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Resumen

RESUMEN

Los mecanismos que promueven la coexistencia de plantas adn permanecen
desconocidos y suponen uno de los grandes retos de la ecologia de
comunidades. Estudios recientes sugieren que dicha coexistencia podria
depender de la estructura de las interacciones entre plantas adultas y plantas
que se reclutan bajo ellas. El crecimiento de ambas plantas puede originar el
reemplazamiento de la planta adulta, por lo que este proceso permite inferir el
ensamblaje y la dinamica de las comunidades de plantas. Aqui es donde se
asienta el principal objetivo de la tesis: ¢Qué mecanismos definen las redes
adulto-juvenil y, a su vez, el ensamblaje de la comunidad? Especificamente,
este trabajo pretende responder a una serie de preguntas propuestas por
Sutherland et al. (2013), quienes sugieren que la complementariedad de rasgos
funcionales entre plantas adultas y las que se reclutan debajo, asi como el papel
de los organismos antagonistas que interactian con ellas, desempefian un
papel fundamental en las interacciones planta-planta y en el ensamblaje de la
comunidad.

Para responder a dichas cuestiones, se han seleccionado dos sistemas
de bosque mixto mediterrdneo, dominados por pinos y quercineas, en el sureste
de la Peninsula Ibérica (Sierra Sur de Jaén y Sierra de Segura). En ambos se
han considerado todas las plantas lefiosas, alcanzando una riqueza total de 37
especies.

En la Sierra Sur de Jaén se han establecido seis parcelas de 50 x 50
metros, mientras que en Sierra de Segura se han establecido tres parcelas del
mismo tamafio. Esto ha permitido cuantificar las interacciones adulto-juvenil
(nimero de reclutas o juveniles de una especie establecidos bajo los adultos de
otras especies) y la cobertura de cada especie. Paralelamente, se han recogido
un total de 18 caracteres de cada especie que podrian potenciar el
reclutamiento, tanto desde la perspectiva de la planta recluta, como desde la de
la planta adulta (Capitulo 1). Adicionalmente, en cada uno de los sistemas se ha
establecido una parcela fija para el analisis de la estructura espacial de las
especies lefiosas (Capitulo 2, 3 y 4). Cada parcela consta de una superficie de
100 x 100 metros, donde se georreferenciaron todos los ejemplares adultos, y
de otra concéntrica de 50 x 50 m, donde se georreferenciaron todos los reclutas.
Ademas, a todos los ejemplares se les midié su diametro basal equivalente, y

en los reclutas se registro la presencia de infeccién por hongos patégenos.



Resumen

Estos datos se han analizado mediante analisis de componentes
principales y modelos generalizados lineales y mixtos, junto con andlisis
espacialmente explicitos. Todos los andlisis se han realizado en R-software,
salvo los analisis espacialmente explicitos, que se realizaron usando el software
“Programita” (Wiegand & Moloney 2004; Wiegand & Moloney 2014).

Los resultados obtenidos en esta tesis facilitan la comprensiéon de los
mecanismos de ensamblaje de la comunidad y de las interacciones adulto-
juvenil. Especificamente, se ha logrado determinar que: i) la frecuencia de
reclutamiento estd determinada por los rasgos funcionales de los reclutas y de
los adultos. No obstante, parece que las redes de interaccién adulto-juvenil
dependen de otros mecanismos diferentes a la complementariedad de sus
rasgos (Capitulo 1), ii) Los mecanismos de dispersion de semillas juegan un
papel clave en el ensamblaje de la comunidad, ya que determinan la estructura
espacial del banco de reclutas y condicionan las interacciones adulto-adulto. Sin
embargo, las interacciones adulto-juvenil parecen estar condicionadas por la
filogenia, de forma que los adultos de coniferas proporcionan un servicio de
reclutamiento favorable para un amplio abanico de especies, facilitando también
el reclutamiento de ejemplares conespecificos (Capitulo 2), iii) Los patégenos
se comportan como agentes dependientes de la densidad y de la distancia a
focos de infeccion. Asi pues, se ha demostrado que determinados patégenos
especialistas pueden disminuir a frecuencia de reclutamiento conspecifica y
heteroespecifica. Ademas, estos patégenos condicionan la estructura espacial
de los adultos huéspedes, ya que la probabilidad de encontrar uno junto a otro
aumenta con la distancia (Capitulo 3), iv) existe una transicién desde la
segregacion filogenética y fenotipica en el vecindario de los reclutas hacia una
agregacion filogenética en el vecindario de los adultos. Estos resultados
sugieren que el ensamblaje de las comunidades de bosque mixto mediterrdneo
estd determinado por mecanismos que reducen la competencia durante el
desarrollo ontogenético de los individuos (Capitulo 4).

La conclusion principal de este trabajo es que las interacciones adulto-
juvenil parecen estar determinadas fuertemente por la filogenia de las plantas
que interactdan, tal y como se ha demostrado en trabajos anteriores (Verdu et
al. 2009; Alcantara et al. 2018; Martins et al. 2018). Este efecto puede ser el
reflejo de mecanismos como la dispersion de semillas, el cribado espacial

(“thinning”), el efecto de los patégenos o la reduccion de la competencia durante
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la ontogenia. Estos procesos tienen potencial para modificar espacialmente la
comunidad, por lo que su estudio mediante técnicas de analisis espacialmente
explicito proporciona nueva informacién Util para la compresion de las

interacciones planta-planta y el ensamblaje de comunidades.



ABSTRACT

The mechanisms driving plant coexistence still remain unknown, and constitute
one of the main challenges in Ecology. Recent studies suggest that plant
coexistence may depend on the interaction between adult plants and those
recruiting beneath. The growing of both may eventually lead to the replacement
of the adult plant by the recruit plant, being thus a process that allows to infer
both assembly and dynamics of plant communities. The main objective of this
thesis is to determine which mechanisms define the adult-recruit interactions and
the community assembly. Specifically, this work tries to answer some of the
questions suggested by Sutherland et al. (2013), who proposed that the
complementaity of functional-traits between adult and recruit plants, and the
effect of antagonists may have a key role in these interactions and, in turn, in the
process of community assembly.

We have chosen two Mediterranean mixed forest systems, dominated
by pines and oaks in the South-eastern Iberian Peninsula (Sierra Sur de Jaény
Sierra de Segura). In both systems, the study has considered all the woody plant
species, reaching a total richness of 37 species.

A total of nine 50 x 50 m plots have been settled in both systems (6 in
Sierra de Jaén and 3 in Sierra de Segura). This allowed to quantify adult-recruit
interactions (number of recruits of the 37 species growing under adult individuals
of the 37 species) and the cover of each species. In parallel, we measured 18
traits in each species that may potentially explain the recruitment, from both the
recruit and the adult perspective (Chapter 1). Additionally, in each forest system,
we established a permanent plot to analyse the spatial structure of the woody
plant species (Chapter 2, 3 and 4). In each 100 x 100 m plot we georeferenced
every adult individual. Concentrically, we settled another 50 x 50 m plot where
all the recruits were also georeferenced. For all adults and recruits, the
equivalent basal diameter was registered, together with the presence of
specialist fungal pathogens, in the case of the recruits (Chapter 3).

Overall, data were analysed by means of Principal Component Analysis
(PCA), generalised lineal models (gims), generalised lineal mixed models
(gimms) and spatially explicit analyses, by using Point Pattern Analysis (PPA).

All the analyses have been conducted using R-software, but due to complexity
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of point pattern analyses, these data have been analysed by using the free
license software “Programita” (Wiegand & Moloney 2014).

