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RESUMEN

La costra bioldgica del suelo (CBS) es una comunidad bidtica formada por la intima asociacion entre particulas
de suelo, cianobacterias, algas, hongos, liquenes, hepaticas y bridfitos. La CBS esta ampliamente distribuida en
muchos tipos de suelo y en casi todas las comunidades vegetales donde la luz alcanza la superficie del suelo, si
bien predomina en zonas aridas, semidridas, alpinas y polares. Este conjunto de organismos proporciona un
aporte importante de carbono y nitrégeno al suelo, incrementa su estabilidad y lo protege frente a la acciéon
erosiva de la lluvia y el viento. También modula la infiltracion y afecta de manera directa a las plantas vasculares
y otros organismos. El conocimiento de la biologia, ecologia y fisiologia de la CBS ha aumentado ampliamente en
los ultimos afios. No obstante, existe un vacio de informacién importante respecto a la influencia de la CBS en los
ciclos biogeoquimicos, especialmente del féosforo y carbono, asi como a todo lo referente a las interacciones
bidticas, tanto entre los componentes de la CBS entre si como entre la CBS y los microorganismos, plantas
vasculares e invertebrados. Es necesario descentralizar la informacién y extenderla a otras areas del mundo, ya
que la mayoria de los estudios se han realizado en zonas aridas y semiaridas de los Estados Unidos de América,
Australia, Israel y China. Es especialmente preocupante la falta de estudios en toda América Central y del Sur,
pese a que la CBS debe ser un componente bidtico de primera magnitud en paises como Chile, Argentina, Pertu y
México, por citar solo unos ejemplos. Con el fin de despertar el interés de la comunidad cientifica de habla
hispana sobre este importante conjunto de organismos, y de identificar los principales avances y lagunas
existentes en nuestro conocimiento sobre su ecologia, en el presente trabajo revisamos las caracteristicas y
distribucion de la CBS, asi como sus efectos en la estructura y funcionamiento de los ecosistemas en los que se
encuentran.

Palabras clave: cianobacterias, costra bioldgica del suelo, ecosistema semiarido, liquenes, musgos.
ABSTRACT

Biological soil crusts (BSCs) result from an intimate association between soil particles and cyanobacteria, algae,
microfungi, lichens, and bryophytes. These crusts are widespread in many type of soils and in almost all plant
communities where sunlight can reach the soil surface. However, BSCs are particulary dominant in environments
with low productivity such as arid, semi-arid, alpine and polar areas. Biological soil crusts affect soil nutrient
cycling, influence the local hidrological cycle, increase soil stability, and affect the establisment and performance of
vascular plants. The knowledge on the biology, ecology and physiology of BSCs has substantially increased in
recent years. However, there are important gaps in our knowledge concerning the influence of BSCs on
biogeochemical cycles, particularly of phosphorus and carbon, as well as on many aspects related to biotic
interactions among BSC components, and between these components and microorganisms, vascular plants and
invertebrates. It is necessary to expand current research efforts to other parts of the world, as most studies have
been conducted mainly in arid and semi-arid areas of USA, Israel, Australia and China. Of particular concern is
the lack of studies from Central and South America, despite BSCs must be a key biotic component in countries
such as Chile, Argentina, Peru and Mexico. With the aim of increasing the interest of the scientific community of
Spanish-speaking countries about this important group of organisms, in this review we illustrate recent advances
on the importance of BSCs to maintain the structure and functioning of those ecosystems in which they are
present. We also highlight the main gaps in our knowledge on the ecology of these organisms, and discuss key
areas for future research.

Key words: biological soil crusts, cyanobacteria, lichens, mosses, semi-arid ecosystems.
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INTRODUCCION

Una de las comunidades bidticas que ha
despertado mayor interés entre investigadores
de muchas disciplinas en las ultimas décadas
es la costra bioldgica del suelo (CBS), formada
por la intima asociacion entre particulas de
suelo, cianobacterias, algas, hongos, liquenes,
hepaticas y bridfitos (West 1990, Belnap &
Gardner 1993). La CBS esta ampliamente
distribuida en muchos tipos de suelo y en casi
todas las comunidades vegetales donde la luz
alcanza la superficie del suelo (Belnap 2006),
si bien es particularmente dominante en
ambientes de baja productividad como las
zonas aridas, semidridas, alpinas y polares
(Cameron & Blank 1967, Belnap & Gardner
1993, Bliss & Gold 1999, Maestre et al. 2002).
La CBS esta presente en casi todas las eco-
rregiones aridas y semiaridas del mundo,
donde cubre generalmente los espacios no
ocupados por plantas vasculares perennes,
pudiendo alcanzar hasta un 70 % de cobertura
en el suelo (Belnap & Lange 2003).

