertura de planta hébitat (F = 8.6, p = 0.005 R*=11.42, B = -

0.01), pero sélo a escala anual.

DISCUSION

Variacion espacio-temporal de la diversidad y abundancia de artrépodos y
coledpteros: la importancia de los descriptores de la comunidad

Nuestros resultados sugieren que la mayor fuente de variacién en la abundancia,
diversidad y biomasa de artrépodos y coledpteros es de cardcter temporal. Sin embargo,
esta variacion no fue igual a todas las escalas temporales. De hecho, la mayor variacion
temporal en todos los descriptores de la comunidad analizados se obtuvo en general a la
escala temporal mas baja, entre muestreos. Estudios realizados en dreas cercanas a la
zona de estudio, tanto en un drea de montafia, como en zonas bajas con un marcado
cardcter mediterrdneo, han obtenido resultados similares, de forma que existe una gran
variabilidad entre meses, no sélo en la abundancia de los individuos sino en la
diversidad (Sanchez-Pinero 1994, Romero-Alcaraz 1998). Este resultado coincidiria con
el obtenido por otros autores que demuestran que una de las principales causas de la
variabilidad en la abundancia de una determinada especie y en el nimero de especies en
una comunidad es debida a la estacionalidad (Price 1984, Speight et al. 1999). Esto es
debido a que las especies presenta picos de actividad a lo largo del afio originadas tanto

por factores de tipo abidtico (cambios en los regimenes de lluvia, temperatura etc.,
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Burdon 1994, Sanchez-Pifiero 1997, Speight et al. 1999), como por factores de tipo
bidtico (cambios en la densidad de competidores, predadores o parasitoides y parasitos,
Speight et al. 1999). Por tanto, ni todas las especies estdn activas durante los mismos
meses, ni en todos los meses se encuentran activas el mismo nimero de especies (Price
1984, Niemeld 1996, Speight et al. 1999), lo que origina cambios tanto en la abundancia
y biomasa de individuos como en la diversidad artrépodos de la comunidad. Este
resultado serd ain mds aparente en individuos poiquilotermos, como los artrépodos, en
los que no sélo los periodos de actividad sino el desarrollo de los individuos, va a estar
fuertemente condicionado por la temperatura y la tasas de precipitaciones del medio en
el que habitan (Price 1984, Honek 1997, Speight et al. 1999).

Pero no toda la variacion tuvo lugar a escala temporal, también encontramos que
parte de la variabilidad tanto en abundancia, biomasa y diversidad tuvo lugar a escala
espacial. De hecho, en otros estudios se ha observado que la mayor fuente de variacion
en la riqueza de especies de artrépodos y en la estructura de la comunidad fue la
encontrada entre especies nutricias distintas, siendo esta variacién ain mayor que la
provocada por los cambios estacionales (Schowalter & Ganio 1998). Esta variacién en
la abundancia y diversidad de artrépodos entre diferentes habitats ha sido obtenida en
numerosos trabajos (Brown 1987, Niemeld 1990, Delettre et al. 1998). Las dos
comunidades vegetales objeto de nuestro estudio, Genista y Astragalus, fueron
diferentes tanto en la diversidad como en la abundancia de artrépodos y coledpteros.
Pero esta variacion no fue originada sélo por cambios en la abundancia o
presencia/ausencia de determinadas especies, sino que, como se observa sobre todo a
nivel de coledpteros, las especies asociadas a cada uno de los habitat fueron diferentes
(con s6lo un 35% de similitud en la composiciéon de coledpteros). El recambio
faunistico entre dos habitats estd potencialmente influenciado por dos factores, las
diferencias en la estructura de la vegetacion y la incidencia del reemplazamiento
ecologico. Este ultimo factor es altamente dependiente de la distancia entre los dos
hédbitats o de las barreras topogrificas que puedan existir entre ellos (Cody 1993,
Schulter & Ricklefs 1993). En nuestro estudio ambos habitats son adyacentes por lo que
estas diferencias en la composicion de las especies no puede ser atribuida a una
limitacion en el desplazamiento de las especies entre ambos tipos de habitat, sino que va
asociado a que ambos hdbitats presentan comunidades vegetales diferentes con

comunidades de artrépodos asociadas a ellas también distintas.
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Si, al igual que lo encontrado por otros autores, existen estas diferencias entre
habitat, es légico pensar que descriptores de la comunidad como la abundancia y
diversidad varien espacialmente. Aunque algunos estudios han obtenido que las
predicciones sobre la riqueza de especies son mucho mas exactas cuando se homogeniza
el habitat independientemente de la escala espacial abarcada (Carrol & Pearson 1998),
en términos generales se ha demostrado que la variacién en la composicion de la
comunidad es mayor cuanto menor es la escala, espacial o temporal, a la que se estudia
la comunidad (Southwood 1987). Trabajos realizados en la zona intermareal han
obtenido diferencias en abundancia y diversidad mayores a escala de pocos metros que
a escalas espaciales mayores (Underwood & Petraitis 1993). Este resultado es la
consecuencia de que las especies dentro de un hdabitat no se distribuyen de forma
homogénea, sino que se agregan en aquellos microhabitats que les son favorables, bien
porque poseen una mayor cantidad de recursos, les ofrecen una mayor proteccién frente
a depredadores y pardsitos o debido a otros factores de tipo abidtico, como temperatura,
humedad, etc. (Morris 1987, Niemeld 1990, 1996, Levin 1992, Delettre et al. 1998,
Groner & Ayal 2001). Sin embargo, nuestros resultados muestran que no todos los
descriptores de la comunidad variaron a la misma escala espacial. De esta forma vamos
a encontrar dos fuentes de variacién: por un lado, el nivel taxonémico empleado,
artrépodos vs coledpteros. Y por otro lado, el descriptor de la comunidad analizado,
abundancia vs biomasa vs diversidad, esta tltima ademas con tres niveles de variacion,
riqueza, indice de H’ e indice de HP’. Asi, mientras que la escala espacial a la que tuvo
lugar la mayor variacién de la abundancia de artrépodos y coledpteros fue a escala de
cuadrado, en términos de biomasa el cuadrado o la zona, dependiendo del nivel
taxonomico considerado, y a nivel de diversidad, la riqueza de artrépodos y coledpteros
a todas las escalas espaciales, el indice de H’ a todas las escalas para artrépodos y sélo a
escala de zona en coledpteros, y el indice de HP’ a escala de zona y transecto para
artropodos y no varié a ninguna escala espacial para coledpteros. Por tanto, no podemos
decir cudl fue la escala espacial a la cudl tienen lugar las mayores variaciones en la
comunidad de artrépodos, ya que, al igual que lo obtenido por los distintos autores
citados anteriormente, tuvo lugar no sélo a la escala espacial més baja, sino también a la
escala espacial mas alta, dependiendo tanto de la fauna analizada como del descriptor
del habitat o de la comunidad utilizado. Estos resultados nos indican que no es posible
determinar patrones de variabilidad parciales (para un determinado orden, o familia) a