This work provides interesting results that may provide an improved
approach of the mechanisms driving the community assembly process. The
results show that: i) recruitment frequency is determined by functional traits of
adult and recruit plants. Nevertheless, it seems that adult-recruit interactions do
not depend on the complementarity between their functional traits. (Chapter 1);
i) seed dispersal mechanisms play a key role in the community assembly, since
they determine the spatial structure of recruit species and condition the
interaction between adult species. Additionally, it looks like adult-recruit
interactions do not depend strictly on seed dispersal mechanisms, whereas
phylogeny has an important weight in these interactions. For instance, conifer
adults provide a strong recruitment service, including conspecific recruits
(Chapter 2); iii) the presence of pathogens depended on density of recruit host
species, and on the distance to potential sources of transmission (adults). Thus,
this work shows that some specialist and shared pathogens can minimize both
the conspecific and also the heterospecific recruitment. Moreover, these
pathogens condition the spatial structure of the adult hosts, since the chance of
finding adults that share pathogens increases with distance (Chapter 3); and iv)
there is a transition from a phylogenetic and phenotypic overdispersion in the
recruit neighbourhood to a phylogenetic clustering in the adult neighbourhood.
Based on this, this work suggests that the community assembly of Mediterranean
mixed forests is driven by mechanisms that reduce competition during
ontogenetic development of individual (Chapter 4).

The main conclusion of this work is that the adult-recruit interactions
seem to be driven by the phylogeny of the interacting adult plants, as has been
recorded by other researches (Verdu et al. 2009; Martins et al. 2018). These
effects may be the consequence of mechanisms such as seed dispersal, spatial
self-thinning, pathogens or ameliorated competition during ontogeny. These
processes have the potential to modify spatially the community, so their study by
using techniques of spatially explicit analyses provides new and useful
information to better understand plant-plant interactions and community
assembly.



INTRODUCCION

La ecologia de comunidades de plantas es un campo fundamental en la ecologia
moderna (Chesson 2000; Hubbell 2001; Wright 2002; Barot & Gignoux 2004;
Silvertown 2004). Desde su origen, muchos ecélogos han tratado de aproximar
qué mecanismos pueden explicar la coexistencia de las plantas (Sutherland et
al. 2013; Adler et al. 2013). La teoria moderna de coexistencia (Chesson 2000)
sugiere que la coexistencia de especies requiere de mecanismos equiparadores
y estabilizadores. Mientras que los mecanismos estabilizadores actdan
reduciendo el crecimiento poblacional de las especies dominantes y/o
favoreciendo el de las especies raras, los mecanismos equiparadores
promueven un fithess similar entre especies (Bartomeus & Godoy 2018). Existen
multiples mecanismos estabilizadores y equiparadores. Como ejemplo de
mecanismo equiparador, Edwards & Shreiber (2010) propusieron que la
intransitividad de las interacciones de competencia entre especies podria
explicar la coexistencia, ya que ninguna especie es capaz de derrotar al resto
de ellas. Por otra parte, los procesos que dependen de la distancia entre plantas
y la densidad de las mismas, como los efectos Janzen-Connell, podrian ser
considerados como ejemplo claro de mecanismos estabilizadores. Janzen
(1970) y Connell (1971) postularon que cuando los individuos en estadios de
vida tempranos (semillas, plantulas y reclutas) estan muy agregados y cerca de
adultos conespecificos tienen mayor probabilidad de morir, ya que ambos
comparten antagonistas comunes, como patdégenos o herbivoros. Sin embargo,
este proceso no afectaria ejemplares heteroespecificos, lo que favorece la
coexistencia de especies. Este tipo de proceso esté globalmente extendido, pero
aun no esté claro cuéles son los mecanismos responsables (Comita et al. 2014).
La fuerza de los mecanismos dependientes de la distancia o de la densidad es
mas fuerte sobre las plantas jovenes que sobre las semillas, lo que sugiere que
el estudio de los bancos de juveniles puede proporcionar pistas claves para
comprender los mecanismos que gobiernan la coexistencia de especies.
Plantulas y reclutas tienen un papel determinante en el ensamblaje de
comunidades (Weiher & Keddy 2001, Wright 2002). Por ejemplo, para
desarrollar el estudio de los procesos de reclutamiento y cémo estos afectan a
la dinamica de comunidades, Alcantara et al. (2012 y 2019) han desarrollado el
concepto de redes de reclutamiento. Las redes de reclutamiento describen la

frecuencia con la que las plantas adultas de una especie posibilitan el

10



reclutamiento de otras especies bajo ella, por lo que informan acerca de la
probabilidad de que ejemplares adultos de una especie sean reemplazados por
ejemplares juveniles de la misma o de otra especie (Alcantara & Rey 2012). Por
lo tanto, el estudio de dinamicas y ensamblaje de comunidades puede
beneficiarse del analisis de los procesos que ocurren durante el reclutamiento.
Como se ha comentado anteriormente, aun se desconoce en gran medida la
importancia relativa de los distintos mecanismos que determinan los patrones
de reclutamiento. Por ejemplo, existen una multitud de procesos como
facilitacién, competencia, herbivoria, o infeccién por patégenos, entre otros, que
pueden ser determinantes durante esta etapa de desarrollo.

En este marco de trabajo, algunos autores han propuesto diferentes
cuestiones que podrian ayudar a reducir este vacio de conocimiento (Sutherland
et al. 2013). Entre otras propuestas, estos autores sugieren estudiar la influencia
de rasgos funcionales sobre las interacciones entre especies de plantas y el
papel de los antagonistas en el ensamblaje de comunidades. De hecho, estas
cuestiones estan siendo consideradas por muchos investigadores,
constituyendo una de las lineas claves para abordar el estudio de la coexistencia
entre plantas (Bever et al. 2015; Larson & Funk 2016).

Los rasgos funcionales son aquellas caracteristicas de las especies de
plantas que juegan un papel clave en algin momento durante su ciclo de vida
(McGill et al. 2006; Westoby & Wright 2006). El estudio de los procesos
ecolégicos a través de estos rasgos funcionales permite comprender los
mecanismos involucrados en cada proceso desde un punto de vista simplificado.
Sin embargo, un simple rasgo puede ser funcional para diferentes procesos
ecolégicos, por lo que determinar la asociacion entre éste y el proceso concreto
objeto de estudio constituye un primer paso fundamental (Weiss & Ray 2019).
Cornelissen et al. (2003) proporciona un buen enfoque sobre la recoleccion de
rasgos y su funcionalidad en determinados procesos. Por ejemplo, la dureza de
la hoja es un buen indicador de la defensa frente a herbivoros o la tolerancia a
la sequia. A pesar de la extensa documentacion que existe sobre rasgos
funcionales y procesos asociados, los rasgos funcionales que determinan el
reclutamiento de plantas y las interacciones adulto-juvenil han recibido escasa
atencion (Navarro-Cano et al. 2021).

Los rasgos funcionales podrian explicar el reclutamiento de las plantas

(banco de reclutas), pero para inferir qué rasgos explican las interacciones
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adulto-juvenil (competencia, facilitacion o neutralidad) es preciso atender a los
rasgos de los adultos. Asi, el reclutamiento puede estar sujeto a la presencia de
fuertes competidores o de nodrizas facilitadoras que condicionen el “pool” de
especies reclutadas que puedan coocurrir (Landero & Valiente-Banuet, 2010;
Alcantara et al. 2018). Al usar una aproximacion basada en rasgos, es posible
determinar qué procesos podrian estar involucrados en estas interacciones.
Curiosamente, esta aproximacion ya se ha llevado a cabo en otros sistemas
ecolégicos como sistemas de planta-polinizador o planta-dispersante. Por
ejemplo, la longitud de la corola y la longitud del pico de los colibries determinan
el éxito de polinizacion en sistemas tropicales (Maglianesi et al. 2014), mientras
que la longitud del fruto y la longitud del pico explican la dispersion de semillas
(Dehling et al. 2014). Los resultados obtenidos reflejan que la especificidad de
la interaccion entre ambos organismos depende de la complementariedad de
sus rasgos funcionales. Aunque no esta bien definida en sistemas de facilitacion
(adulto-juvenil), algunos trabajos recientes sugieren que dicha
complementariedad favoreceria la estabilidad del sistema (de Bello et al. 2021,
Navarro-Cano et al. 2021), lo cual tendria un peso importante en el ensamblaje
de comunidades.

