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1. RESUMEN 

Comprender la relación entre la asociación espacial de especies y la respuesta funcional de las 

especies a las condiciones ambientales del sitio y a las interacciones bióticas, es importante para 

conocer los procesos que determinan la estructuración de una comunidad. Se tienen en cuenta 

procesos como la competencia, que puede producir una segregación espacial de especies con 

disimilitud de rasgos; y el filtrado ambiental, que puede producir una agregación espacial de especies 

con similitud de rasgos. Además, la influencia de estos procesos varía con la escala. Sin embargo, en 

una comunidad de matorral mediterráneo, como la de este estudio, el mecanismo principal es la 

facilitación, donde existe convergencia funcional de los rasgos que promueven la coexistencia entre 

especies. Evaluamos estas premisas en un matorral enano mediterráneo cuantificando el grado de 

asociación espacial en dos escalas diferentes (0,25 m y 2 m), y evaluando su relación con el grado de 

disimilitud funcional entre especies a partir cinco rasgos importantes como el área foliar especifica, el 

contenido de materia seca de la hoja, espesor foliar, masa de la semilla y la altura máxima. Nuestra 

hipótesis es que el filtrado ambiental sea el factor más significativo en el ensamblaje de esta 

comunidad y que las especies coexistentes presenten similitud entre sus rasgos. 

Los resultados muestran que las especies de esta comunidad tienden a agregarse como respuesta a las 

condiciones ambientales, aunque también una importante proporción de especies se segregan por 

diferentes preferencias ambientales; y que la relación entre el grado de asociación espacial de especies 

y el grado de disimilitud de rasgos se correlacionan significativamente y negativamente en ambas 

escalas. Debido a la influencia del filtrado ambiental en el ensamblaje de esta comunidad, y sugiere la 

presencia de procesos facilitativos. 
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Este TFG demuestra que el estudio sobre la relación entre las distribuciones de los rasgos funcionales 

y la asociación espacial entre especies a diferentes escalas es importante para obtener información 

valiosa sobre los procesos que determinan la estructura espacial de una comunidad vegetal. 

 

2. INTRODUCCIÓN 

Una de las ideas dominantes en la ecología de comunidades actual es que los rasgos funcionales de las 

especies regulan tanto la respuesta a las condiciones ambientales locales como las interacciones entre 

individuos vecinos en una comunidad (Kraft et al. 2014, Lasky et al. 2014, Burns & Strauss, 2011; 

Cadotte et al., 2019; Cadotte & Tucker, 2017; Cavender-Bares et al., 2009; Kraft & Ackerly, 2010). 

También es ampliamente aceptada la idea de que los procesos ecológicos dejan su señal en la 

estructura espacial de poblaciones y comunidades vegetales (Seabloom et al. 2005, McImtire y 

Fajardo 2009, Biswas et al. 2016). Por lo tanto, el estudio de las posibles relaciones entre la estructura 

funcional y las asociaciones espaciales entre especies puede ayudar a comprender los procesos que 

determinan el ensamblaje de especies en la comunidad (Bartlett et al. 2015, Velázquez et al. 2015, He 

and Biswas 2019, Wong et al. 2021, Yin et al. 2021).  

Por ejemplo, se asume que las condiciones ambientales de una localidad ejercen una especie de filtro 

que selecciona aquellas especies que poseen determinados rasgos, provocando la agregación espacial 

de especies con rasgos semejantes, mientras que la competencia provoca la segregación espacial de 

especies con rasgos diferentes (Southwood 1977, Weiher et al. 1998, Cavender-Bares y Wilczek, 2003, 

Kluge & Kessler 2011, Lasky et al. 2013 He & Biswas, 2019). Por un lado, se generan agregaciones  

espaciales a escala de parche ambiental (HilleRisLambers et al. 2012, Biswas et al. 2016, He and 

Biswas 2019, Pescador et al. 2020), por otro lado, la teoría de la "limitación de la similitud" (limiting 

similarity) sugiere lo opuesto, es decir, que a causa de la competencia, las especies coexistentes 

presentarán rasgos diferentes en el uso de los recursos o, lo que es lo mismo, divergencia funcional 

(MacArthur y Levins 1967, Weither y Keddy 1995, Wilson y Stubbs 2012), produciéndose una 

segregación espacial de los rasgos a escala de vecindad (HilleRisLambers et al. 2012, Biswas et al. 