partir de un estudio general de la fauna, o extrapolar los resultado obtenidos para un
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determinado orden a nivel de comunidad, ni analizar los patrones que tienen lugar en la
comunidad a partir de un solo descriptor.

Esta variacion a mas de una escala en las comunidades de organismos puede ser
debido a que los sistemas ecoldgicos son sistemas abiertos y sujetos a continuas
perturbaciones a distintas escalas espaciales y temporales (Brown 1987, Roughgarden el
al. 1987, Giller & Gee 1987), y que los procesos que tienen lugar en la dinamica de
poblaciones y comunidades, derivados de procesos fisicos a gran escala, estdn ligados
con procesos locales como la depredaciéon y la competencia entre las especies que
cohabitan ese lugar (Brown 1987, Roughgarden 1987, Sanchez-Pinero 1994, Giller &
Gee 1987).

En conclusion, la zona de estudio esta sujeta a variaciones tanto espaciales como
temporales que se manifiestan de forma diferente en la abundancia, distribucién y
diversidad de artrépodos y coledpteros. Por tanto, comunidades en ambientes tan
heterogéneos como la alta montafia de Sierra Nevada deben de estudiarse desde las
diferentes escalas espaciales y temporales para entender los patrones de diversidad y

abundancia de las especies que lo habitan.

Variacion espacio-temporal en la relacion entre la diversidad y heterogeneidad
ambiental

Tradicionalmente se ha aceptado que los hdbitats mas heterogéneos soportardn un
mayor nimero de especies que los habitats mds homogéneos (Giller & Gee 1986,
McLaughlin & Roughgarden 1993, Huston 1994, Niemeld 1997, Halaj et al. 1998,
Wettstein & Schmid 1999, Humphrey et al. 1999). En este estudio hemos utilizado
diferentes medidas de la heterogeneidad del habitat, como son la diversidad de plantas,
el coeficiente de variacion de la estructura vertical, el porcentaje de cobertura del suelo,
el porcentaje de cobertura por matorral y el porcentaje de cobertura por la planta mas
abundante del habitat. Todas son medidas de la heterogeneidad ambiental que han sido
clasicamente utilizadas en la literatura. Estas medidas estdn directamente relacionadas
con la diversidad de artropodos, por un lado, la diversidad de plantas y la complejidad
estructural del hdbitat de forma positiva (Lawton 1983, Tscharntke 1997, Siemann et al.
1998, Stamps & Linit 1998, Wettstein & Schmid 1999, Humphrey et al. 1999), y por
otro, el porcentaje de suelo descubierto y el porcentaje de cobertura por matorral de
forma negativa (Gardner et al. 1995, Abensperg-Traun et al. 1996, Bestelmeyer &
Wiens 1996, Honek 1997, Magura et al. 2000).
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En términos generales, e independientemente del indice analizado, hubo una
mayor diversidad tanto de artrépodos como de coledpteros asociados a una mayor
heterogeneidad del habitat. Es decir, cuanto mayor fue el indice de variacién, medido
como el coeficiente de variacion de la estructura vertical, y la diversidad de plantas,
mayor fue la diversidad de artr6podos y coledpteros. Sin embargo, los resultados
muestran que la relacién entre los indices de diversidad y los descriptores de la
heterogeneidad del habitat variaron dependiendo de: a) el indice y el nivel taxonémico
analizado, b) del lugar donde se realiz6 el muestreo y c¢) del momento en el que se

realizo.

Relacion entre los descriptores de la comunidad y los descriptores del habitat

Aunque en este estudio los indices de diversidad de artrépodos y coledpteros estuvieron
relacionados con todas las medidas de la heterogeneidad, no todos los indices de
diversidad estuvieron relacionados con los mismos descriptores del hébitat, e incluso el
mismo indice de diversidad estuvo relacionado con distintos descriptores dependiendo
del nivel taxonémico analizado. Este resultado coincide con el obtenido en el capitulo
anterior en el que dos indices de diversidad respondieron de forma diferente a una de las
principales causas de heterogeneidad ambiental, la altitud. Pero esto no es un hecho
aislado, asi otros autores encuentran que diferentes descriptores de la comunidad,
abundancia vs diversidad, responden a distintas medidas de la heterogeneidad
ambiental, y que esta variabilidad en las respuestas a las caracteristicas del hébitat es
aun mayor atendiendo al grupo objeto de estudio (Sanchez-Pifiero 1994, Abensperg-
Traun et al. 1996, Gardner et al. 1997, Tscharntke 1997, Romero-Alcaraz 1999). Es
probable que estas diferencias entre grupos en la respuesta obtenida se debe a los
distintos requerimientos ecoldégicos de cada una de ellas (Sanchez-Pifiero 1994,
Abensperg-Traun et al. 1996, Gardner et al. 1997, Tscharntke 1997, Romero-Alcaraz
1999). Asi, cuando analizamos la fauna a nivel de artrépodos el resultado obtenido es la
suma de todas las respuestas parciales de cada uno de los organismos que componen la

comunidad.