Por otra parte, existen estudios que sugieren que el ensamblaje de
comunidades vegetales puede ser explicado tanto por procesos estocasticos,
como por procesos deterministas que se dan durante el reclutamiento, (Valiente-
Banuet et al. 2006; Alcantara et al. 2019). Los procesos estocasticos incluyen
aquellos cuyos mecanismos tienen un componente aleatorio o0 neutro respecto
a la especie de planta, mientras que los procesos deterministas incluyen a
aquellos mecanismos cuyos resultados son especificos del par de especies que
interactdan (Alcantara et al. 2018). Como ejemplo, la dispersion de semillas por
anemocoria o0 barocoria depende de los pulsos, la direccién y la velocidad del
viento, asi como de la gravedad y el relieve del terreno, respectivamente. Tanto
la accion del viento como la de la gravedad no se ven modificadas de formas
distintas por la presencia de unas especies u otras (Gomez 2003; Gémez-
Aparicio et al. 2007). De forma contraria, la dispersion de especies con frutos
carnosos esté fuertemente condicionada a la ingestion de estos frutos y semillas
por animales. Por ejemplo, los pajaros frugivoros pueden consumir una mezcla
de frutos y depositar las semillas agregadas bajo las especies que usan

preferentemente para forrajear, condicionando la localizacién de los futuros
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reclutas bajo estas especies (Herrera 1984; Verdu & Garcia Fayos 1996;
Gonzalez-Varo et al. 2014 & 2021). Asi pues, el tipo de mecanismo de dispersion
de semillas podria considerarse como un rasgo funcional, ya que condiciona las
interacciones adulto-juvenil, algo que ya ha sido valorado en otros trabajos
(Chanthorn et al. 2018). A pesar de ello, se desconoce hasta qué punto la
dispersion de semillas deja un legado que perdure en la distribucién espacial de
las plantas adultas de la comunidad.

No obstante, es necesario considerar que tras la dispersién de semillas
existen otros factores que podrian estar afectando a las interacciones adulto-
juvenil y adulto-adulto. Por ejemplo, una vez que ocurre la germinacion y el
establecimiento de plantulas, los agentes de mortalidad denso-dependientes
pueden reducir el éxito de aquellas especies mas abundantes, actuando como
un mecanismo estabilizador (Bagchi et al. 2014). Esto podria alimentar el
cribado espacial o “self-thinning” y condicionar las interacciones en la
comunidad, apoyando la idea de que los antagonistas juegan un papel clave en
el ensamblaje de la comunidad (Sutherland et al. 2013; Bever & Mangan 2015).
Los antagonistas tienen el potencial de disminuir el fitness de las plantas
huésped. Por ejemplo, los herbivoros consumen las hojas y reducen la
captacion de luz y abren el camino a la colonizacién de la planta por patégenos,
quienes son capaces de infectar diversas estructuras de las plantas y generar
multiples dafios, como la pérdida de estructuras fotosintéticas, el colapso del
flujo de sabia en el tronco o la podredumbre en las raices (Burdon 1987; Scholes
& Rolfe 2009; Zhou et al. 2015). Es esperable que todos estos procesos cambien
a lo largo de la ontogenia de las plantas, siendo los efectos mucho més severos
cuando las plantas son jovenes, ya que su capacidad para paliar los dafios es
mas reducida. Asi pues, es importante determinar cudl es la funcion de los
patégenos en las interacciones adulto-juvenil, y sus consecuencias en las
interacciones adulto-adulto.

Especificamente, estudiar si los patégenos especialistas condicionan
las interacciones adulto-juvenil a nivel intra- e inter-especifico proporcionaria
informacion que permitiria responder una de las cuestiones planteadas por
Sutherland et al. (2013). ¢Cual es la funciébn de los antagonistas en el
ensamblaje de comunidades? La mayoria de patégenos son agentes denso-
dependientes (Bell et al. 2006). Esto significa que su efecto es mas fuerte

cuando y donde la densidad de huéspedes es relativamente alta, algo que suele
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pasar en estadios de vida temprana (reclutas), cerca de los adultos
conespecificos (Nathan & Muller-Landau 2000). Como ejemplo, Bagchi et al.
(2010) evidencié que el reclutamiento de plantulas en bosques tropicales se
reduce cuando la densidad de conespecificos es alta, lo cual corresponde a un
reclutamiento que depende negativamente de la densidad (NDD).
Adicionalmente, sugirieron que esta mortalidad seria mayor si estas plantulas
estaban localizadas cerca de un adulto conespecifico, generando un patrén
sobre-compensado NDD donde el pico de mortalidad depende de la distancia a
este adulto. De hecho, este patron sobre-compensado fue descrito con
anterioridad por McCanny (1985), y estaria fuertemente asociado a la hipétesis
de Janzen-Connell (Janzen 1970; Connell 1971; McCanny 1985; Bagchi et al.
2010). Asi pues, tanto la densidad de reclutas como su distancia a adultos
conespecificos (o adultos filogenéticamente cercanos) tendria un peso
determinante en las redes de reclutamiento, y consecuentemente en la
interaccién entre plantas adultas a escalas temporales mas amplias.

Estos estudios se han enfocado en especies puntuales, pero hay que
afiadir que las plantas filogenéticamente proximas tienden a compartir
patégenos filogenéticamente  proximos (Gilbert & Webb 2007).
Consecuentemente, esto también podria condicionar las interacciones entre
plantas. Opuestamente, existen casos donde dos plantas filogenéticamente
distantes pueden ser infectadas por el mismo patdégeno, algo que condicionara
sus interacciones, pero que hasta el momento no ha sido estudiado. Por
ejemplo, el hongo patégeno Cronartium ribicola infecta tanto a especies del
género Pinus como a especies del género Ribes. Debido a su complejo ciclo de
vida, se esperaria una menor frecuencia de reclutamiento y coocurrencia entre
estas especies (Kaitera & Nuorteva 2006). Sin embargo, el papel de los
patégenos en las interacciones planta-planta y sus consecuencias en el
ensamblaje de las comunidades permanecen en gran medida inexplorado.

Evaluar hasta qué distancia todos estos procesos ecolégicos influyen
en las interacciones adulto-juvenil y en el ensamblaje de las comunidades es
complicado. Muchos autores han enfocado el efecto de la distancia, y de los
procesos relacionados, desde perspectivas diferentes (Murrell et al. 2001;
Pacala 1997; Wiegand et al. 2003; Wiegand & Moloney, 2014).
Afortunadamente, en las dos Ultimas décadas estas herramientas analiticas han

mejorado considerablemente, siendo mas fiables y faciles de manejar. Una de
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las herramientas mas Utiles para este propdsito es el analisis de los patrones de
puntos o “point pattern analysis” (Wiegand & Moloney 2004; Wiegand & Moloney
2014). Este método de andlisis se basa en sistemas completamente mapeados,
donde es necesaria la toma de las coordenadas y las variables deseadas
(marcas asociadas a cada punto) de todos los individuos de las especies de
interés en un area delimitada. Usando este método, es posible inferir y
determinar qué procesos, dependientes de la densidad y de la distancia, influyen
en el ensamblaje de las comunidades de plantas (Wiegand & Moloney 2014).
Por ejemplo, McFadden et al. (2019) revel6 que la tolerancia a la sequia
promueve la agregacién espacial intraespecifica, sugiriendo el efecto del filtrado
de habitat en el bosque Amazonico. Por otra parte, Chanthorn et al. (2018)
mostrd que los primates aumentan la riqueza de especies cerca de las especies
de arboles donde suelen alimentarse en el bosque de Mo Singto en Tailandia,
reflejando el resultado del proceso determinista de la dispersién de semillas.
También, Bagchi et al. (2018), indic6 que la defaunacion genera agregacion
espacial y altas densidades de reclutas en comunidades de &rboles del este
Amazédnico. Finalmente, Punchi-Manage et al. (2015) trabajé en un bosque de
dipterocarpos en Sri Lanka para mostrar que las plantas adultas condicionan la
rigueza de especies reclutadas en su vecindario. Todos estos trabajos son
ejemplos de andlisis espacialmente explicitos, que van aumentando desde
finales de los afios 90, y proporcionando una visibn mas detallada de los
mecanismos de ensamblaje en comunidades vegetales (Velazquez et al. 2016).
No obstante, la mayoria de estos trabajos se han realizado en sistemas
tropicales, mientras que otros sistemas han sido bastante menos estudiados,
como en los bosques Mediterraneos. En esta tesis, se han combinado analisis
estadisticos convencionales con andlisis de patrones de puntos para responder

a las preguntas planteadas.