2016, He and Biswas 2019). Es importante tener en cuenta que la trascendencia del filtrado ambiental 

y la competencia en la estructura de una comunidad vegetal suele variar según la escala espacial 

(Wiens 1989, Gotzenberger et al. 2012, Bartlett et al. 2015, Zhang et al. 2018), por lo que es necesario 

considerar este aspecto en el estudio del ensamblaje de las comunidades (Wiegand et al. 2007 y 2012, 

Wang et al. 2010). Por ejemplo, la influencia de las interacciones bióticas varía desde algunas decenas 

de metros en bosques tropicales (Wiegand et al. 2007, Espinosa et al. 2016) hasta unos pocos metros o 

centímetros para comunidades de matorral mediterráneo (Escudero et al. 2005, de la Cruz et al. 2008, 

Chacón et al. 2016b). En una comunidad de matorral mediterráneo camefítico (como la de este 
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estudio), las interacciones planta a planta ocurren dentro de un rango entre 0 y 1 m (Escudero et al. 

2005, de La Cruz et al. 2008, Chacón et al. 2016a, Chacón et al. 2016b). 

Por otro lado, en este tipo de comunidades existen evidencias de que las especies influyen fuertemente 

de manera individual a su estructura funcional, y el mecanismo principal es la partición de los recursos 

mediante la facilitación indirecta, y no por mecanismos competitivos (Chacón et. al 2016b). En este 

tipo de comunidades, a escala fina, existen también evidencias de convergencia funcional de los rasgos 

asociados a la longevidad y aumentan la tolerancia o resistencia de las especies ante las limitaciones 

abióticas presentes en este ambiente (de la Riva et al. 2016), por lo que las interacciones bióticas 

impulsan la coexistencia entre las especies (Law et al. 2009, Chacón et al. 2016b). 

Pero la facilitación puede involucrar también a especies funcionalmente distintas (divergencia de los 

rasgos) (Callaway 2007), evitando que las especies coexistentes sean muy similares, y aumentando así 

la diversidad funcional de la comunidad (Schöb et al. 2012). 

El resultado de estas interacciones puede cambiar a través de la ontogenia (Espinosa et al. 2016, He 

and Biswas 2019), y los patrones espaciales generados por procesos como la limitación de dispersión y 

el reclutamiento (Legendre et al. 2009, Tilman et al. 2004) pueden interferir en los patrones creados 

por procesos bióticos y del entorno (Espinosa et al. 2016, Pescador et al. 2020). A medida que la 

limitación de dispersión es más fuerte, puede disminuir la influencia de las interacciones bióticas sobre 

el ensamblaje de la comunidad (Hubell 2006), y puede producirse una aleatorización en el patrón de 

especies (Chacón et al. 2016a), ocasionando una falta de similitud o diferencia entre los rasgos 

(Hubbell 2005, Wiegand et al. 2012), por lo que se predice que cambiara la estructura de rasgos de la 

comunidad a un estado neutro a medida que la escala es mayor. 

En este Trabajo Fin de Grado examinamos la relación entre la semejanza funcional y la asociación 

espacial en una comunidad de matorral mediterráneo enano (Pescador et. al 2020). Los objetivos 

específicos de este trabajo son: 1) cuantificar la asociación espacial entre especies del matorral y 2) 

estimar la relación entre las asociaciones espaciales de especies y la disimilitud de rasgos en dos 

escalas espaciales diferentes, una escala fina y otra escala mayor, para poder valorar su influencia 

sobre la estructura de la comunidad. Se espera que las asociaciones espaciales positivas predominen en 

ambas escalas, y que las especies que coexistan espacialmente muestren similitud de rasgos 

funcionales. 
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3. MÉTODOS 

. Sitio de Estudio. 

Los datos utilizados en este estudio son de los datos recogidos para el trabajo de Pescador et. al 2020, 

se obtuvieron en un matorral mediterráneo enano cerca de la localidad de Los Santos de la Humosa, 50 

km al este de Madrid, España. El sitio de estudio se encuentra en un paisaje mediterráneo bien 

conservado, con parches de bosques de Quercus faginea y Q. ilex subsp. ballota.  El clima que se 

considera en esta región es el Mediterráneo Continental Semiárido, con inviernos muy fríos y 

húmedos, y veranos calurosos y muy secos. Las temperaturas medias mensuales varían desde los 5,6ºC 

hasta los 25,2ºC, mientras que la precipitación media anual es de 385 mm (Estación Meteorológica de 

Torrejón de Ardoz). Los suelos de la zona de estudio, desarrollados sobre margas de yesos y calizas, 

se clasifican como típicos Entisoles (Xerorthents) (Pescador et al. 2020). 