La CBS ha sido descrita con varios
nombres. Los términos costra criptogamica o
criptéogama fueron utilizados en un principio
por edafélogos, quienes encontraron asi una
buena forma de diferenciar suelos con CBS de
aquellos que presentaban costra fisica. Sin
embargo, estos términos no fueron bien
recibidos por bidlogos y ecdlogos, quienes
argumentaron que dicho término excluia
organismos como bacterias, algas y hongos.
En la década de los 90 fueron utilizados
términos como costra microfitica (West 1990),
criptobiota (Harper & Pendleton 1993) y costra
microbiodtica (Downing & Selkirk 1993). Pese a
que este ultimo término fue bastante empleado
en dicha década, el término que se ha
extendido y generalizado alrededor del mundo
es el de costra bioldgica, utilizado en la
actualidad por la mayoria de investigadores.
Entre sus ventajas estan el que carece de
implicaciones taxondmicas y el que pueda ser
aplicado a todos los tipos de CBS,
independientemente de los organismos que la
componen.

Fletcher & Martin (1948) fueron los
primeros en describir algunas caracteristicas y
efectos de la CBS en zonas aridas de los
Estados Unidos de América (en lo sucesivo
Estados Unidos). Desde entonces, la CBS ha

sido descrita en practicamente todos los
continentes: América del Norte (Belnap &
Gardner 1993), Central (Rivera-Aguilar et al.
2005) y del Sur (Pérez 1997), en el Artico
(Bliss & Gold 1999), en la Antartida (Cameron
& Devaney 1970), en Africa (Aranibar et al.
2004), en Europa (Maestre et al. 2002),
Oriente Medio (Zaady et al. 1996), Asia (Li et
al. 2002) y Australia (Eldridge & Greene 1994).
El interés despertado por la CBS no es
sorprendente, ya que representa un importante
aporte de carbono (C) y nitréogeno (N) al
suelo, incrementa su estabilidad y protege
frente a la accion erosiva de la lluvia y el
viento, favorece la agregacion y cohesion de
particulas de suelo, modula la infiltracién y
afecta de manera directa a las plantas
vasculares influyendo en su establecimiento,
contenido nutricional y estado hidrico (Belnap
& Lange 2003).

Si bien la CBS comenzo6 a estudiarse de
forma activa a partir de los anos 50 (e.g., Fogg
1956), es a partir de los anos 80 y 90 cuando se
produce un notable incremento en nuestro
conocimiento sobre estos organismos, con
numerosos estudios dedicados a estudiar su
ecofisiologia, taxonomia, distribuciéon y papel
en los flujos de agua y nutrientes (revisados
entre otros por Isichei 1990, West 1990,
Eldridge & Greene 1994, Evans & Johansen
1999, Belnap & Lange 2003). Estos estudios
han continuado en la ultima década,
habiéndose ampliado con nuevas lineas de
investigacion que exploran su restauracion
(Bowker 2007) y su potencial como sistema
modelo para estudiar cuestiones generales
como las interacciones bidticas (Maestre et al.
2008, 2009, 2010) y las relaciones entre
biodiversidad y funcionamiento del ecosistema
(Bowker et al. 2010b). Pese a que el numero
de estudios sobre la CBS no para de aumentar
(Fig. 1A), v a su amplia distribucion (su area
de distribucién potencial puede llegar a ocupar
casi el 40 % de la superficie terrestre; Belnap
2006), la mayor parte de la investigacion con
estos organismos se realiza en Estados
Unidos, si bien los trabajos procedentes de
zonas semiaridas y aridas de Australia, China,
Espana y México han aumentado
considerablemente (Fig. 1B). Pese a que la
CBS ha sido descrita en Venezuela, Argentina,
Chile y Peru, cabe destacar la practica
ausencia de estudios sobre la ecologia de estos
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organismos en estos paises, que tienen
condiciones idéneas en buena parte de su
territorio para su desarrollo. Asi, las
comunidades de CBS en Chile pueden ser
localmente abundante en zonas como el
Parque Nacional Fray Jorge (IV Region; FT
Maestre, observacion personal) y el desierto
de Atacama (Follman 1965, Forest & Weston
1966). En Argentina se han descrito
comunidades de CBS en la provincia de
Buenos Aires (Drewes et al. 1991), el Chaco
(DeHaperin 1976) y la Patagonia (Bouza et
al.), por citar algunos ejemplos. En Venezuela
se han encontrado comunidades de CBS en las
sabanas (San José & Bravo 1991), en los llanos
del Orinoco (Biidel et al. 1994), en las zonas
semiaridas del estado Lara (Toledo 2006) y en
ecosistemas de paramo (Pérez 1994, 1996,
1997). En Pert también se han descrito
liquenes terricolas que pueden formar
comunidades de CBS en varias localidades
andinas (Ramirez & Cano 2005).