Variabilidad espacial
En definitiva, aunque hasta ahora hemos obtenido que diferentes descriptores de la
comunidad respondieron a diferentes descriptores del habitat, todas las relaciones

encontradas indican que hubo una estrecha relacién entre la heterogeneidad del habitat y
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la diversidad de artropodos y coledpteros. Sin embargo, cuando estas relaciones se
buscan en cada uno de los hébitat (Genista vs Astragalus) por separado, obtenemos que
muchas de las relaciones que existian cuando analizamos la comunidad en conjunto
desaparecen manteniéndose s6lo en alguno de los hédbitats. En este caso, la mayoria de
las relaciones obtenidas se mantuvieron en el habitat Genista y no fueron significativas
en el habitat Astragalus. Estas diferencias en los resultados pueden ser debidas a varios
factores. El primero de ellos seria una consecuencia de las diferencias en la composicion
faunistica entre habitats, ya que comunidades diferentes de artrépodos pueden responder
de distinta forma una misma variable ambiental (Levin 1992, Niemeld 1997). Por otro
lado, los organismos no so6lo responden a variables abidticas sino que existen multitud
de interacciones bidticas (competencia, depredacion, parasitismo, etc.) en las que se ven
envueltos continuamente que y pueden estar condicionando su comportamiento,
distribucién e incluso la presencia/ausencia de determinadas especies (Denno et al.
1990, McLaughlin & Roughgarden 1993, Wright et al. 1993, Halaj et al. 1998).
Ademas, la diversidad de especies estd fuertemente influenciada por la interaccion entre
la heterogeneidad ambiental y las capacidades intrinsecas de cada una las especies de la
comunidad, como la capacidad de dispersion (McLaughlin & Roughgarden 1993).

La variabilidad encontrada entre comunidades vegetales diferentes también
existio dentro de hédbitat. La comunidad de artrépodos en distintos parches de la misma
comunidad vegetal tuvo respuestas diferentes a los mismos parametros descriptivos del
habitat, y mientras que en algunas zonas no hubo relacion entre las caracteristicas del
habitat y un determinado indices de diversidad, en otras zonas estas relaciones fueron
significativas. El origen de esta variacién entre zonas podria deberse a diferencias en la
composicion de la comunidad. Sin embargo, ambas comunidades vegetales tuvieron
asociadas las mismas especies de coledpteros y familias de artrépodos, siendo los
indices de similitud entre zonas en ambos hdbitats superiores al 80%. No obstante, las
mismas especies se distribuyen de forma diferente en un mismo habitat atendiendo a la
seleccion de microclimas por parte de cada una de ellas (Crist et al. 1992, Sanchez-
Pinero 1994, Niemeld et al. 1996). Esta selecciéon de microclimas estda altamente
influenciada no sélo por las caracteristicas intrinsecas de cada hédbitat (mayor o menor
cobertura, tipo de cobertura etc.) sino por la presencia de depredadores (Lima & Dill
1990, Polis et al. 1992, Groner & Ayal 2001). Por ejemplo, un exceso de cobertura va a
dificultar el desplazamiento de distintos grupos componentes de la fauna epigea, pero

por el contrario, provoca cambios importantes en la humedad y temperatura del suelo
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que pueden beneficiar a estos mismos grupos (Honek 1997, Magura et al. 2000) ademas
de servirles de proteccion frente a depredadores (Crist et al. 1992, Groner & Ayal
2001). De esta forma, va a existir un compromiso entre las zonas donde los organismos
tienen un mayor nimero de recursos y las zonas donde estos estdn mas protegidos frente
a los depredadores, creando un mosaico espacial de respuestas como consecuencia de la

heterogeneidad ambiental.

Morisita-Horn VII-97 VIII-97 VII-98 VIII-98
VII-97 0 0.0067 0.802 0.333
VIII-97 0.97 0 0.314 0.562
VII-98 0.992 0.963 0 0.482
VIII-98 0.984 0.97 0.988 0

Tabla 3.5. Valores del indice de similitud cuantitativo de Morisita-Horn entre los muestreos realizados.
Los valores por encima de la diagonal indican la similitud segiin especies de coledpteros. Los valores por
debajo de la diagonal indican la similitud segin familias de artrépodos.

Variabilidad temporal

Pero la heterogeneidad del hébitat no sélo ocurre a escala espacial sino que también
puede ocurrir a escala temporal. Variaciones a lo largo del tiempo implican cambios en
la comunidad que van desde los mas simples, derivados de la estacionalidad, a otras
perturbaciones puntuales pero de gran importancia que ocasionan cambios en la
estructura del habitat y que pueden tener importantes efectos sobre la dindmica de las
comunidades que lo habitan (Huston 1994, Wiens 2000). Las relaciones entre los
indices de diversidad y las variables descriptivas del hdbitat variaron no sélo entre afios
sino entre muestreos dentro de afos. Ademas, los mismos meses en distintos afnos
respondieron de forma diferente a las mismas caracteristicas ambientales. Sin embargo,
no sélo hubo relacién entre los indices de diversidad y los descriptores del hébitat en un
determinado muestreo y no en otros, sino que el signo de la interaccién cambid
dependiendo del muestreo concreto.