La comunidad vegetal estudiada se caracteriza por presentar un alto número de especies con diversas 

estrategias funcionales, con individuos que se distribuyen con algo de suelo desnudo entre ellos.  Se 

estableció una parcela de 8,5m × 8,5m en una ladera de escasa pendiente (18º) con orientación norte 

(40°29′50.26″ N, 3°15′58.26″ W ETRS89; 818 m a.s.l.). 

El área de mapeo y muestreo se eligió para garantizar muestrear un gran número de individuos y 

diversidad taxonómica. Se identificaron, cartografiaron y midieron in situ todos los individuos 

perennes (más de 8000 plantas) a nivel de especie (47 especies en total) y se estimaron las 

coordenadas espaciales en proyección UTM 30N – ETRS89 utilizando un GPS con precisión 

subcéntrica y colocándolo en el punto de raíz o en el centroide de las plantas. 

Para los análisis de este trabajo sólo empleamos las especies que presentaron más de 50 individuos, ya 

que con menos ejemplares los análisis de patrones de puntos pueden verse sesgados a causa de la 

estocasticidad (Velázquez et al. 2015). Se trata, por lo tanto, de 19 especies con más de 50 individuos. 

. Medición de rasgos funcionales. 

Siguiendo la metodología habitual en este tipo de estudios (Chacón et al. 2016a, He and Biswas et al. 

2019) se han considerado cinco rasgos funcionales: área foliar específica (SLA), contenido de materia 

seca de la hoja (LDMC), espesor foliar (LT), masa de la semilla (seed mass), y altura máxima (h) de 

cada especie. Se siguió el método de medición de los rasgos de Chacón et al. 2016a, y los datos de 

medición se pueden ver en la Tabla S2 del material complementario de Chacón et al. 2016a. 

El área foliar específica (SLA) es la relación entre el área de un lado de una hoja fresca y su masa seca 

en el horno, y es importante en el análisis del crecimiento de la planta, ya que se relaciona 

positivamente con la tasa de crecimiento relativo, con la tasa fotosintética y la longevidad de la hoja 
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(Pérez-Harguindeguy et al. 2013). El contenido de materia seca de la hoja (LDMC) es la masa seca al 

horno (mg) de una hoja dividida por su masa fresca saturada en agua (g). LDMC depende de SLA y 

LT, y se relaciona con la tasa de crecimiento, con el contenido de agua en la hoja, la inflamabilidad 

(Pérez-Harguindeguy et al. 2013), con las propiedades físicas de la hoja, la descomposición de la 

hojarasca, la resistencia a peligros físicos y con la dureza (Cornelissen et al. 2003; Hodgson et al. 

2011). Para estos dos rasgos (SLA, LDMC), se pesaron 2 hojas frescas totalmente expandidas por cada 

individuo de un total de 10 individuos por especies (20 hojas por especie en total). Posteriormente, las 

hojas se secaron en horno a 60ºC durante 72 horas y se midió la masa seca. Para el espesor foliar (LT) 

se midió el grosor de estas mismas hojas usando un medidor de grosor de cuadrante (Mitutoyo, 

Aurora, IL, EE.UU.). LT es un rasgo determinante en la resistencia física de las hojas, y se relaciona 

con la dureza de la hoja, con el tipo de ambiente presente (Pérez-Harguindeguy et al. 2013), con la 

adquisición de recursos, y a veces correlacionado con SLA y LDMC (Vile et al. 2005). También se va a 

considerar la altura máxima (h), que es la altura máxima registrada en la parcela para cada especie, y 

para ello se midió la distancia desde el suelo hasta los tejidos fotosintéticos más altos. Este rasgo está 

asociado a la supervivencia de la planta, a su valor competitivo, a su longevidad promedio (Pérez-

Harguindeguy et al. 2013) y a su tolerancia al estrés (Cornelissen et al. 2003). Finalmente se mide la 

masa de la semilla (μg, seed mass), relacionado con la reproducción y con la producción de 

propágulos frente a los recursos (Cornelissen et al. 2003), y que influye en las estrategias de 

establecimiento, colonización, de competencia y de respuesta a la variación ambiental de las especies 

(Commes et al. 2002). Se recolectaron semillas de 10 individuos por especies, se almacenaron en 

bolsas de papel dentro de frascos sellados con gel de sílice, y se pesaron individualmente. Para todas 

las mediciones de peso se utilizó una microbalanza (incertidumbre de peso ±1 μg; Mettler Toledo 

MX5, Columbus, OH, USA). 

. Cuantificación de la disimilitud de rasgos. 