Con el fin de estimular el interés sobre la
CBS en aquellos lugares donde son
organismos poco estudiados, y de identificar
los principales avances y lagunas existentes en
nuestro conocimiento sobre su ecologia, en el
presente trabajo revisamos las caracteristicas y
distribucion de la CBS, asi como sus efectos en
la estructura y funcionamiento de los
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ecosistemas en los que se encuentran. No es
nuestra intencidn el revisar la totalidad de la
literatura existente sobre estos organismos, ya
que existen numerosas y excelentes revisiones
(e.g., West 1990, Eldridge & Greene 1994,
Belnap & Lange 2003), sino que nos
centraremos en los avances realizados en la
ultima década, periodo apenas cubierto por
sintesis previas (como las de Toledo &
Florentino [2009] y Maestre et al. [en prensa],
centradas en Venezuela y Espana,
respectivamente), particularmente en
ecosistemas aridos y semiaridos. Asimismo, en
este trabajo también reforzaremos conceptos
manejados en dichas sintesis para un mejor
entendimiento de las funciones de la CBS. Es
también un objetivo de esta revision el realizar
una sintesis critica del conocimiento adquirido
hasta la fecha, identificando también las lineas
de investigaciéon que, a nuestro parecer,
deberian priorizarse en un futuro inmediato.

DISTRIBUCION Y TIPOLOGIA DE LA COSTRA
BIOLOGICA

Como ya se ha mencionado en la introduccion,
la CBS esta compuesta por diversos
organismos macro y microscopicos:
cianobacterias, algas, hongos, liquenes,

(B)

seuoloeolqnd ap osswnN

Fig. 1: Publicaciones en revistas cientificas internacionales sobre costra biolégica del suelo. (A) Numero de
publicaciones por afio. (B) Numero de publicaciones por pais. Busqueda fue realizada el 31 de febrero de
2010, utilizando la base de datos Web of Science con las siguientes palabras clave: “biological soil crust”,
“microphytic crust” y “cryptobiotic crust”.

Publications in international scientific journals about biological soil crusts. (A) Number of publications per year. (B)
Number of publications per country. The search was performed on February 31, 2010 using the Web of Science database
and the following keywords: biological soil crust, microphytic crust and cryptobiotic crust.
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hepaticas y briofitos. La apariencia, biomasa, y
composicion de esos organismos varia
ampliamente dependiendo del régimen
climatico que se considere (Belnap & Lange
2003). La estructura externa e interna de la
CBS cambia también de acuerdo a dichas
variaciones, generando distintos tipos de
costra (Fig. 2). Segun el grupo de organismos
dominante, la CBS se suele clasificar como de
cianobacterias (ampliamente distribuida en el
noroeste de Estados Unidos, Belnap &
Gardner 1993), de algas verdes (abundante,
por ejemplo, en zonas de sabana en la region
del Orinoco venezolano; San José & Bravo
1991), de musgos (e.g., desiertos del norte de
China; Li et al. 2002) y de liquenes (e.g., zonas
aridas y semiaridas del centro y SE de Espana;
Maestre et al. 2005). La presencia en una zona
de un tipo de CBS no excluye necesariamente

a otro. Asi, en una estepa semiarida tipica del
centro de Espana, la CBS es dominada por
liquenes (40 % de la superficie total), si bien
aquella dominada por cianobacterias y musgos
ocupa el 20 % y 6 % de la superficie total,
respectivamente (Castillo-Monroy et al. 2010).