Las diferencias entre afios no fueron debidas a diferencias en la composicion y
abundancia de la comunidad de artrépodos ya que la similitud entre afos, tanto de
familias de artrépodos como de coledpteros, fue muy alta. Sin embargo, aunque la
similitud en la composicion de la comunidad entre fechas de muestreo se mantuvo muy
alta a escala de familias de artropodos, €sta fue muy baja para la composicién especifica
de coledpteros, indicando que las mismas familias pueden incluir especies muy

diferentes (Tabla 3.5). Los valores mas altos de similitud correspondieron a la

94



Capitulo 3: Heterogeneidad espacio-temporal

comparacion entre los mismos meses en afios diferentes. Estas diferencias entre meses
en las respuestas obtenidas indican que el recambio faunistico que tienen lugar a lo
largo del afo e incluso entre afios no sélo afecta a pardmetros como la abundancia y la
diversidad de artrépodos y coledpteros, sino que tiene importantes consecuencias en su
relacion con las caracteristicas del habitat en el que viven. Estudios en los que se ha
considerado la variacion temporal, han reflejado que en los meses de invierno las
preferencias de los artrépodos epigeos con respecto al porcentaje de cobertura fue
menos claro o incluso inverso al encontrado en otras épocas del afio debido a los
cambios en la humedad y temperatura del suelo (Crist et al. 1992, Honek 1997).
Ademas, distintas comunidades responde de forma diferente tanto a una misma
perturbacion como a las caracteristicas intrinsecas del habitat (Levin 1992, McLaughlin
& Roughgarden 1993, Niemeld 1997).

Como consecuencia de lo anteriormente comentado, el estudio de un solo
biotopo no puede explicar la dindmica poblacional de todas las especies que lo
constituyen y, por tanto, las decisiones a la hora de la conservacion deben tener en
cuenta la heterogeneidad tanto espacial como temporal (McLaughlin & Roughgarden
1993, Delettre et al. 1998).

Efecto de la escala en la relacion entre la diversidad y heterogeneidad ambiental
Un aumento de la escala espacial y temporal implic6 diferencias en la relacion entre las
variables descriptivas y los indices de diversidad tanto de artrépodos como de
coledpteros. A la menor escala temporal y espacial los indices de diversidad de
artropodos estuvieron relacionados con dos indices de heterogeneidad ambiental, el
coeficiente de variacién de la estructura vertical y la diversidad de plantas. También
estuvieron relacionados con el porcentaje de suelo descubierto y el porcentaje de
cobertura por la planta hébitat. Los indices de diversidad de coledpteros estuvieron
relacionados con el coeficiente de variacion de la estructura vertical y con variables
descriptivas del habitat como el porcentaje de cobertura por matorral y planta hébitat.
Algunas de las relaciones entre variables no fueron significativas, mientras que otras
que no lo fueron a una escala determinada si lo fueron a otra escala. La variabilidad
espacial y temporal del ambiente tiene efectos muy importantes sobre los patrones de la
estructura y organizacion de la comunidad, siendo estos efectos dependientes de la
escala (Giller & Gee 1987, Wiens 1989). Determinados eventos pueden parecer

aleatorios a una escala determinada y aparecer patrones y fendmenos nuevos si
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examinamos el sistema a diferentes escalas (Giller & Gee 1987, Wiens 1989, Addicott
et al. 1997, Underwood & Petraitis 1993). Esta variabilidad en las relaciones entre
determinadas caracteristicas del hdbitat y la comunidad de organismos que la habitan se
ha obtenido en otros trabajos en los que se estudia la relacién entre la riqueza de
especies y la productividad (Waide et al. 1999, Gross et al. 2000, Scheiner et al. 2000),
la riqueza de especies y la energia del sistema (Wright et al. 1993) y en el efecto de
determinadas variables y de perturbaciones debidas al manejo en los bosques (Niemeli
1997, Hamer & Hill 2000). Pero también a nivel poblacional en sistemas predador-presa
(Ives et al. 1993), parasitoides-hospedador (Mohd Norowi et al. 2000, Williams &
Leibhold 2000) y en interacciones de competencia entre especies minadoras de hojas
(Valladares & Hartley 1994). Estudios en los que se tiene en cuenta la escala temporal
también encuentran resultados diferentes dependiendo de la escala analizada en medidas
de productividad (O’Neill & King 1998).

Esta variabilidad encontrada dependiendo de la escala estudiada puede ser
debida a que los procesos que controlan la riqueza de especies a distintas escalas son
diferentes (Wiens 1989, Levins 1992, Wright et al. 1993). Otros autores han encontrado
variabilidad en los patrones no s6lo dependiendo de la escala espacial y temporal sino
de la especie estudiada (Giller & Gee 1987, Wright et al. 1993, Halaj et al. 2000). Esto
es debido a que la escala a la cual cada organismo percibe su ambiente es diferente
(Wiens 1989, Levin 1992). En estudios de comunidades la suma de las relaciones de las
distintas especies puede estar enmascarando comportamientos y requerimientos
distintos dependiendo del tamano de los organismos, de su capacidad de dispersion, de
sus requerimientos microclimaticos, de la distribucién de los recursos, etc.. Por tanto,
nuestros resultados sugieren que no existe una sola escala o nivel en el cudl describir un
sistema, de forma que cada especie percibiria el ambiente de un dnico rango de escalas
y mds que determinar la escala correcta debemos entender como la descripcion del
sistema cambia con la escala (Levin 1992).

Ademas de preguntarnos como nuestros resultados varian con la escala
deberfamos seguir buscando patrones que se mantengan a todas las escalas espaciales y
temporales (Wiens 1989). Nuestros resultados muestran que también se mantuvieron
algunas de las relaciones a todas las escalas tanto temporales como espaciales. A escala
espacial, la relacion entre la diversidad de artrépodos (el indice de H’) y la diversidad de
plantas (H’) se mantuvo a todas las escalas estudiadas. También observamos la misma

tendencia a todas las escalas en la relacion entre la equitatividad de artrépodos y
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coledpteros con el indice de equitatividad de plantas, y de la riqueza de artrépodos con
el porcentaje de cobertura por la planta hébitat. En estos casos, aunque la relacién no
fue estadisticamente significativa en algunas de las escalas, si se mantuvo el signo de la
relacion entre las variables. A escala temporal, se mantuvo la relacién entre la riqueza
de artrépodos con el coeficiente de variacion de la estructura vertical y con el indice de
equitatividad HP’. También se mantuvo la relacién con algunas de las variables
descriptivas como el porcentaje de cobertura por la planta hédbitat y el porcentaje de
suelo descubierto. Los coledpteros, sin embargo, sélo estuvieron relacionados a todas
las escalas temporales con el porcentaje de cobertura por la planta hdbitat, no
manteniéndose ninguna relacion con la heterogeneidad del hébitat.