OBJETIVOS

El objetivo de esta tesis es revelar qué mecanismos determinan la especificidad
de las interacciones adulto-juvenil de plantas lefiosas Mediterraneas y el
ensamblaje de sus comunidades. Especificamente, este objetivo sera abordado
tanto desde la perspectiva de interacciones directas, condicionadas por la
filogenia y el fenotipo de las plantas, como indirectas mediadas por patégenos

especialistas.
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La tesis se organiza en 4 capitulos, los cuales ya han sido publicados o

se encuentran en proceso de revisiéon. El primer capitulo aborda qué rasgos
funcionales de las plantas favorecen el reclutamiento, tanto desde la perspectiva
de los reclutas, como desde la de los adultos. Ademas, este capitulo trata de
determinar si la complementariedad de rasgos funcionales entre adultos y
reclutas puede predecir la red de reclutamiento (capitulo publicado, Perea et al.
2021a). El segundo capitulo evalia cémo el legado de la dispersion de semillas
y los procesos que ocurren durante el reclutamiento moldean espacialmente las
redes de interaccion adulto-juvenil, a la vez que influyen potencialmente en las
interacciones entre plantas adultas (capitulo publicado, Perea et al. 2021b). El
tercer capitulo evalla los patrones espaciales de infecciébn de patdgenos en
plantas reclutas en relacion a distancia desde adultos conespecificos y
heteroespecificos, enfocando la hipétesis de Janzen-Connell desde otra
perspectiva (capitulo publicado, Perea et al. 2020). El cuarto capitulo define la
importancia de los paisajes filogenéticos y fenotipicos para definir los cambios
en los procesos ecolégicos durante la ontogenia de las especies (este articulo
se encuentra actualmente en revision).
El capitulo 1, “Plant functional traits involved in the assembly of canopy-
recruit interactions”, determina qué rasgos de las plantas pueden ser
considerados como funcionales para el reclutamiento, y cuales de estos rasgos
actian complementariamente entre adultos y reclutas para explicar las redes de
reclutamiento. Para ello, se han planteado las siguientes cuestiones: (a) ¢Qué
rasgos de las plantas adultas determinan la fuerza del “canopy service” (i.e.
namero de reclutas bajo plantas adultas)? (b) ¢Qué rasgos de las plantas
reclutas determinan su mayor o menor presencia en el banco de saplings (i.e.
numero de reclutas de cada especie)? y (c) ¢ Existe alguna complementariedad
entre rasgos de adultos y reclutas que pueda explicar la alta especificidad de las
redes de reclutamiento?

A través de estas cuestiones determinamos i) qué rasgos funcionales
determinan el éxito de reclutamiento y cémo lo hacen, y ii) como estos rasgos
funcionales de adultos y reclutas explican las interacciones adulto-juvenil
cuando actlan de manera complementaria.

El capitulo 2, “Legacy effects of seed dispersal mechanisms shape the
spatial interaction network of plant species in Mediterranean forests”, usa

andlisis espacialmente explicitos, junto con andlisis convencionales (modelos
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lineales generalizados) para determinar como los mecanismos de dispersion de
semillas determinan la estructura espacial de los reclutas y condicionan las
redes de interaccion adulto-adulto. Mediante esto se pretende: (a) cuantificar
detalladamente los patrones espaciales intraespecificos de reclutas y adultos y
estimar el proceso de cribado espacial que sufre cada especie desde recluta a
adulto (i.e. “self-thinning”); (b) cuantificar las interacciones espaciales
interespecificas de las redes recluta-recluta, adulto-juvenil y adulto-adulto, de
forma ponderada y dirigida; (c) determinar si las especies tienden a formar
agregaciones multi- o mono-especificas; y por ultimo (d) relacionar el peso de
las interacciones interespecificas con el “self-thinning” y los mecanismos de
dispersion de semillas de cada especie.

Este capitulo testa las siguientes hipétesis: i) Los reclutas y adultos de

una misma especie tienen estructuras espaciales similares; ii) La red de
asociaciones espaciales interespecificas muestra dominancia de asociaciones
positivas, especialmente en el caso de las plantas con frutos carnosos; iii) La
comunidad esta organizada en agregaciones multiespecificas; y iv) Los
mecanismos de dispersion de semillas y el “self-thinning” explican el peso de las
interacciones interespecificas.
El capitulo 3, “Pathogen life-cycle leaves footprint on the spatial
distribution of recruitment of their host plants”, determina si los ciclos de
vida de hongos patégenos especialistas afectan a las interacciones adulto-
juvenil y moldean espacialmente las interacciones adulto-adulto. Este capitulo
estd aproximado desde el nivel intraespecifico, evaluando la hipotesis de
Janzen-Connell, pero también desde un punto de vista interespecifico. En este
Gltimo caso se estudid cédmo un patdgeno especialista de dos especies de
plantas filogenéticamente muy distantes puede afectar a las interacciones
adulto-juvenil y adulto-adulto. Asi pues, este capitulo responde a las siguientes
preguntas: (a) ¢Refleja la distribucion espacial de los reclutas el patron de
dispersion de semillas?; (b) ¢ Incrementa la probabilidad de encontrar un adulto
huésped respecto a otro con la distancia?; y (c) ¢Depende la infeccion de los
reclutas de sus densidades y de la distancia a los focos potenciales de
patégenos?

Usando esta aproximacion se espera i) que la distribucién espacial de
reclutas en relacién a adultos refleje la dispersién de semillas simuladas; ii) que

la probabilidad de encontrar adultos que compartan patégenos aumente con la
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distancia; y iii) que la probabilidad de infeccién de reclutas por patdgenos
especialistas sea mayor en lugares cercanos a focos potenciales de patégenos.
El capitulo 4, “Phylogenetic and phenotypic structure reflect ontogenetic
shifts in ecological processes of plant community assembly”, define la
importancia de usar rasgos filogenéticos y fenotipicos de las especies para
obtener una vision mas detallada de los procesos que podrian determinar el
ensamblaje espacial de la comunidad. Particularmente, se estudia: (a) si los
reclutas dependen espacialmente de la disimilaridad filogenética y fenotipica de
los reclutas su entorno, (b) si los reclutas dependen espacialmente de la
disimilaridad filogenética y fenotipica de los adultos de su entorno; (c) si los
adultos dependen espacialmente de la disimilaridad filogenética y fenotipica de
los adultos de su entorno, y (d) si los patrones espaciales observados a nivel de
comunidad reflejan los patrones de espaciales de cada especie.

Basado en estos escenarios, se espera i) que los reclutas de la
comunidad no dependan espacialmente de la disimilaridad filogenética y
fenotipica con otros reclutas debido a la alta estocasticidad de la dispersion de
semillas; ii) que el patron anterior se repita al evaluar las interacciones adulto-
juvenil; iii) que los adultos reflejen cambios respecto a los patrones anteriores; y
iv) que las especies sigan el mismo patrén espacial que la comunidad.