La CBS dominada por algas, aunque puede
no ser facilmente observable, tiene una gran
importancia ecoldégica, ya que protege los
suelos de zonas dunares de la accion erosiva,
contribuyendo a su fijaciéon (Hu et al. 2002,
Zhang et al. 2007). Este tipo de CBS es muy
abundante en latitudes altas, en regiones
desérticas frias donde los suelos se congelan y
el potencial de evapotranspiracion es muy bajo
(Belnap 2006). Podemos encontrarla de
manera muy abundante en la Great Basin de
los Estados Unidos (Belnap & Lange 2003), asi
como en la region de Shapotou y en el desierto

Fig. 2: Tipos de costra bioldgica basados en el grupo morfolégico dominante. (A) Suelo desnudo (desprovis-
to de vegetacion), (B) Costra biolégica dominada por musgos (bridfitos), (C) Costra biolégica dominada por
liquenes y (D) Costra bioldégica dominada por cianobacterias.

Biological soil crust types according to the dominant morphological group. (A) Bare soil, (B) Biological soil crust domina-
ted by mosses, (C) Biological soil crust dominated by lichens, and (D) Biological soil crust dominated by cyanobacteria.
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de Gurbantunggut, ambos en China (Hu et al.
2002; Zhang et al. 2007). Al ser las algas
organismos primocolonizadores, juegan un
papel critico en la sucesion natural, facilitando
la posterior colonizacion de estos sustratos por
liquenes, musgos y plantas vasculares (Belnap
2006).

Las costras de cianobacterias suelen ser
oscuras o negras (ver Fig. 2D) y han sido muy
estudiadas debido a su amplia distribucién en
zonas aridas y semidridas de todo el planeta
(se han descrito en desiertos cédlidos de todos
los continentes). Su amplia distribucién se
debe en buena parte a la dispersion de estos
organismos y a su capacidad para soportar
condiciones extremas de temperatura y
humedad (Vitousek et al. 2002). En los sitios
en los que se encuentra, este tipo de CBS
suele ser muy abundante. Por ejemplo, en el
desierto de Kalahari (Botswana), Dougill &
Thomas (2004) encontraron que entre el 19 y
el 40 % de la superficie total del suelo estaba
cubierta por cianobacterias, mientras que en
las dunas de Hallamish (Israel), Kidron et al.
(2000) encontraron que estos organismos
ocupan el 95 % de la superficie. La CBS
dominada por cianobacterias ha sido también
descrita en las sabanas de Venezuela y en
otras zonas semidridas de este pais (San José
& Bravo 1991, Toledo 2006).

La CBS dominada por musgos (ver Fig. 2B)
estd también ampliamente distribuida en zonas
aridas y semiaridas de todo el planeta, siendo
el contenido en arcilla y el pH dos importantes
factores que determinan su distribucién
(Kleiner & Harper 1977, Anderson et al. 1982).
Se pueden encontrar en zonas secas donde el
suelo no se congela y el potencial de
evapotranspiracion es medio-bajo (e.g., zonas
semiaridas espanolas, desiertos de Sonora y
Mojave en Estados Unidos y desiertos
australianos; Maestre et al. 2002, Eldridge &
Tozer 1996, 1997), en zonas secas hiperaridas
donde el suelo nunca se congela y el potencial
de evapotranspiracion es muy alto (e.g.,
desiertos de Atacama y Sahara; Follmann 1965,
Egea et al. 1990), y también en latitudes altas,
donde los suelos se congelan y el potencial de
evapotranspiracion es muy bajo (e.g., Great
Basin de los Estados Unidos; Belnap 2006).
Suelen ser especialmente abundantes en los
microambientes mas humedos de los
ecosistemas aridos y semiaridos, como los que

se encuentran debajo de la copa de las
macollas de Stipa tenacisima en el centro y SE
de Espana (Maestre et al. 2001, Castillo-
Monroy et al. 2010).