Atendiendo a estos resultados, la dependencia de la escala en los sistemas
ecoldgicos seria continua, de forma que cambios de escala implican cambios en los
patrones y procesos. Si esto ocurre, las generalizaciones serian muy dificiles de
encontrar y la extrapolacion de un estudio a determinada escala estaria muy limitado
(Wiens 1989). Pero si la escala no es continua aparecerian lo que se denomina dominios
de la escala, es decir, regiones del espectro en el cual los patrones de un determinado
fendmeno no cambian conforme cambiamos de escala (Wiens 1989). En la zona de
estudio hemos encontrado que tanto a escala espacial como a escala temporal los
patrones de diversidad—heterogeneidad son tanto escala dependientes (variando con la
escala) como escala independientes (se mantienen las relaciones independientemente de
la escala). Esta relacién dependiente de la escala dependié tanto de la medida de
heterogeneidad analizada como del indice de diversidad utilizado y del nivel
taxonomico. Ademds, una de las conclusiones mas importantes, y que no ha sido
estudiada con anterioridad, es que las relaciones que se mantienen a escala temporal

fueron diferentes de las relaciones que se mantuvieron a escala espacial.

Conclusiones

Los datos obtenidos en este trabajo muestran que la zona de estudio esta sujeta a
variaciones tanto espaciales como temporales que se manifiestan en la abundancia,
distribucion y diversidad de artropodos a todas las escalas analizadas. Estas variaciones
son debidas tanto a cambios en la composicion faunistica a lo largo del tiempo como a
la heterogeneidad espacial, de forma que las relaciones entre la comunidad de
artropodos y coledpteros y las caracteristicas descriptivas del hdbitat variaron tanto

espacial y temporalmente como dependiendo del nivel taxonémico. Las decisiones a la
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hora de la conservacién deben tener en cuenta la heterogeneidad tanto espacial como
temporal (Dutilleul & Legendre 1993, McLaughlin & Roughgarden 1993, Delettre et al.
1998, Gustafson 1998). Pero ademads, es importante destacar que hubo variabilidad en
las relaciones entre las variables estudiadas dependiendo de la escala tanto espacial
como temporal. Asi, no podemos extrapolar los resultados obtenidos en estudios
realizados en zonas muy concretas a lo que realmente ocurre en grandes areas. Si bien
también encontramos patrones en la relaciones entre la diversidad y algunas variables
descriptivas independientemente de la escala analizada. Sin embargo estos patrones
fueron especificos del nivel taxonémico utilizado y, lo mds importante, dependié del
tipo de escala, temporal vs espacial, analizada. Nuestros resultados confirman que no
existe una sola escala o nivel al cudl describir un sistema, de forma que cada especie
percibe el ambiente de un unico rango de escalas y mds que determinar la escala
correcta debemos entender como la descripcién del sistema cambia con la escala. Por
tanto, comunidades en ambientes tan heterogéneos como la alta montafia de Sierra

Nevada deben de estudiarse desde diferentes escalas espaciales y tempdféle\é"‘para

entender los patrones de diversidad y abundancia de las especies que lohabxtan } \\\
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Anexo 3.1. Porcentaje de cobertura de las distintas especies de plantas en cada una de las zonas de

estudio.

Habitat Astragalus

Habitat Genista

Zonal Zona2 Zona3 Zonad4 Zona5 Zonab
Lenosas
Juniperus communis 1.10 0 2.61 2.63 0.86 21.76
Juniperus sabina 17.79 7.88 10.50 0 0 0
Astragalus granatensis 14.89 12.70 18.33 2.72 0 0
Genista versicolor 0 0 0 24.61 47.09 15.84
Prunus sp. 0 0.13 0.34 0 0 0
Berberis hispanica 3.06 0.52 2.88 0.08 0 0
Vella spinosa 8.46 7.43 8.37 0 0 0
Ononis tridentata 0 0.72 7.14 0 0 0
Hormathophylla spinosa 0.16 0.07 0.07 0.09 0 0
Erinacea antillis 0 9.90 0.41 0.17 0 0
Rosacea 0 0.14 0 0 0
Satureja intricata 0 0.33 0 0 0 0
Helianthemum sp. 0 1.56 0.28 4.94 0 0
Sideritis sp. 0.47 0.46 0.14 0 0 0
Dicotiledoneas
Marrubium supinum 0 0 0 0.25 0 0
Carduus sp. 0 0 0.21 0.1 0 0
Monocotiled6neas
Otras herbdceas 3.53 11.70 14.01 19.51 1.05 0.19
Gramineas 0 0 0 1.73 1.43 1.53
Festuca sp. 0 0 0 15.23 10.09 11.64
Suelo desnudo 23.51 14.33 12.63 26.34 31.87 39.22
Piedra 19.36 30.08 20.32 0.58 6.66 9.07
Matorral seco 1.25 2.15 1.65 0.57 0.86 0.76
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Capitulo 4: Perturbacién por ungulados

INTRODUCCION

Una de las principales causas que determina la heterogeneidad ambiental que
observamos en la mayoria de los ecosistemas son las perturbaciones, que actian
alterando tanto la estructura fisica del ambiente como la distribucién de los organismos
en este ambiente (Huston 1994, Stewart et al. 2000, Wiens 2000). La identidad de los
agentes perturbadores es amplia y van desde huracanes, erupciones volcanicas,
temblores de tierra, etc. con efectos a gran escala, hasta perturbaciones a pequefia escala
como la caida de un arbol (Huston 1994, Wiens 2000). La diversidad de organismos
estd relacionada con las perturbaciones a todas las escalas, siendo estas relaciones
positivas o negativas dependiendo tanto del tipo de hédbitat como de la intensidad de la
perturbacion (Huston 1994). Sin embargo, los organismos no son s6lo agentes pasivos
respondiendo a la heterogeneidad espacial provocada por las perturbaciones abiéticas,
sino que también son capaces de alterar la configuracién espacial del ambiente,
actuando ellos mismos como agentes perturbadores del ambiente (Wiens 2000, Pickett
et al. 2000). Las madrigueras de animales excavadores, la formacion de presas por
castores, el pisoteo provocado por grandes mamiferos, etc., son perturbaciones
provocadas por agentes bidticos en el medio ambiente que los rodea (Wiens 2000,
Pickett et al. 2000).