Finalmente, los resultados de este trabajo aportan un conocimiento mas
exhaustivo sobre como las redes de reclutamiento y el ensamblaje de la
comunidad estan afectadas por diversos mecanismos que moldean y
estructuran espacialmente a las especies desde estado de recluta hasta estado
adulto. Ademas, se pone de manifiesto la importancia y la necesidad de
incorporar analisis espacialmente explicitos al estudio de las interacciones

planta-planta y de los procesos de ensamblaje de comunidades de plantas.
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Capitulo 1

Plant functional traits involved in the
assembly of canopy—recruit interactions

Perea, A. J., Garrido, J. L., & Alcantara, J. M. (2021). Plant
functional traits involved in the assembly of canopy-recruit
interactions. Journal of Vegetation Science, 32(1), e12991.

https://doi.org/10.1111/jvs.12991

ABSTRACT

Questions: The assembly of plant-communities depends strongly on
mechanisms that determine the recruitment of different plant species. Studying
recruitment using a trait-based approach may help in the search for general or
dominant mechanisms involved in this process. Here, we try to disentangle what
traits of saplings and established (canopy) plants can be considered as
functional for recruitment, and whether the complementarity of these functional
traits may be a driver of the plant community assembly.

Location: Regional. Two pine-oak forest communities in Sierra Sur de Jaén and
one in Sierra de Segura. Southeast of the Iberian Peninsula.

Methods: In each forest community, we established three 50 x 50 m plots, where
we identified the saplings of each species recruiting under the canopy of each
species or in open interspaces. The study focuses on 37 woody species.
Measures of 18 traits were conducted for 30 saplings and 10 adults of each
species.

Results: Seed mass and the ratio height-basal diameter of saplings were
positively associated with species abundance in the sapling bank under
vegetation, while abundance in the sapling bank in open interspaces was only
related to the type of mycorrhizal association. On the other hand, some traits of
adult plants (LMA, seed dispersal mechanism, leaf habit and branch density)

favour the recruitment of other species in their close proximity. However, we
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found only circumstantial evidence of canopy-recruit trait complementarity
affecting recruitment.

Conclusions: Our results suggest that the assembly of canopy-recruit
interactions is primarily driven by the filtering effect of canopy species on
recruitment, through traits that affect both seed arrival and soil properties.
Species abundance in the sapling bank was related to resource acquisition traits.
We did not find any clear evidence supporting that trait complementarity is

involved in the interaction between canopy and recruit species.

Keywords: plant community assembly, functional traits, canopy service, sapling
bank, plant recruitment, recruitment networks, Mediterranean forests, trait-based
approach, woody plants.
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Capitulo 2

Capitulo 2

Legacy effects of seed dispersal
mechanisms shape the spatial
Interaction network of plant species In
Mediterranean forests

Perea, A. J., Wiegand, T., Garrido, J. L., Rey, P. J., & Alcantara, J. M.
(2021). Legacy effects of seed dispersal mechanisms shape the
spatial interaction network of plant species in Mediterranean
forests. Journal of Ecology, 109(10), 3670-3684

https://doi.org/10.1111/1365-2745.13744

ABSTRACT

1. Seed dispersal by frugivores plays a key role in structuring and maintaining
tree diversity in forests. However, little is known about how the spatial legacy of
seed dispersal and early recruitment shapes spatial patterns and the spatial
interaction network of plant species in mature forest communities.

2. We analysed two fully mapped mixed Pine-Oak forest communities using
spatial point pattern analysis to determine (i) the detailed structure of the
intraspecific spatial patterns of saplings and adults, (ii) the intra- and interspecific
spatial interaction of saplings, adults, and saplings relative to adults, (iii) the
spatial patterns of species richness at the community level, and (iv) whether seed
dispersal mechanisms affect the plant-plant interaction networks and the ratio of
adult to sapling neighbourhood densities used as surrogate for spatial self-
thinning.

3. The intraspecific spatial patterns of saplings and adults showed in general
complex nested cluster structures that were similar for sapling and adult stages,
despite of substantial self-thinning in some dry-fruited species. The spatial
network of saplings was characterized by positive spatial interactions. Adults of
several tree species facilitated saplings in their proximity; however, adults of dry-

fruited species, but not those of fleshy-fruited ones, lost almost all positive
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Capitulo 2

interactions that occurred at the sapling stage. Besides, interaction strength
between adults was positive and often significantly stronger if both species were
fleshy-fruited. At the community level, the forests were structured into
multispecies clumps across all life stages.

4. Synthesis. Our analyses highlight the importance of the spatial legacy of seed
dispersal and early recruitment in the assembly of plant communities.
Particularly, animal seed dispersal can lead to multispecies clusters and positive
spatial associations across life stages in Mediterranean forests, with surprisingly
little signatures of negative interactions. Our analysis suggests that changes of
the spatial structure across plant life stages are driven by seed dispersal
mechanisms and subsequent spatial self-thinning, generating a spatial footprint
at the sapling stage that conditions the long-term interactions between adult
plants. Combining spatial point pattern analysis with network analysis and
species traits is a promising way to disentangle the processes underlying
observed patterns of local diversity.

Keywords: Coexistence mechanisms, community-assembly, forest dynamics,
plant-facilitation, point pattern analysis, recruitment networks, spatial self-

thinning, species interactions.

22



Capitulo 3

Capitulo 3

Pathogen life-cycle leaves footprint on
the spatial distribution of recruitment of
their host plants

Perea, A. J., Garrido, J. L., Fedriani, J. M., Rey, P. J., &
Alcantara, J. M. (2020). Pathogen life-cycle leaves footprint on
the spatial distribution of recruitment of their host
plants. Fungal Ecology, 47, 100974.

https://doi.org/10.1016/j.funeco.2020.100974

ABSTRACT
Interactions between established and recruiting plants play an important role in

species coexistence in natural plant communities. However, our knowledge on
the particular ecological drivers of these interactions is still limited. We use spatial
point pattern analysis to study the spatial patterns of recruitment and infection in
two plant-pathogen systems, each involving a fungus with a different life cycle:
the pair Quercus faginea-Trabutia quercina and the triad Crataegus monogyna-
Gymnosporangium sp.-Juniperus oxycedrus. Our results show that T. quercina,
an autoecious fungus, may act as a stabilizing mechanism in the population
dynamics of Q. faginea. In turn, the effect of the heteroecious Gymnosporangium
sp. on C. monogyna recruitment was more related to distance from the alternate
host J. oxycedrus than to distance from conspecifics. These results demonstrate
that the complexity of pathogen life cycle may impact recruitment and the
development of interspecific plant-plant interactions in real plant communities.

Keywords: canopy-recruit interactions, distance-dependent recruitment, forest
community dynamics, indirect interactions, Janzen-Connell, Phyllachoraceae,
plant species coexistence, Point Pattern Analysis, Puccinaceae, tree

recruitment.

23


https://doi.org/10.1016/j.funeco.2020.100974

Capitulo 4

Phylogenetic and phenotypic structure
reflect ontogenetic shifts in ecological
processes of plant community assembly

Perea, A. J., Wiegand, T., Garrido, J. L., Rey, P. J., & Alcantara,
J. M. (Per review). Phylogenetic and phenotypic structure
reflect ontogenetic shifts in ecological processes of plant
community assembly. Oikos

ABSTRACT

The analysis of phylogenetic and phenotypic structure of plant communities can
provide clues about the processes and interactions governing their assembly.
These processes and interactions may imprint a signature on the spatia
structure of the species and communities, which can shift during the plant
ontogeny. In this study we used point pattern analyses to explore the
phylogenetical and phenotypic landscapes of dissimilarity across life stages,
testing whether they change from sapling to adult stages.

We used data from two fully-mapped communities of mixed pine-oak forests in
southern Spain. Our analyses combined information on the phylogenetic
structure and eight phenotypic traits for 15 woody plant species. We obtained
phylogenetical and phenotypic landscapes by using normalised phylogenetic
and phenotypic mark-correlation function, and mean phylogenetic and
phenotypic dissimilarity.