Para cada rasgo se calculó la distancia funcional entre cada par de especies (𝑇𝑑𝑖𝑗), usando la distancia 

euclídea. Se calculó también la distancia multivariada entre cada par de especies teniendo en cuenta 

todos los rasgos multivariados (cinco rasgos conjuntamente) mediante la distancia de Gower (Gower 

1971). 

. Test de asociación espacial de especies. 

Para conocer el número de asociaciones positivas, negativas o neutras entre las especies de la 

comunidad (342 pares de especies;i.e. 𝐶19
2 ),  hemos empleado dos herramientas diferentes: la función 

de correlación de par cruzada 𝑔𝑖𝑗(𝑟), y la función K-cruzada inhomogénea 𝐾𝑖𝑗(𝑟). 
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La función cruzada de correlación de par 𝑔𝑖𝑗(𝑟) se define como la densidad de puntos en un radio r 

alrededor de una ubicación x y dividida por el cuadrado de la densidad de puntos promedio en el área 

(Diggle 1983). Se calcula de la siguiente manera: 

𝑔𝑖𝑗(𝑟) =
1

𝜆𝑖𝜆𝑗

1

2𝜋𝑟𝐴
∑ ∑ 𝑤𝑖𝑗

−1𝑁
𝑛=1

𝑀
𝑚=1 𝑘ℎ(‖𝑥𝑖 − 𝑥𝑗‖ − 𝑟), 

donde 𝜆𝑖 y 𝜆𝑗 son la densidad promedio de puntos de las especies i y j en el área A, 𝑥𝑖 y 𝑥𝑗 son las 

ubicaciones de las especies, M y N son el número de individuos de las especies i y j respectivamente, 

𝑤𝑖𝑗 es la función de ponderación que explica los efectos del borde creados por los puntos no 

observables fuera del área de estudio mediante el método de Ripley (Ripley 1977), 𝑘ℎ es una función 

de núcleo (kernel) con ancho de banda h que se utiliza para estimar la densidad de puntos.  

Los resultados de esta función se interpretan de modo que si 𝑔𝑖𝑗(𝑟) = 1, las dos especies son 

independientes entre sí; si 𝑔𝑖𝑗(𝑟) > 1, la especie j se agrega alrededor de la especie i; si 𝑔𝑖𝑗(𝑟) < 1, la 

especie j se segrega espacialmente de la especie i (Diggle 1983). 

Para el modelo inhomogéneo he utilizado función K -cruzada inhomogénea, ya que la función  𝐾𝑖𝑗(𝑟) 

es muy sensible a las desviaciones respecto al modelo nulo y se usa para este tipo de test (Condit et al. 

2000, Wiegand y Moloney 2004). La función 𝐾𝑖𝑗(𝑟) inhomogénea se podría definir como el número 

promedio de vecinos de tipo j dentro de un círculo de radio r alrededor de un individuo de tipo i como 

patrón (Ripley 1979). Se calcula cómo: 

𝐾𝑖𝑗 𝑖𝑛ℎ𝑜𝑚 (𝑟) = (
1

𝑁
 ∑ ∑ 𝑘𝑖𝑗𝑗≠𝑖

𝑁
𝑖=1 ) (

1

𝜆(𝑠𝑖) 𝜆(𝑠𝑗)
), 

donde N es el número de puntos del patrón, 𝑘𝑖𝑗es la función indicadora, 𝜆(𝑠𝑖) es la densidad (variable 

espacialmente) de puntos de la especie i, y 𝜆(𝑠𝑗) es la densidad de puntos de la especie j. Para 

cuantificar la asociación espacial hemos empleado la función 𝐿𝑖𝑗(𝑟), versión normalizada de la 

función 𝐾𝑖𝑗(𝑟): 

𝐿𝑖𝑗(𝑟) = √
𝐾𝑖𝑗 𝑖𝑛ℎ𝑜𝑚 (𝑟)

𝜋
   − 𝑟 

, 

Los resultados de esta función se interpretan de modo que si 𝐿𝑖𝑗(𝑟) = 0, las dos especies son 

independientes entre sí; si 𝐿𝑖𝑗(𝑟) > 0, la especie j se agrega alrededor de la especie i; si 𝐿𝑖𝑗(𝑟) < 0, la 

especie j se segrega espacialmente de la especie i  
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Para testar la significatividad estadística de las asociaciones detectadas con las funciones anteriores 

hemos empleado dos modelos nulos de independencia: Poisson homogéneo y Poisson inhomogéneo 

(Chacón et al. 2016a, He and Biswas et al. 2019, Pescador et al. 2020).  