Uno de los principales agentes bidticos que originan y mantienen la
heterogeneidad en algunos ambientes son los mamiferos herbivoros (Huston 1994,
Dickinson & Murphy 1998). La perturbacién provocada por estos animales tiene lugar
sobre la comunidad de plantas mediante la eliminacién directa de biomasa vegetal por
ingestion (Huston 1994, Dickinson & Murphy 1998). Sin embargo, no todas las plantas
dentro de un mismo habitat son comidas con la misma frecuencia, sino que los
mamiferos seleccionan determinadas especies (Crawley 1983, Abrahamson 1989). Esta
seleccion crea rodales de heterogeneidad al disminuir la competencia entre las especies
dominantes y las no dominantes, llegando incluso a permitir el establecimiento de
especies nuevas en la comunidad (Crawley 1983, Abrahamson 1989, Huston 1994,
Dennis et al. 1997, Rambo & Faeth 1999). Los herbivoros juegan un papel central en la
dindmica de la comunidad de plantas afectando tanto a la riqueza de especies, como a su
abundancia relativa y su estructura tridimensional (Crawley 1983, Owen-Smith 1988,
Abrahamson 1989). No se puede, sin embargo, sacar generalidades sobre el impacto de
los ungulados en la diversidad de plantas, ya que dependiendo del tipo de planta

involucrada y de la intensidad y tipo de herbivoria, los ungulados pueden aumentar o
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disminuir la diversidad vegetal (Crawley 1983, Abrahamson 1989, Olff & Ritchie
1998). Ademas, los herbivoros también modifican el habitat y afectan a la comunidad
de plantas mediante otra serie de efectos como el pisoteo (aclaramiento de suelo y
aumento de la luminosidad) y la defecacién que lleva implicita una entrada directa de
nutrientes (Abrahamson 1989, Abensperg-Traun et al. 1996, Dennis et al 1997,
Suominen et al 1999a,b).

Los herbivoros mamiferos no sélo afectan a la comunidad vegetal sino que
tienen también importantes efectos sobre la comunidad de artrépodos (Wiens et al.
1991, Tscharntke & Weiler 1995, Tscharntke 1997, Siemann et al. 1998, Rambo &
Faeth 1999, Suominen et al 1999a). Los ungulados afectan a la comunidad de
artropodos de dos formas distintas: mediante su efecto sobre las plantas y mediante la
alteracion que provocan en el medio fisico. En el primero de los casos, el consumo de
biomasa vegetal por un mamifero afectard a los insectos herbivoros (floricolas,
folivoros, chupadores y granivoros) que se alimenten de las mismas plantas mediante
tres mecanismos: la competencia por explotacion (Baines et al. 1994, Tscharntke 1997),
los efectos inducidos, aumentando los compuestos quimicos y las defensas estructurales
de las plantas que afectaran a insectos herbivoros que se alimentan de dichas plantas
(Wiens et al. 1991, Daneel & Huss-Danell 1985, Hudson & Stiling 1997, Karban and
Baldwin 1997, Master and Brown 1997), y la depredacién accidental, que afectara sobre
todo a insectos endofitéfagos con poca o ninguna capacidad de movimiento (Auerbach
1991, Zamora & Gomez 1993, Baines et al. 1994, Tscharntke 1997, Fernandez-Haeger
et al. 1999). Por otro lado, la disminucién de la complejidad de la arquitectura de las
plantas provocada por el consumo de los ungulados disminuiré los lugares de refugio o
caza para artropodos del mismo o distinto gremio (Dennis et al 1997).

Los ungulados, ademds, van a modificar también el medio fisico en el que viven.
Por un lado, provocan una disminucién tanto de la cantidad como de la calidad de los
detritus (Pastor et al. 1993, Kielland et al. 1997, Molina et al. 1999, Suominen et al.
1999a,b), lo que afectard a los organismos que se alimenten de este recurso
(detritivoros) o lo utilizen como refugio (Abensperg-Traun et al. 1996, Suominen et al.
1999a). Por otro lado, un aumento de suelo descubierto provoca un aumento de la
temperatura del suelo y una disminucién de la humedad que tendra un efecto negativo o
positivo dependiendo del gremio y de los requerimientos ecoldgicos de cada una de las
especies (Abensperg-Traun et al. 1996, Bestelmeyer & Wiens 1996, Seymour & Dean

1999). Por dltimo, los ungulados permitirdn la entrada en la comunidad de especies
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nuevas que, como los insectos copréfagos, utilicen recursos antes inexistentes o muy
escasos, como el excremento (Gardner et al. 1995, Abensperg-Traun et al. 1996,
Bestelmeyer & Wiens 1996, Dennis et al 1997, Suominen et al. 1999a,b).

A pesar de la potencial importancia que tienen los herbivoros mamiferos sobre
las comunidades de artrépodos, atin se conoce muy poco sobre el efectos de estas
interacciones multitréficas en las comunidades de los artropodos (Tscharnke & Greiler
1995). En este capitulo pretendemos estudiar cudl es el efecto de los ungulados
herbivoros sobre la comunidad de artrépodos epigeos y asociados al matorral en dos
habitat caracteristicos de la alta montafia en Sierra Nevada: el matorral almohadillado de
suelo calizo y el piornal-enebral de suelo siliceo. Los objetivos de este capitulo son: 1)
Conocer el efecto de los ungulados sobre la abundancia y la diversidad de los
artrépodos y coledpteros tanto epigeos como asociados al matorral; 2) Analizar el efecto
de los ungulados sobre la composiciéon de grupos funcionales de artrépodos y
coledpteros en ambos tipos de fauna; y 3) Estudiar la importancia de considerar la

variacién temporal en el efecto de los ungulados.