Consistently across sites, the sapling bank at the community level lacked
phylogenetic or phenotypic spatial pattern, whereas there was phylogenetic
clustering in the adult stage. Nevertheless, the sapling bank at species levels
frequently showed overdispersed patterns in both phylogenetic and phenotypic
landscapes for rare species. In contrast, at the adult stage, we found
phylogenetic clustering in just one species and phenotypic clustering in four
species, the rest showing independence from phylogenetic or phenotypic

landscapes
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Synthesis: The processes driving the assembly of sapling banks and adult plants
in the studied communities leave detectable signals in the spatial structure. Our
findings reinforce the existence of ontogenetic shifts in the types of mechanisms
involved in plant community assembly. Facilitation between phylogenetically
distant and phenotypically divergent species favours the recruitment of rare
species. However, processes acting later ameliorate the competition between
close relatives and determine the spatial structure of adult plants. Nevertheless,
the role of phenotype in shaping the interactions between adult plants was
context- and trait-dependent. The use of spatial point pattern analysis allowed a
more nuanced interpretation of the phylogenetic and phenotypic structures of
plant communities.

Keywords

phylogeny, phenotype, functional traits, community assembly, ontogeny, point

pattern analysis, facilitation, competition, forests, plant-plant interactions.
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Conclusions

RESULTADOS GENERALES

Los resultados de esta tesis pueden separarse en dos grandes bloques. El
primero incluye los resultados correspondientes al estudio de la influencia de los
rasgos funcionales que afectan al reclutamiento y sus implicaciones en las
interacciones adulto-juvenil. Dicho bloque aborda el ensamblaje de la
comunidad desde el punto de vista de procesos directos que dependen
exclusivamente de las caracteristicas fenotipicas de las especies de plantas
(Capitulo 1). El segundo bloque incluye los resultados del estudio de los
procesos dependientes de la distancia y la densidad en las interacciones adulto-
juvenil y en el ensamblaje de las comunidades: dispersion de semillas, self-
thinning, patdgenos especialistas, y competencia y facilitacion durante la
ontogenia (Capitulo 2, 3 y 4, respectivamente). Este bloque aborda, desde una
perspectiva espacialmente explicita, como diferentes mecanismos directos e

indirectos pueden determinar el ensamblaje de las comunidades de plantas.

Rasgos funcionales del reclutamiento y de las interacciones
adulto-juvenil

Los resultados mostraron un grupo de rasgos que pueden ser considerados
como funcionales para el reclutamiento, ya que determinaron la frecuencia de
reclutamiento de las especies. Dichos rasgos funcionales que aumentaron el
reclutamiento bajo cobertura arbérea fueron un bajo ratio altura/didmetro basal
y unas semillas més grandes, mientras que la frecuencia de reclutamiento
aumento en espacios abiertos para especies capaces de establecer simbiosis
con ectomicorrizas. De acuerdo con la literatura, estos rasgos estan asociados,
entre otros, con procesos de crecimiento de la planta, evasion de predadores y
uso de recursos, respectivamente (Goldberg et al. 1990, Westoby et al. 1996;
Cornelissen et al. 2003; Birhane et al. 2012).

Al considerar el servicio que las plantas adultas proporcionan al
reclutamiento de la comunidad (i.e. “canopy-service”), se obtuvo que las
especies con baja densidad de ramas, frutos lefiosos, alto LMA (Leaf mass per
unit area/ masa de hoja por unidad de area) y hojas perennes aumentaban el
namero de reclutas en su proximidad. Consecuentemente, procesos como la
intercepcioén de luz y de semillas, el reclamo postdispersivo de antagonistas, la

descomposicién de hojarasca, o la reduccién de estrés, respectivamente, tienen
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Conclusions

importancia en el “canopy-service” (Wright 2002; Garnier et al. 2004; Ramirez et
al. 2006; Pounden et al. 2008).

A pesar de haber estudiado un grupo numeroso de rasgos, solo algunos
de ellos pudieron ser considerados como funcionales para el reclutamiento.
Curiosamente, al testar si la complementariedad de estos rasgos predice las
interacciones adulto-juvenil, la hipétesis fue rechazada (Capitulo 1). Por ello, se
necesitan otros enfoques que permitan responder a la pregunta principal de la
tesis ¢Qué mecanismos predicen las interacciones adultos reclutas y el

ensamblaje de comunidades?

Mecanismos dependientes de la densidad y la distancia
como predictores de las interacciones adulto-juvenil y el
ensamblaje de comunidades

El uso de analisis espacialmente explicitos junto con los analisis convencionales
permitid responder con un mayor nivel de detalle a la pregunta anterior. Esta
aproximacion permite determinar si los mecanismos ecolégicos dependientes
de la densidad y la distancia entre individuos de diferentes especies puede

predecir las interacciones adulto-juvenil y el ensamblaje de las comunidades.

Ellegado de la dispersion de semillas mostré que las especies con frutos
carnosos (la mayoria dispersadas por mamiferos y pajaros frugivoros) tienen un
menor self-thinning. Esto, sumado a que sus agentes dispersivos suelen
presentar una dieta mixta de frutos, les permite conservar las interacciones con
especies de caracteristicas similares cuando ambas sean adultas. Por el
contrario, las especies dispersadas por frutos lefiosos tienen un self-thinning
muy fuerte y se dispersan de una forma mas estocastica que les dificulta
mantener esas interacciones en estado adulto. Conjuntamente, este estudio
reveld6 que las especies tienden a estar agregadas y formar clUsteres
multiespecificos, ya que el indice espacial de Simpson mostr6 valores mayores
a los esperados. No obstante, es necesario considerar otros mecanismos
postdispersivos, como la mortalidad causada por patégenos especialistas, ya
que estos también podrian afectar a la distribucién espacial de las especies, y
por consiguiente al patron filogenético y fenotipico de la comunidad (Capitulo
2).
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Al evaluar el efecto de los patégenos en las comunidades de plantas se
obtuvieron unos resultados interesantes. Estos sugieren la presencia del efecto
Janzen-Connell en bosques mediterraneos, ya que la densidad de reclutas de
Q. faginea fue menor cerca de adultos conespecificos que la esperada por la
dispersion de semillas. De hecho, la densidad incrementa casi
exponencialmente desde los 0 hasta los 5 metros (lo cual sugiere mayor
mortalidad entre estas distancias; “overcompensating mortality” sensu Bagchi et
al. 2010). Ademas, a esta distancia es donde la densidad de reclutas fue
maxima, coincidiendo con la mayor probabilidad de infeccién por el hongo
especialista Trabutia quercina. Finalmente, estos resultados mostraron que la
probabilidad de encontrar un adulto de esta especie cerca de otro adulto

conespecifico incrementa progresivamente desde 0 a 20 metros (Capitulo 3).

Ademas, al evaluar el efecto de los patdgenos a nivel interespecifico
(Triada Gymnosporangium spp., Juniperus oxycedrus, Crataegus monogyna),
los resultados mostraron un patréon similar al anterior: los reclutas de C.
monogyna cerca de J. oxycedrus (foco de Gymnosporangium spp.) presentaron
una mayor probabilidad de infeccion por el patégeno especialista, mientras que
la probabilidad de encontrar un adulto de la primera especie junto a un adulto
de la segunda especie incrementd desde los 0 hasta los 15 metros de distancia
(Capitulo 3).

Los mecanismos de dispersién de semillas, el self-thinning y la denso-
dependencia de los patdgenos condiciona la distribucién espacial de muchas de
las especies de plantas presentes en estas comunidades. Esto puede generar
diferentes huellas espaciales que permiten obtener una visién conjunta de los
mecanismos de ensamblaje de las comunidades (Capitulo 4). Se ha observado
que la comunidad de reclutas no depende ni filogénica ni fenotipicamente de los
reclutas y adultos de su vecindario. Un patron definido por las especies
dominantes. No obstante, al evaluar los reclutas a nivel de especie, se observo
gue las especies raras, en su mayoria, tenian reclutas y adultos que eran
filogenética y fenotipicamente mas disimilares (sobredispersion). Curiosamente,
la comunidad de adultos presentd agregacion filogenética a nivel de comunidad,
contrario a los resultados anteriores e indicando que los adultos tienden a estar
rodeados de adultos filogenéticamente similares, lo cual sugiere que existe un

cambio ontogénico en los procesos de ensamblaje. Sin embargo, solo uno de
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los sitios evaluados presento agregacion fenotipica. Ademas, al evaluar estos
patrones a nivel de especie, se obtuvo que la mayoria de las especies de adultos

son filogenética y fenotipicamente independientes del vecindario.