La CBS dominada por liquenes es
facilmente identificable, presentando una
amplia gama de formas y colores (Fig. 2C). La
distribucion de los liquenes esta fuertemente
influenciada por los condiciones climaticas,
principalmente por la distribucion y frecuencia
de las lluvias (Rogers 1977). Los liquenes
generalmente se desarrollan mas lentamente
que los musgos, aunque al igual que ellos
prefieren areas estables y suelos con textura
fina y generalmente alcalinos (Rogers & Lange
1972, Rogers 1977). La CBS dominada por
liquenes estd ampliamente distribuidas en
zonas semiaridas y templadas de Europa
(Hahn et al. 1989, Maestre et al. 2002), en el
desierto de Negev, Israel (Zaady et al. 1998),
en Australia (Eldridge & Greene 1994), en
México (Rivera-Aguilar et al. 2005) y en los
Estados Unidos (West 1990). Este tipo de CBS
debe ser también muy abundante en regiones
semiaridas de Africa y América Central y del
Sur, aunque pocos estudios hasta la fecha se
han llevado a cabo en estas regiones (Pérez
1997, Aranibar et al. 2004, Jiménez Aguilar et
al. 2009).

Conviene mencionar también que la
morfologia de los componentes de la CBS se
ha propuesto como criterio para clasificar a los
distintos tipos de CBS (e.g., Eldridge &
Rosentreter 1999). Debido a la dificultad que
plantea la determinacion de las especies que
componen la costra bioldgica in situ, y a la
estrecha relacion entre la morfologia de la
CBS y su funciéon ecoldgica en relacion a
procesos como la infiltracién, erosion,
retencion de la humedad y resiliencia frente a
las perturbaciones (Eldridge & Rosentreter
1999, Belnap et al. 2001), la utilizaciéon de una
clasificacion morfolégica ha sido propuesta
recientemente para el muestreo en el campo
de los componentes de la costra biologica
(Eldridge & Rosentreter 1999). Estos autores
establecen las siguientes categorias de CBS:
cianobacterias, algas verde azuladas,
hepaticas, musgos, liquenes foliacéos (e.g.,
Cladonia convoluta [Lam.] Anders), liquenes
crustaceos (e.g., Squamarina lentigera
[Weber] Poelt), liquenes gelatinosos (e.g.,
Collema crispum [Huds.] F. H. Wiggr),
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liquenes escuamulosos (e.g., Diplotomma
epipolium (Ach.) Arnold.) y liquenes fruticosos
(e.g., Cladonia pyxidata (L.) Hoffm.).

EL PAPEL DE LA COSTRA BIOLOGICA COMO
MODULADOR DEL FUNCIONAMIENTO DE LOS
ECOSISTEMAS

Procesos hidrologicos

Distintos trabajos han evaluado el papel de la
CBS en la generacién de flujos de escorrentia
aprovechables por la vegetacion, asi como en
los procesos de infiltracion del suelo. Los
procesos de redistribucién hidroldégica
causados por la CBS dependen principalmente
del tipo de suelo, su textura y estructura, asi
como del grado de desarrollo y tipo de
organismos que la forman (Belnap & Lange
2003, Eldridge et al. 2010). No obstante, el
papel de la CBS en el ciclo hidrolégico no esta
del todo definido. Belnap (2006) reviso 41
estudios relacionados con los efectos de la
CBS en la escorrentia e infiltracion.
Dependiendo de varios factores, se ha
observado que su influencia en los procesos
hidroldgicos puede ser positiva, negativa o
neutra. Algunos estudios han demostrado que
la CBS incrementa la infiltracién, el contenido
de humedad en los suelos y disminuye la
escorrentia (Pérez 1997, Seghieri et al. 1997);
otros sugieren que reduce la infiltracion e
incrementa la escorrentia (Eldridge et al. 2000,
Cantoén et al. 2004), y un tercer grupo muestra
efectos neutros en los procesos hidrolégicos
(Eldridge et al. 1997, Williams et al. 1999).
Asimismo, West (1990) encontré que la CBS
dominada por cianobacterias reduce la
infiltracion y aumenta la escorrentia,
resultados encontrados también en zonas
semiaridas espafiolas por Maestre et al. (2002).
En el desierto de Negev (Israel), Eldridge et
al. (2000) desarrollaron un experimento
eliminando la CBS. Estos autores encontraron
que dicha eliminacién motivé un aumento de la
infiltracion y wuna reduccion de la
redistribucién del agua a las manchas
discretas de vegetacion. De acuerdo con estos
resultados, el mantenimiento de la vegetacion
es fuertemente dependiente de la generacion
de escorrentia causada por la diferencia de
coberturas de CBS y su papel en la

distribucion de flujos de agua. En términos
generales, en ecosistemas aridos y semiaridos
caracterizados por pequenas eventos de
precipitacion, la CBS puede ser el factor mas
importante que afecta la disponibilidad de agua
para la vegetacion (Ram & Yair 2007). Por su
parte, la CBS dominada por musgos es capaz
de absorber grande cantidades de agua
durante periodos humedos, favoreciendo la
infiltracion (Eldridge et al. 2010) y reteniendo
y manteniendo la humedad sobre la superficie
del suelo durante mas tiempo después de las
lluvias (Eldridge & Rosentreter 1999).