El modelo Poisson homogéneo considera que los procesos espaciales son estacionarios y permite 

valorar los efectos del filtro ambiental (habitualmente a escalas grandes). Para testar este modelo se 

testó la función de correlación par cruzada 𝑔𝑖𝑗 observada frente a 𝑔𝑖𝑗 aleatorias generadas mediante un 

modelo nulo de independencia Poisson homogéneo para la especie j, es decir, se simularon patrones de 

puntos en los que las ubicaciones de la especie focal i se mantienen fijas y las ubicaciones de la 

especie j se distribuyen al azar e independientemente de la especie focal con una densidad  𝜆𝑗 idéntica 

a la observada.  

El modelo Poisson inhomogéneo considera que los procesos espaciales no son estacionarios y permite 

controlar los efectos (la confusión) de la heterogeneidad espacial sobre los patrones espaciales a escala 

fina, lo que permite abordar los procesos de limitación a la similaridad (Wiegand et al. 2007). Por su 

mayor sensibilidad a la heterogeneidad ambiental (Getzin et al. 2008), para este modelo empleamos la 

función 𝐿𝑖𝑗(𝑟). Para testar este modelo se comparó la función 𝐿𝑖𝑗 observada frente a 𝐿𝑖𝑗 aleatorias 

generadas mediante un modelo nulo de independencia Poisson inhomogéneo para la especie j, es decir, 

un modelo en el cual las ubicaciones de los individuos de la especie focal i se mantienen fijas y las 

ubicaciones de la segunda especie j se aleatorizan siguiendo una función de intensidad inhomogénea 

𝜆𝑗 (𝑥) estimada a partir de las observaciones originales. 

En ambos casos se realizaron 999 simulaciones del correspondiente modelo nulo y se calcularon las 

envueltas para la función 𝑔𝑖𝑗 y para la función 𝐿𝑖𝑗. A partir de los 342 test para cada función, 

calculamos la proporción de pares de especies que presentaron asociaciones positivas, asociaciones 

negativas o asociaciones neutras. 

. Cuantificación de la asociación espacial interespecífica. 

En base a las funciones anteriores hemos estimado la fuerza de la asociación espacial entre especies 

para una escala espacial determinada R. En el caso de la función de correlación de par cruzada 𝑔𝑖𝑗(𝑟), 

hemos calculado el área bajo la función 𝐴𝑖𝑗(𝑅) (He y Biswas 2009; Law et al. 2009, Brown et al. 

2013) mediante la función: 

𝐴𝑖𝑗(𝑅) = ∫ 𝑙𝑜𝑔
𝑅

0
(𝑔𝑖𝑗(𝑟)) 𝑑𝑟. 
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Para la función normalizada  𝐿𝑖𝑗(𝑟), el propio valor obtenido para la escala R, es decir 𝐿𝑖𝑗(𝑅), resume 

la relación espacial a dicha escala, ya que se deriva del sumatorio del número de individuos de la 

especie j alrededor de un individuo de la especie i en un radio r. 

Para una escala R determinada, un valor cada vez mayor de 𝐴𝑖𝑗(R) y de 𝐿𝑖𝑗 (R) indica una asociación 

espacial más fuerte entre las especies i y j; un valor positivo de 𝐴𝑖𝑗 y de 𝐿𝑖𝑗 indica agregación espacial; 

y un valor negativo de 𝐴𝑖𝑗 y 𝐿𝑖𝑗 indica segregación espacial. 

Para comprobar si las asociaciones espaciales entre especies son asimétricas (Wiegand et al. 2012, 

Velázquez et al. 2015) realizamos un test de Mantel (Mantel 1967) comparando 𝐴𝑖𝑗 con 𝐴𝑗𝑖, que 

demostró una elevada simetría (r = 0.9928, p-valor = 0,001), por lo que en el resto del estudio 

trabajamos con 𝐴𝑖𝑗. En el caso de las funciones inhomogéneas (𝐿𝑖𝑗), en donde es más fuerte la 

asimetría, usamos directamente el estimador de Lotwick y Silverman (1982), es decir, la media 

ponderada de 𝐿𝑖𝑗  (𝑅) y 𝐿𝑗𝑖(𝑅), al que, por simplificar, denominamos en adelante 𝐿𝑖𝑗. 