DISCUSION GENERAL

El proceso de reclutamiento en una especie esta influido por una multitud de
factores abibticos e interacciones biodticas que pueden afectarle positiva o
negativamente. Cada especie posee unas caracteristicas que le permiten
responder a esos factores e interacciones de una manera particular. Como
consecuencia, el entramado ecolégico que da lugar a la estructura de una
comunidad puede verse a priori como un sistema que opera de forma
practicamente cadtica y, por tanto, poco o nada predecible. Sin embargo, los
resultados obtenidos en esta tesis aportan nuevas evidencias al creciente
numero de estudios que sostienen que las interacciones planta-planta no se

organizan de una forma puramente estocastica.

La especificidad de las Interacciones

Los resultados de esta tesis han mostrado que no existe un Unico mecanismo
que explique el éxito de las interacciones planta-planta durante el reclutamiento
(Capitulos 1 y 4). De hecho, esto es lo que cabria esperar si tenemos en cuenta
que el éxito de estas interacciones es especifico del par de especies que
interactian (Gomez-Aparicio 2008; Alcantara et al. 2018). No obstante, hemos
encontrado que ciertos caracteres se asocian con el éxito general de las plantas
durante el reclutamiento (i.e. con su abundancia en el banco de reclutas),
mientras que otros se asocian con el papel de las especies como nodrizas. La
existencia de caracteres funcionales para el reclutamiento general muestra la
importancia de los filtros biéticos y abiéticos que operan de forma uniforme sobre
todas las especies de la comunidad, como pueden ser las condiciones
macrocliméticas o la actividad de antagonistas generalistas. Se trata, por tanto,
de factores que no promueven la existencia de especificidad en las interacciones
planta-planta.

La especificidad de las interacciones no se ajusta a un patron simple en
el que un caracter del recluta se complementa con un caracter del adulto.
Algunas especies se comportan como generalistas respecto a las plantas de su

entorno, de forma que su reclutamiento no depende de su similaridad
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flogenética o fenotipica con éstas. Esto les permite reclutarse de forma
abundante por todo el suelo del bosque, convirtiéndose en especies dominantes
del banco de reclutas. Por ejemplo, en el capitulo 1, los caracteres funcionales
gue mas potencian el reclutamiento corresponden principalmente a los del
género Quercus, que es capaz de establecerse en cualquier lugar,
independientemente del vecindario circundante, por lo que su éxito de
reclutamiento es muy alto. Sin embargo, otras especies se reclutan mejor
cuando lo hacen en un entorno de especies alejadas filogenética o
fenotipicamente. Estas especies, por tanto, si que muestran especificidad en
sus interacciones, lo que limita su reclutamiento y las convierte en especies
raras en el banco de reclutas de la comunidad.

Las especies raras no presentan unos caracteres funcionales 6ptimos
para el reclutamiento bajo las condiciones macroecolégicas de nuestro sistema
de estudio, por lo que dependen en mayor medida de los procesos de facilitacion
mediados por caracteres funcionales especificos de la planta nodriza. Por
ejemplo, el género Pinus, cumple con la mayoria de requisitos para ser
considerado como un género facilitador de otras especies de arboles (véase
capitulo 1). Ademas, los resultados del capitulo 2 apoyan esta teoria, ya que la
mayoria de las interacciones de facilitacion consideradas en este estudio
corrieron a cargo de especies de este género. Dado que estas especies son las
mas alejadas filogenéticamente del resto de la comunidad, su servicio de
reclutamiento puede generar el patron de sobredispersiéon filogenética
observado en las interacciones adulto-juvenil de las especies raras (capitulo 4).
Estos resultados apoyan previos trabajos que definen que la facilitaciéon es méas
fuerte entre especies filogenéticamente distantes, y es més frecuente cuando al
menos uno de los dos interactuantes es una especie rara (Valiente-Banuet &
Verdu 2007; Soliveres et al. 2015; Alcantara et al. 2018; Calatayud et al. 2020).

Sin embargo, la especificidad de las interacciones no debe confundirse
con el hecho de que todas las interacciones sean positivas. Estudios previos
han mostrado que el 14.12% de las interacciones adulto-juvenil presentes en
estas mismas comunidades de estudio tienen un valor negativo (Alcantara et al.
2018). Estos valores negativos pueden atribuirse a diversos mecanismos
directos que deprimen el reclutamiento, como la competencia o los compuestos
alelopéticos, pero también a diversos mecanismos indirectos como la accién de

los antagonistas especialistas. Uno de los resultados obtenidos en el capitulo 3
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ha demostrado que el efecto Janzen-Connell existe en sistemas mediterraneos.
Por ejemplo, el hongo especialista Trabutia quercina tiene el potencial de
disminuir el reclutamiento de Quercus faginea bajo adultos conespecificos. De
igual manera, ha sido muy interesante mostrar que dos especies
filogenéticamente distantes comparten un hongo patégeno, y que éste tiene una
funcion primordial en sus interacciones adulto-juvenil. Particularmente, los
resultados han mostrado un detrimento del reclutamiento de C. monogyna bajo
J. oxycedrus, potencialmente causado por el hongo patégeno

Gymnosporangium spp.

Cambios ontogénicos en las interacciones planta-planta

Las necesidades de las especies cambian a lo largo de su ciclo de vital, por lo
que es esperable que los procesos que determinan la especificidad de sus
interacciones también lo hagan. Estudios previos sugieren que el balance entre
facilitacion y competencia es favorable a la primera durante el reclutamiento,
pero puede ser favorable a la segunda a medida que la planta facilitada crece.
Ademas, este cambio es mas fuerte cuando las especies que interactan estan
préximas filogenéticamente (Valiente-Banuet & Verdd 2008). Por lo tanto,
determinar como la especificidad de las interacciones planta-planta cambia a lo
largo de su ciclo vital permite definir los procesos ecoldgicos que determinan el
ensamblaje de la comunidad y la coexistencia de las especies.

Los resultados obtenidos en el capitulo 2 han permitido definir que el
tipo de mecanismo de dispersion de semillas juega un papel relevante en la
estructuracion espacial del banco de reclutas de la comunidad. Pese a que todas
las especies han mostrado un cierto grado de agregacion, se ha observado que
las plantas dispersadas por vertebrados (frutos carnosos) tienen una agregacion
espacial mas laxa en su estado recluta que las plantas dispersadas
principalmente por factores abioticos (frutos secos). Esta elevada densidad de
reclutas constituye un caldo de cultivo ideal para la proliferacion de agentes de
mortalidad denso-dependiente, como los hongos patdgenos especialistas. Por
ejemplo, en el capitulo 3 se ha mostrado que la infeccion por el hongo patégeno
especialista, Trabutia quercina, depende de la densidad de reclutas de la
especie hospedadora Quercus faginea (i.e. frutos secos). Estos antagonistas

pueden generar un patrén sobrecompensado de mortalidad (Bagchi et al. 2010),
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gue explicaria por qué el cribado espacial es mas fuerte en las especies mas
agregadas durante el reclutamiento.