METODOS

Zona de estudio

El estudio se llevo a cabo en el Parque Nacional de Sierra Nevada (Granada), entre los
2100 y los 2300 m de altitud. A esta altitud aparecen dos comunidades vegetales
caracteristicas de la alta montafia mediterrdnea: una comunidad de matorral
almohadillado, situado en suelo calizo-dolomitico, que estaria representado
principalmente por Astragalus granatensis, Vella spinosa, Erinacea anthyllis, Ononis
tridentata, Juniperus sabina y Juniperus communis, y el piornal-enebral, situado sobre
suelo siliceo que estaria representado principalmente por Genista versicolor, Juniperus

communis 'y Helianthemum croceum.

Diseino de muestreo y analisis de las muestras

Para estudiar el efecto provocado por los ungulados sobre la comunidad de artrépodos
seleccionamos una zona perteneciente a cada uno de los hdbitats descritos
anteriormente, en los que la Agencia de Medio Ambiente habia colocado en 1993 una
exclusion para evitar la entrada de mamiferos ungulados (cabra doméstica, Capra

hircus, cabra montés, Capra pyrenaica y vaca, Bos taurus), y permitir la regeneracion
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de la flora. El trabajar en un Parque Nacional limit6 la posibilidad de disponer de un
mayor nimero de cercados, debiendo de utilizarse los que ya habia disponibles.

En la comunidad del piornal enebral se eligié una zona localizada a 2250 m. de
altitud, denominada ‘““‘Prados del Aire”. La exclusion fue colocada como consecuencia
de un incendio que quemé una gran superficie de esta zona de piornal. El cercado
abarca una superficie de 500 x 250 m®, y aunque gran parte de la zona ha sido
posteriormente repoblada con Quercus pyrenaica y algunas especies del género Pinus,
el muestreo se ha realizado en una zona sin repoblar dentro del cercado para evitar el
ruido que podrian provocar este tipo de alteraciones en los resultados obtenidos. En este
habitat seleccionamos tres puntos: dentro de la exclusion (D, a partir de ahora), fuera de
exclusion en una zona quemada (FQ) y por ultimo, otro fuera de la exclusién en una
zona no afectada por el fuego (FSQ).

En la comunidad de matorral almohadillado se seleccion6 una zona denominada
"Las Sabinillas", localizada a 2200 m de altitud. La exclusién de 45 x 100 m? protege la
tnica poblacion conocida de Odontites granatensis, especie gravemente afectada tanto
por la construccion de la carretera de acceso a las altas cumbres como por el intenso
herbivorismo provocado por los mamiferos ungulados, principalmente cabra doméstica.
En este hdbitat se seleccionaron dos puntos de muestreo, uno en el interior de la
exclusion (D), y otro fuera de la exclusién (F).

En cada uno de los puntos seleccionados en ambos hédbitats muestreamos la
fauna de artropodos asociada al matorral y la fauna epigea. Para el estudio de la fauna
asociada al matorral se seleccion6 en cada uno de los puntos diez pies de planta de la
especie de matorral mas abundante en cada uno de los hébitats, Genista versicolor y
Astragalus granatensis. Cada uno de los pies de planta fue muestreado por el método de
vareo (ver Métodos en capitulo 2). Para el muestreo de la fauna de suelo se colocaron
doce trampas de caida libre siguiendo la misma metodologia descrita en el Capitulo 2.
Los muestreos fueron mensuales y se realizaron cuatro en 1997 y cinco en 1998,
coincidiendo el primer muestreo en ambos anos con la subida del ganado a la zona de
estudio.

Las muestras fueron analizadas en el laboratorio como se ha descrito
anteriormente. Los artrépodos recolectados fueron identificados a nivel de orden y en la
mayoria de los casos, a nivel de familia. Si bien la identificacién a nivel de familia se ha
sefialado como suficiente para detectar el efecto de los ungulados sobre la fauna de

artropodos (Suominen et al. 1999b), se llevo a cabo la identificacion a nivel especifico

113

L A B A B B B N N



0200000000600 0000000000000 00000000000000000000000000000000O0M00

Capitulo 4: Perturbacién por ungulados

en el caso de los coledpteros para comprobar si diferentes niveles taxondmicos
producen distintos patrones de respuesta a la perturbacién. En los casos en los que no
fue posible la determinacion hasta especie de los individuos, éstos fueron identificados
como morfo-especies. Este concepto ha sido ampliamente utilizado y se recomienda en
trabajos relacionados con la conservacion, ya que el error cometido se ha estimado que

es muy bajo (Olson 1994, Moran et al. 1994, Perfecto et al. 1997).

Calculo de la diversidad de artrépodos

Se calcularon varios indices de diversidad (riqueza especifica, indice de equitatividad
PIE de Hulbert [HP’] e indice de Shannon-Weiner [H’]) utilizando el nimero total de
individuos colectados. Para comparar la composicion de especies de coledpteros en cada
uno de los habitats entre tratamientos calculamos el indice de similitud cuantitativo de
Morisita-Horn (Magurran 1988). Para cada uno de los individuos recolectados
estimamos el peso seco (W, en mg) utilizando ecuaciones alométricas del tipo W = a L,
donde L es la longitud en milimetros y a y b son las constante especificas de cada taxén

(ver Hodar 1996).