Las escalas que hemos seleccionado para las matrices de asociación espacial han sido R= 2 m para el 

modelo homogéneo (𝐴𝑖𝑗(R=2)), la máxima escala recomendada para el análisis dada las dimensiones 

de nuestra parcela (Baddeley y Turner 2005), y R= 0,25 m para el modelo inhomogéneo (es decir, 

𝐿𝑖𝑗(R=0,25)), escala a la que el análisis inhomogéneo mostró el máximo de asociaciones significativas.  

. Análisis estadístico. 

Para estimar la relación entre la asociación espacial  𝐴𝑖𝑗  (o 𝐿𝑖𝑗) y la disimilitud de rasgos 𝑇𝑑𝑖𝑗 , hemos 

realizado test de Mantel entre las matrices de distancia correspondientes (Mantel 1967, He and Biswas 

2019). 

Para ello se permuta la matriz 𝐴𝑖𝑗 99 veces y se calcula la estadística de correlación entre 𝐴𝑖𝑗 y 𝑇𝑑𝑖𝑗 

para cada permutación. El coeficiente de correlación observado se compara con la distribución de las 

estadísticas de prueba de las permutaciones mediante intervalos de confianza. Para rechazar la 

hipótesis nula, se va a considerar un intervalo de confianza del 95 %. 

Todos los análisis estadísticos se realizaron mediante el programa estadístico R versión 4.2.3. (R Core 

Team, 2023), utilizando diversas funciones con diferentes paquetes: la función pcfcross() y 

Kcross.inhom() del paquete spatstat (Baddeley y Turner 2005) para calcular respectivamente la 

función de correlación de par cruzada y la función K inhomogénea cruzada. El cálculo de la distancia 

de Gower se realizó con la función gowdis() del paquete FD (Etienne Laliberté et al. 2010); y los test 

de Mantel mediante la función mantel() del paquete ecodist (Goslee et al. 2007). 
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4. RESULTADOS 

. Asociación espacial de especies. 

El patrón general de la asociación espacial de especies varió según la escala y el modelo utilizado. 

Para la función 𝐿𝑖𝑗(𝑟) (modelo nulo de independencia Poisson inhomogéneo), a escala fina (r = 0,25 

m) se observó un máximo de agregación significativa entre especies (21,64%) y no se detectó señal de 

asociaciones negativas (segregación), manteniéndose este resultado más o menos constante hasta la 

máxima escala (r = 2 m) (Fig. 1). Bajo la función 𝑔𝑖𝑗(𝑟) (modelo nulo de independencia Poisson 

homogéneo), a escala fina (r = 0,25 m) hay mayor proporción de asociaciones positivas significativas 

(33%) que de asociaciones negativas significativas (8%), disminuyendo ambas su valor a medida que 

se aumenta la escala (r = 2 m) (Fig. 2). Sin tener en cuenta la significación estadística, las asociaciones 

espaciales (𝐿𝑖𝑗) a la escala de 0,25 m fueron positivas para el 33% de los pares de especies y negativas 

para el 67% de los pares de especies (Fig. 3), y en la escala espacial de 2 m las asociaciones espaciales 

(𝐴𝑖𝑗) fueron positivas para el 71,35% y negativas para el 28,65% (Fig. 4). 

 

 

Figura 1. Proporción de asociaciones negativas, positivas y neutras (o aleatorias) estimadas mediante la función 

𝐿𝑖𝑗(𝑟) inhomogénea y en base al modelo nulo de independencia Poisson inhomogéneo. 
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Figura 2. Proporción de asociaciones negativas, positivas y neutras (o aleatorias) estimadas mediante la función 

𝑔𝑖𝑗(𝑟) y en base al modelo nulo de independencia Poisson homogéneo. 

  

Figura 3. Distribución de las fortalezas de la asociación espacial entre pares de especies (𝐿𝑖𝑗(𝑟)) a escala r = 

0,25 m. 

 



12 

 

 

Figura 4. Distribución de las fortalezas de la asociación espacial entre especies (𝐴𝑖𝑗). 𝐴𝑖𝑗 en este caso es una 

integral de la función de correlación de pares 𝑔𝑖𝑗 (homogénea), y resume la relación predominante de los pares 

de especies a dicha escala, en este caso a 2 m. 

 

 

Figura 5. Correlaciones de Mantel entre la distancia de rasgos entre especies (𝑇𝑑𝑖𝑗) y la asociación espacial 

(𝐴𝑖𝑗) obtenida a partir de  𝐿𝑖𝑗(𝑟) inhomogenea Correlaciones de Mantel entre las matrices de distancias 

funcionales entre especies (𝑇𝑑𝑖𝑗) y la matriz de asociación espacial 𝐿𝑖𝑗(𝑟) inhomogenea para r=0,25 m. Los 

puntos representan el coeficiente de correlación y las barras horizontales el intervalo de confianza del 95%. Se 

consideran correlaciones significativas los intervalos que no corten la línea punteada central de la figura (Mantel 

rm = 0). Abreviaturas de rasgos: área foliar específica (SLA), contenido de materia seca de la hoja (LDMC), 

espesor foliar (LT), masa de la semilla (seed mass), y altura máxima (h). "Multitrait" significa todos los rasgos 

juntos. 