Buena parte de las discrepancias
encontradas en los distintos estudios sobre el
papel de la CBS en la hidrologia se debe a que
no han considerado y/o caracterizado el papel
de los distintos componentes de la CBS por
separado (véase Eldridge et al. 2010 para una
notable excepcion); tampoco se mencionan en
muchos casos caracteristicas ambientales y el
tipo de suelo. Sin este tipo de informacion es
imposible separar el efecto de la CBS de otros
factores edaficos. Otro importante factor no
tenido en cuenta es que la mayoria de los
trabajos sobre este tema han trabajado a
distintas escalas espaciales, lo que dificulta
realizar comparaciones entre estudios y
avanzar hacia una sintesis genérica. Si bien la
separacion entre grandes grupos
(cianobacterias, liquenes y musgos) es un
avance, no todas las especies de liquenes
tienen la misma morfologia y efecto en la
hidrologia. Mientras especies como
Diploschistes diacapsis (Ach.) Lumbsch y otros
liquenes “sellan” la superficie del suelo y
reducen de forma notable la infiltraciéon
(Eldridge et al. 2010), otras como Cladonia
convoluta pueden capturar la humedad
procedente del rocio, aumentando la
disponibilidad hidrica en sus inmediaciones.
Se hace pues necesario que los estudios que
aborden este tema evaluen en detalle la
composicion especifica de la CBS antes de
poder hacer generalizaciones sobre la
influencia de CBS en los flujos de agua.

Procesos fisicos

La CBS se presenta como un componente
fundamental en el proceso de estabilizacion
de dunas en los ecosistemas aridos y
semiaridos del norte de China. Varios
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estudios han demostrado que la deposicion
edlica y los regimenes de precipitacion de
estas zonas, estan estrechamente
relacionados con la formaciéon de la CBS
(Fearnehough et al. 1998, Li et al. 2002). El
establecimiento y desarrollo de la CBS no
solo ofrece proteccién contra la erosion, sino
que ademads es una eficiente trampa de polvo
rico en nutrientes (Hu et al. 2003, Guo et al.
2007). La proteccién que aporta la CBS al
suelo no es un hecho aislado ni particular, ya
que se manifiesta en muchos ecosistemas
donde la costra estd presente, como en las
zonas aridas y semiaridas de Estados Unidos
(Bowker et al. 2008, Chaudhary et al. 2009),
Espafia (Maestre et al. 2005) y México
(Jiménez Aguilar et al. 2009).

La CBS acttia como una manta horizontal,
agregando y adhiriendo particulas finas del
suelo mineral (Belnap & Lange 2003). Esta
accion se debe fundamentalmente a la
producciéon de polisacaridos por parte de las
cianobacterias principalmente, aunque los
musgos y los liquenes también juegan cierto
papel en dicho proceso (Belnap & Gardner
1993). Asi, la CBS constituye el soporte inicial
para que los microorganismos del suelo inicien
una buena colonizaciéon (Toledo 2006); estos
microorganismos se entremezclan con los
componentes de la CBS y con particulas de
sedimento, que son atrapadas o precipitadas
por dichos componentes (Hu et al. 2003,
Toledo 2006). A medida que las colonias de
cianobacterias van creciendo y extendiéndose
sobre la superficie calcarea que ellas mismas
van formando, precipitan carbonatos (De los
Rios et al. 2004), cuya formacién se ha
sugerido que promueve el desarrollo de
condiciones adecuadas para el establecimiento
de los briofitos (Toledo & Urbina de Navarro
2008). Belnap et al. (2008) encontraron una
buena relacién (R? = 0.61) entre la CBS y la
estabilidad del suelo, mientras que Bowker et
al. (2008) demostraron que la clorofila a, usada
como indicador de biomasa total en
comunidades de CBS dominadas por
cianobacterias, es un buen indicador de
estabilidad del suelo. De hecho, la cobertura
total de CBS ha sido empleada con éxito como
indicador de dicha estabilidad a distintas
escalas espaciales (Chaudhary et al. 2009). Sin
embargo, Maestre et al. (2005) no encontraron
una relacion significativa entre la cobertura