Estructura del habitat

Para determinar la estructura del hédbitat utilizamos una variacién del método descrito
por Wiens & Rotenberry (1981), distinguiendo entre cobertura horizontal y complejidad
vertical, Para ello, en cada uno de los puntos seleccionados dentro de cada hdbitat se
realizaron cinco transectos de 50 metros de longitud. En cada uno de los transectos, y a
intervalos de un metro, se tomaron 3 puntos de contacto mediante el uso de una vara
graduada, un punto perteneciente al centro del transecto y dos puntos situados un metro
a derecha e izquierda del transecto. Se obtuvieron asi un total de 750 puntos de contacto
con el sustrato en cada habitat muestreado. La cobertura horizontal se estimé como el
porcentaje de puntos en los que la vara contactaba con suelo sin vegetacién, piedras,
plantas lenosas, dicotiledoneas, monocotiledéneas, y matorral seco, distinguiendo entre
las distintas especies vegetales hasta donde fue posible. La complejidad vertical del
habitat se calcul6 considerando los porcentajes medios estimados de cobertura vegetal a
distintas alturas, tomando intervalos de 10 cm. Para ambas medidas descriptivas del

hébitat calculamos el indice de diversidad de H’ y el de equitatividad de HP".
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Analisis estadistico
Los diferentes indices de diversidad calculados para la diversidad de plantas y
artropodos, asi como para la complejidad vertical, se compararon entre puntos de
muestreo mediante el programa estadistico EcoSim (Gotelli & Entsminger 2000). Para
una informacién mas detallada del método, véase el apartado de andlisis estadisticos del
capitulo 2.

Debido a la falta de réplicas de cercados por habitat, y para evitar el posible
efecto de pseudoreplicacion si utilizabamos como tamano muestral el nimero de botes o
plantas muestreadas, decidimos usar la aproximacion analiticamente mas conservadora,
el andlisis estadistico de la %% o G. Para ello, en cada contraste se agruparon todos los
datos sobre biomasa y/o abundancia correspondientes a cada nivel de tratamiento. Con
este procedimiento se perderd en potencia y capacidad de rechazo de la hipdtesis la
hipétesis nula, pero se gana ampliamente en capacidad de no cometer errores de tipo 1

(Zar 1996, Underwood 1997).

RESULTADOS

Diferencias entre zonas en la estructura del habitat

En Prados del Aire la diversidad de plantas fue mayor en las zonas no excluidas del
ganado que en la exclusion (Tabla 4.1, Anexo 4.1). Por el contrario, en el Collado de las
Sabinillas todos los indices de diversidad de plantas fueron mayores en la zona excluida
frente a la no excluida, aunque estas diferencias no fueron significativas para el indice

de diversidad de H’ (Tabla 4.1, Anexo 4.2).

Prados del Aire Collado Sabinillas
D FQ FSQ 5 D Fuera

Diversidad :

Riqueza N* 0.012* 0.025° 0.021° 0.052¢ 0.025°
HP’ 0.086" 0.450° 0.247° 1 0.823" 0.802°
H 0.196 0.711° 0.538 1 1.979 1.922
Com. vertical

HP’ 0.811" 0.589° 0.854° 1 0.814 0.748°
H’ 1.795¢ 0.977° 2.031°¢ +1.903° 1.691°

Tabla 4.1. Valores de los indices de diversidad de plantas (Diversidad) y de la complejidad vertical
(Com. vertical) dentro y fuera de la exclusion en cada una de las zonas muestreadas. Letras diferentes
indican diferencias estadisticamente significativas.

| B B N N



0000000000000 000000 000000000000 000000000920000000000000000000

Capitulo 4: Perturbacién por ungulados

La complejidad vertical en ambos cercados fue para ambos indices superior
dentro de la exclusién que en las zonas no excluidas. En Prados del Aire no hubo

diferencias entre la exclusién y la zona FSQ (Tabla 4.1, Figura 4.1).
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Figura 4.1. Estructura vertical de la vegetacién presente en cada una de las zonas muestreadas en los
Prados del Aire (Genista) y en el Collado de las Sabinillas (Astragalus).

Efecto de los ungulados en la abundancia y biomasa de artropodos

Los resultados obtenidos variaron dependiendo de la zona (Astragalus vs Genista) y ano
(1997 vs 1998) considerados. Asi mismo, los resultados también variaron entre
categorias taxonémicas (Artropodos vs Coledpteros) empleados y del tipo de fauna

estudiada (epigea vs asociada al matorral).

Abundancia y biomasa de la fauna epigea

El nimero total de artrépodos recolectados en Prados del Aire en 1997 (2220
artropodos) fue menor que el nimero de artropodos total recolectado en 1998 (5010
individuos). En 1997, la abundancia de artrépodos fue mayor en la zona excluida que en
las zonas no excluidas de ganado (G = 16.94, g.l. = 2, p = 0.0002, Figura 4.2). La
abundancia de coledpteros también fue mayor dentro del cercado (G = 64.71, gl.=2, p
= 0.0001, Figura 4.2). Sin embargo, otros taxones, como los formicidos, fueron mas

abundantes en FQ (G =11.91, g.1. =2, p=0.003).
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Figura 4.2. Nimero medio de artrépodos y de coledpteros epigeos por muestreo recolectados en cada una

de las zonas muestreadas en Prados del Aire durante los dos afios de muestreo.

Sin embargo, en 1998 ni para la abundancia total ni para los coledpteros se
observéd el mismo patron que el obtenido en 1997 entre los puntos estudiados. El
nimero total de artropodos fuera del cercado fue superior del obtenido en la exclusion,
siendo FQ el punto con una mayor cantidad de artrépodos (G = 283.54, gl. =2, p =
0.0001, Figura 4.2). Los coledpteros también fueron mas abundantes en FQ, sin
embargo, y al contrario que lo obtenido para los artrépodos, FSQ fue el punto con un
menor nimero de individuos (G = 35.95, g.1. = 2, p = 0.0001, Figura 4.2). Otros taxones
no siguieron el patrén obtenido este afo, siendo mas abundantes dentro de la exciusion,

como ocurri6 en el caso de Acarina (G = 100.05, g.1. =2, p = 0.0002).
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Figura 4.3. Nimero medio de artropodos y coledpteros epigeos por muestreo recolectados en cada una de
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