13 

 

. Correlación entre la asociación espacial entre especies y la disimilitud de rasgos. 

Al analizar la correlación entre las matrices de asociación espacial y de disimilitud de rasgos, la 

mayoría de las correlaciones son negativas en ambas escalas y modelos nulos, es decir, cuanto más 

agregadas aparecen las especies, más semejantes son funcionalmente excepto para la altura máxima 

(h), que muestra correlación positiva con la asociación espacial, es decir, las especies que se agregan 

presentan alturas diferentes (Fig. 5 y 6). Sin embargo, sólo resultaron significativas las correlaciones 

de la asociación espacial con la distancia funcional "multitrait" (en los dos casos estudiados) y con la 

distancia funcional para en el contenido de materia seca de la hoja (LDMC) y para el espesor foliar 

(LT) a escala fina (r=0,25 m) y en base a la función 𝐿𝑖𝑗(𝑟) inhomogénea (Fig. 5). 

 

 

Figura 6. Correlaciones de Mantel entre las matrices de distancias funcionales entre especies (𝑇𝑑𝑖𝑗) y la matriz 

de asociación espacial (𝐴𝑖𝑗(𝑟)) obtenida a partir de la función 𝑔𝑖𝑗(𝑟) homogénea para r= 2 m. Los puntos 

representan el coeficiente de correlación y las barras horizontales el intervalo de confianza del 95%. Se 

consideran correlaciones significativas los intervalos que no corten la línea punteada central de la figura (rm= 0). 

 

5. DISCUSIÓN 

El análisis de patrones de puntos espaciales permite inferir las interacciones y procesos ecológicos 

responsables de la organización de las comunidades vegetales a partir de la señal que estos dejan en la 

distribución espacial de especies e individuos (McIntire y Fajardo 2009). Los resultados de nuestro 
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análisis muestran que un importante porcentaje de especies de la comunidad estudiada coexisten 

siguiendo patrones no aleatorios. Aunque el análisis con la función 𝑔𝑖𝑗(𝑟) homogénea, que asume 

condiciones ambientales estacionarias, sugiere la existencia de interacciones tanto positivas como 

negativas a todas las escalas consideradas (Fig. 2), el uso de un modelo de independencia 

inhomogéneo, que evita la posible confusión entre los efectos de la heterogeneidad ambiental y las 

interacciones entre especies (Wiegand et al. 2007) muestra que tan sólo serían destacables 

asociaciones positivas (Fig. 1). Esto quiere decir que también un porcentaje significativo de especies 

se segregan espacialmente y no aparecen juntas por tener diferentes preferencias ambientales. Por otro 

lado, el análisis inhomogéneo muestra también una proporción menor de asociaciones positivas a 

escalas espaciales finas, lo que quiere decir que una parte de las especies aparecen juntas por 

compartir preferencias ambientales. Estos resultados conformarían por lo tanto el papel del filtrado 

ambiental en el ensamblaje de la comunidad estudiada, donde las especies tienden a agregarse como 

respuesta a las condiciones presentes (Kluge & Kessler 2011, Lasky et al. 2013, He and Biswas et al. 

2019). Apoyando esta interpretación, Pescador et al. 2020 encontraron que las especies en esta misma 

comunidad de matorral mostraban diferentes afinidades por una serie de cationes y propiedades del 

suelo, condicionando así que la heterogeneidad edáfica pueda ejercer el papel de filtro ambiental 

incluso a escalas espaciales finas (Luzuriaga et al. 2015; Mudrák et al. 2016, Tamme et al.  2016, 

Schouten y Houseman, 2019). La importancia del filtrado ambiental también se refleja en otro tipo de 

comunidades, como en bosques tropical y subtropical (Bartlett et al. 2015, Velázquez et al. 2015). 

La ausencia de asociaciones negativas una vez tenido en cuenta el efecto de la heterogeneidad 

ambiental (Fig. 1) sugiere que la "limitación a la semejanza" no tiene un papel destacado en esta 

comunidad, algo habitual en comunidades de ambientes semiáridos o estresantes, donde son más 

habituales las interacciones facilitativas en vez de competitivas (Pescador et al. 2014, Chacón et al. 