total de los liquenes formadores de la CBS y la
estabilidad de agregados del suelo, debido
quizas al diferente tipo de suelo y a la poca
abundancia de cianobacterias presente en su
area de estudio. Al igual que ocurre con
variables como la infiltracion, el aumento de la
estabilidad del suelo causado por la CBS
depende del tipo de organismos que la forman.
Asi, Jiménez-Aguilar et al. (2009) encontraron
que la CBS dominada por liquenes y por
cianobacterias (0.5-1 mm de grosor)
presentaron mayores valores de estabilidad del
suelo en el primer mm de profundidad que el
suelo desnudo y la CBS dominada por
cianobacterias (< 0.5 mm de grosor) en una
zona semiarida de México.

La CBS no ha sido tenida en cuenta en la
actual literatura de restauracion (Bowker
2007), si bien estos organismos han sido
identificados como bioindicadores en los
procesos de desertificacion (Bowker et al.
2006). Para reducir la degradacion del suelo y
el avance progresivo de la desertificacion, es
necesario mantener y proteger la CBS, por lo
que su recuperacion en aquellos lugares en los
que se haya perdido puede jugar un papel
importante en la restauracion de los
ecosistemas aridos y semiaridos degradados
(Bowker 2007).

Fijacion y otras transformaciones del nitrogeno

El N atmosférico (Ny) no estd facilmente
disponible para las plantas vasculares, siendo
necesaria su fijacion y posterior reduccion a
amonio (NH4") por cianobacterias,
cianoliquenes u organismos procariotas como
bacterias heter6trofas (West & Skujins 1977).
En ecosistemas aridos y semiaridos, donde las
concertaciones de N son relativamente bajas
comparadas con otros ecosistemas (Peterjohn
& Schlesinger 1990, 1991), la fijacién de N, es
llevada a cabo principalmente por los
organismos que componen la CBS (Evans &
Ehleringer 1993, Belnap 2002). Varios autores
han publicado valores de fijacién de N, por
parte de la CBS en ecosistemas aridos que van
de 0.2 kg ha'l afio! (Jeffries et al. 1992) a 100
kg hal ano! (Rychert & Skujins 1974) bajo
condiciones Optimas de humedad vy
temperatura.

La fijacion de N por parte de la CBS es
altamente dependiente de la humedad, la
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temperatura y la luz, asi como de la
composicion especifica de dicha costra
(Belnap et al. 1994, Belnap & Lange 2003).
Para muchas especies de liquenes, la fijacion
de N aumenta con temperaturas del orden de
25 °C y con suficiente humedad (Belnap &
Lange 2003). Por ejemplo, Belnap (2002)
encontr6 diferencias entre desiertos con
condiciones climaticas contrastadas; en
desiertos frios (Great Basin y meseta del
Colorado, Estados Unidos), la CBS fij6 menos
N que en los cdalidos (desiertos de Mojave y
Sonora, Estados Unidos), debido
principalmente a variaciones en las especies de
cianobacteria dominantes. En el primer caso,
la CBS estaba formada por especies de
cianobacteria poco activas, como Microcoleus
vaginatus (Vauch.), y liquenes como Collema
tenax (Sw.) Ach., mientras que en el segundo
la CBS estuvo dominada por cianobacterias
activas como Scytonema myochrous (Dillwyn) y
Nostoc sp. Datos similares han sido
proporcionados por otros autores; West &
Skujins (1977) estimaron que la CBS dominada
por cianobacterias aporta entre 25y 100 kg N
ha! afio! en el noreste del Great Basin,
mientras que en el desierto de Sonora dicho
aporte se ha estimado entre 7 y 18 kg N ha'!
ano! (Jeffries et al. 1992).