El desproporcionadamente mayor tamafio de los individuos adultos
respecto a los reclutas y su persistencia en el tiempo sugieren que éstos deben
jugar un papel ain mas relevante que las interacciones recluta-recluta en el
ensamblado del banco de reclutas. La presencia de los adultos arrastra los
procesos que se manifiestan en las interacciones recluta-recluta, pero puede
afiadir procesos adicionales, tanto positivos como negativos, que determinen la
especificidad de algunas interacciones. Por ejemplo, los procesos de nucleacion
sugieren que las plantas de frutos carnosos tienden a reclutar otras especies de
frutos carnosos (Verdd & Garcia-Fayos 1996). Este fenbmeno se ha visto
parcialmente apoyado por los resultados expuestos en el capitulo 2. En dicho
trabajo, Juniperus oxycedrus tiene un fuerte potencial como planta nodriza para
Pistacia lentiscus, incluso puede favorecer el reclutamiento conespecifico en la
Sierra de Jaén. No obstante, al considerar el par Crataegus laciniata-Crataegus
monogyna se observa que existe una inhibicion del reclutamiento en la Sierra
de Segura. Estas diferencias entre patrones de facilitacion adulto-juvenil pueden
estar generadas por procesos post-dispersivos que se asocian a cada especie
y que estan determinados por procesos dependientes de la distancia y la
densidad, como la infeccién por hongos patdgenos especialistas (capitulo 3).
Como se ha expuesto anteriormente, los mecanismos de dispersion de semillas
y las interacciones con patégenos especialistas afectan tanto a las interacciones
entre reclutas, como a las adulto-juvenil. Sin embargo, las interacciones entre
adultos y reclutas pueden involucrar otros mecanismos.

Los mecanismos que explican patrones de sobredispersion filogenética
o fenotipica no estan claros. Estudios previos han sugerido que ésta puede ser
explicada por la existencia de segregaciéon de nicho entre las plantas que
interactdan, o por procesos de facilitacién entre plantas. La segregacion de
nicho implica la accion de la competencia, pero Cabhill et al. (2008) concluyeron
que la fuerza de la competencia entre plantas vasculares no depende de la
distancia filogenética, y Mayfield & Levine (2010) dan soporte a este hallazgo
desde un punto de vista teérico. Asi pues, parece que los patrones de
sobredispersion filogenética y/o fenotipica estan definidos principalmente por la
accion de la facilitacion adulto-juvenil. La facilitacién por si misma puede ser el

reflejo de los diferentes mecanismos directos e indirectos que operan durante el
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reclutamiento. Una facilitacion directa ocurre cuando la planta adulta atempera
las condiciones microclimaticas y favorece el reclutamiento de ciertas especies.
No obstante, no esta claro que ese atemperamiento actie de forma selectiva
sobre especies alejadas filogenéticamente, por lo que no se puede asegurar que
sea el responsable de la sobredispersion observada. En otras ocasiones la
facilitacion puede ser el resultado de interacciones indirectas en las que
participan terceros organismos. Por ejemplo, cuando las especies de adultos y
reclutas comparten los mismos mutualistas. Pero en este caso, lo que
observariamos seria agregacion filogenética, ya que las interacciones
mutualistas tienden a estar conservadas filogenéticamente (Gémez et al. 2010).
Una explicacion alternativa podria ser que exista una facilitacion aparente
(Levine 1999) causada por las diferencias en la comunidad de antagonistas
asociadas a cada especie de planta. Por ejemplo, el reclutamiento de una planta
se puede ver aparentemente facilitado bajo otras con las que no comparte
antagonistas. En este caso, adulto y recluta no interactian en realidad, pero el
reclutamiento no se ve afectado negativamente debido a la ausencia de estos
terceros. Estudios previos han demostrado que la comunidad de antagonistas
tiende a estar conservada filogenéticamente (Parker et al. 2015). Por tanto, esta
facilitacion aparente si que explicaria la sobredispersion filogenética observada
(capitulo 4).

Los mecanismos que afectan a los patrones de reclutamiento pueden
verse modificados durante la ontogenia de las plantas, provocando cambios en
la estructura espacial desde el banco de reclutas hasta la comunidad de adultos.
Efectivamente, nuestros resultados han mostrado que el patron filogenético
espacial pasa de estar sobredispersado o neutro en el banco de reclutas a estar
agregado en el estado adulto. Esto sugiere que algunos mecanismos operan
durante la ontogenia causando la mortalidad selectiva de vecinos mas alejados
filogenéticamente. Esto contrasta con lo que hallaron Valiente-Banuet y Verdu
(2008), quienes encontraron que un aumento de la competencia durante la
ontogenia entre especies filogenéticamente proximas daba lugar a
sobredispersion en las interacciones adulto-adulto. Este contraste puede
deberse a que las interacciones entre plantas en ecosistemas mas estresantes,
como donde realizaron el estudio, requieren de la persistencia de interacciones

positivas que ocurren durante el reclutamiento. Por el contrario, unas
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condiciones mas benignas, como en nuestros sistemas, promueven que los
mecanismos que ocurren durante la ontogenia sean distintos.

A pesar de que la agregacion filogenética sugiere un filtrado por habitat,
la homogeneidad ambiental, el tamafio de nuestras parcelas y las escalas
espaciales a las que se testaron estas interacciones permite rechazar esta
hipétesis. Asi pues, otros mecanismos pueden explicar la agregacion
filogenética observada. La explicacion mas factible de esté patrén seria una
reduccion aparente de la competencia a lo largo de la ontogenia (Fichtner et al.
2017). Esta reduccién podria ser causada por un aumento del efecto beneficioso
de organismos mutualistas, como por ejemplo los hongos micorricicos que
conectan eficientemente plantas relacionadas filogenéticamente (Beltran et al.
2012; Montesinos-Navarro et al. 2019). No obstante, otra posibilidad es la accion
de patdégenos especialistas cuyos hospedadores estan distanciados
filogenéticamente (Kaitera & Nuorteva 2006; Jin et al. 2010; Lorrain et al. 2018).
Por ejemplo, los resultados obtenidos en el capitulo 3 han mostrado que
Gymnosporangium spp. genera segregacion espacial entre Crataegus
monogyna y Juniperus oxycedrus cuando ambos son adultos. Estos patégenos
podrian explicar la agregacion filogenética a nivel de comunidad. Ademas, este
mismo patron se manifiesta la estructura espacial filogenética de uno de los
hospedadores de este hongo, Crataegus monogyna. La mayoria de los ejemplos
de hongos patégenos heterociclicos involucran plantas lefiosas y herbaceas, por
lo que no esta claro hasta qué punto éstos pueden jugar un papel importante en

la configuracién espacial de plantas lefiosas en bosques

CONCLUSIONS

1. There are several traits that are functional for the recruitment
process. Traits related to the resource uptake (ratio height/EBD,
seed mass and mycorrhizal association) increase the recruitment
in the sapling bank. Canopy plants modify the environment in their
vicinity, and those traits related to light and seed interception and
litter quality (branch density, dispersal mechanisms, LMA, leaf

habit) determine the canopy service.
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There was no evidence of complementarity between traits of
recruits and canopy-plants to explain the specificity of pairwise

interactions.

Seed dispersal mechanisms condition the assembly of the
community by leaving a spatial legacy that is manifested in the

spatial structure of adult plants.

Adults of fleshy-fruited species tend to occur closely, whereas dry-
fruited species tend to be isolated, a difference determined by the
stronger spatial self-thinning of the later species, occurring after

the seed dispersal process.

Pathogens are distance- and density-dependent agents of
mortality that condition the outcome of interactions across the life
stages of their hosts. At intraspecific levels, the results evidenced
patterns consistent with the Janzen-Connell hypothesis, whereas
at interspecific levels shared pathogens modify the spatial

structure of the host population across life stages.

Ecological processes and plant-plant interactions change along
the species ontogeny, and condition the spatial phylogenetic
pattern of the community. There was a shift from phylogenetic
overdispersion to clustering across life stages that suggested an
amelioration of the competition possibly caused by indirect

interactions with mutualistic microorganisms.

Spatially explicit analyses provide a more nuanced method to
disentangle the mechanisms involved in the assembly of plant-

plant interactions.
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