2016a), pudiendo producirse patrones agregados como parches ambientales (Chacón et al. 2016a). 

La elevada proporción de pares de especies que muestran asociaciones espaciales neutras en ambos 

modelos sugiere que puede estar influyendo la limitación de dispersión (Hubbell 2006) u otros 

procesos subyacentes no considerados, como la dispersión de las semillas (Plotkin et al. 2000; Schurr 

et al. 2004), procesos ontogénicos (Espinosa et al. 2016, He and Biswas 2019), o procesos 

estocásticos (Vellend et al. 2014). 

El análisis de la correlación entre la diferencia funcional de las especies y la asociación espacial, 

estimada tanto a escala espacial gruesa con la función 𝑔𝑖𝑗(𝑟) homogénea como a escala espacial fina 

con la función 𝐿𝑖𝑗(𝑟) inhomogénea, produjo resultados muy similares (Figs. 5 y 6), mostrando una 

tendencia a la agregación espacial de especies semejantes funcionalmente (y a la segregación de 

especies diferentes funcionalmente) para todos los rasgos considerados excepto para la altura (h), para 
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la que  la tendencia es a la agregación de fenotipos diferentes. Este hecho sugiere la posible existencia 

de un proceso de limitación a la similitud para este rasgo. Habitualmente se considera la altura 

máxima un rasgo indicador de la capacidad competitiva (por la luz) de las plantas (Pérez-

Harguindeguy et al. 2013), aunque en comunidades de corta talla y con una estructura abierta, con 

existencia de claros sin cubrir como en la comunidad estudiada, no suele haber problemas de 

iluminación.  

Para el resto de rasgos funcionales, la tendencia a la agregación de fenotipos semejantes sugiere un 

papel importante del filtrado ambiental en el ensamblaje de la comunidad. Además de las condiciones 

ambientales extremas en este tipo de comunidades por estrés hídrico y altas temperaturas, otros 

aspectos importantes como las propiedades del suelo, la disponibilidad de nutrientes, la topografía o la 

orientación, podrían influir profundamente en que se asocien las especies con fenotipos semejantes 

(SLA, LMDC, LT, seed mass). 

La falta de significación estadística para la mayoría de ellos podría estar motivada por la distribución 

leptocúrtica de los valores de asociación espacial 𝐴𝑖𝑗(𝑟)y 𝐿𝑖𝑗(𝑟) (Figs. 3 y 4), con una elevada 

frecuencia de asociaciones con valor 0 o cercana a 0 (lo que en cierta forma está relacionado también 

con el elevado número de asociaciones neutrales a todas las escalas (Figs. 1 y 2)), pero la tendencia es 

clara, y en todo caso queda confirmada por la correlación significativa para la diferencia funcional 

"multitrait" en ambas escalas espaciales (Figs. 5 y 6). Varios estudios han demostrado que la 

caracterización funcional de las especies empleando varios rasgos funcionales conjuntamente permite 

describir con gran precisión las estrategias ecológicas de las mismas (Kraft et al. 2015, Díaz et al. 

2016, de Bello et all. 2021, Mammola et al. 2021), por lo que resulta lógico que este rasgo sea capaz 

de explicar las asociaciones a las dos escalas estudiadas. 

 

6. CONCLUSIONES 

A partir de los resultados de este estudio se confirma la importancia de analizar las asociaciones 

espaciales en diferentes escalas, la distribución de los rasgos funcionales y la inclusión de modelos no 

homogéneos para comprender los procesos que influyen en la distribución y estructura espacial de una 

comunidad. En la comunidad de este estudio, las especies tienden a agregarse por la importante 

influencia del filtrado ambiental en el ensamblaje de la comunidad, promoviendo la coexistencia de 

especies. Además, una vez descontados los efectos ambientales, queda una señal que sugiere la 

existencia de procesos facilitativos por las limitaciones abióticas. Además, la relación entre la 

asociación espacial y la estructura funcional de esta comunidad sugiere que las especies con fenotipos 
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similares tienden a agregarse como respuesta a las condiciones ambientales. Por el mismo motivo, 

aparecen asociaciones negativas entre especies con rasgos diferentes, que tienden a segregarse. 

Un aspecto futuro sería considerar el papel que juegan en el filtrado fatores ambientales concretos (por 

ejemplo, propiedades del suelo: cationes, composición química, textura, ect.) y el papel de la variación 

intraespecífica en los rasgos. en este filtrado. 
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