La CBS dominada por cianobacterias y
cianoliquenes es capaz de fijar cantidades
significativas de N atmosférico y hacerlo
potencialmente disponible para las plantas
vasculares, musgos y microorganismos
(Veluchi et al. 2006). Zaady et al. (1998)
sugirieron que la CBS podria ser el puente
entre la atmdsfera y las manchas discretas de
vegetacion en la transformacion del N, y
Belnap et al. (2003) consideran a la CBS como
una interfase ente la atmosfera y el suelo, un
“borde” a través del cual ocurren gran
variedad de interacciones ecoldgicas, asi como
la transferencia de materia y energia entre la
atmosfera y suelo. Las tasas de transformacion
del N son altamente dependientes de la
composicion de la CBS. Se ha descrito que
mas del 80 % del N fijado por cianobacterias y
cianoliquenes es liberado al suelo en cuestion
de minutos a horas, estando disponible para
los microorganismos asociados o las plantas
(Belnap 2002). Por el contrario, en un estudio
realizado en el desierto de Negev, Zaady et al.
(1998) encontraron que los responsables de

aproximadamente el 40 % del N fijado fueron
los organismos fijadores de N de vida libre
asociados a las manchas de vegetacién y no a
la CBS.

Si bien esta claro que la CBS contribuye
significativamente al ciclo del N en aquellos
ecosistemas donde estd presente, hay poca
informacién sobre el papel de estos
organismos en las pérdidas de N gaseoso
(Billings et al. 2002, Barger et al. 2005) y en
transformaciones del N como la nitrificacion
(Delgado-Baquerizo et al. 2010, Castillo-
Monroy et al. 2010). West & Skujins (1977)
sugirieron que entre el 75y el 80 % del N fijado
por la CBS podria perderse en forma de gases
nitrogenados. Sin embargo, en el desierto de
Mojave (Estados Unidos), Billings et al. (2002)
no encontraron pérdidas significativas de
oxido nitroso (N,O) asociadas a la CBS. Estos
autores encontraron pulsos de N,O
principalmente en verano, época en la cual
ocurren eventos de precipitaciéon y la
temperatura es muy alta. No obstante, las
perdidas de N,O fueron menores comparadas
con los pulsos de produccion de N inorgénico.

Algunos estudios han puesto de manifiesto
que el suelo bajo la CBS tiende a presentar
mayores concentraciones de materia organica,
N, manganeso, calcio, potasio, magnesio, y
fésforo disponible (Harper & Pendleton 1993,
Belnap & Harper 1995, Harper & Belnap
2001). No obstante, Castillo-Monroy et al.
(2010) encontraron que la disponibilidad de
nitrato y la nitrificaciéon potencial se redujeron
en zonas cubiertas por la CBS respecto al
suelo desnudo y el situado bajo plantas
perennes en una estepa semiarida del centro
de Espana. En la misma zona de estudio,
Delgado-Baquerizo et al. (2010) encontraron
cambios estacionales en las formas
dominantes de N (amonio, nitrato y nitréogeno
organico disuelto), detectando una fuerte
influencia de la CBS sobre la dindmica
estacional de estas formas de N.

Ciclo del carbono

Cable & Huxman (2004) determinaron que la
CBS juega un papel clave en el ciclo del C de
los ecosistemas aridos y semiaridos en el
desierto de Sonora (Estados Unidos), siendo la
respiracion de sus componentes dependiente
del tamafio del pulso de precipitacion. Estos
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autores identificaron que pequefios pulsos
activan la CBS antes que las raices de las
plantas y los microorganismos del suelo,
debido a que el agua se evapora mas
rapidamente. Varios investigadores han puesto
de manifiesto la importancia de factores
ambientales como la temperatura y la
humedad en procesos como la respiracion
edafica. Thomas et al. (2008) midieron el flujo
de CO, en el desierto del Kalahari en dos
estaciones contrastadas (seca y humeda).
Estos autores encontraron que durante el
humedecimiento del suelo en la estacién seca
hubo una rapida toma de CO, atmosférico por
parte de las cianobacterias fotosintetizadoras
de la CBS, mientras que en la estacion humeda
la respiracion fue positiva independientemente
del tipo de cobertura o del humedecimiento,
con pérdidas netas de CO, de los suelos. Por
otro lado, el tipo de CBS es también
fundamental a la hora de cuantificar el flujo de
CO, Por ejemplo, Maestre et al. (2005)
encontraron una relacion positiva entre la
cobertura total de la CBS y la respiracion del
suelo en una zona semiarida del SE de Espana.
De forma similar, y en un experimento
realizado bajo condiciones controladas,
Castillo et al. (2008) encontraron un efecto
significativo de la riqueza de liquenes en la
respiracion del suelo.

La CBS fija C atmosférico a través de la
fotosintesis y posteriormente lo libera al suelo
por procesos de lixiviacion y descomposicion
(Belnap & Lange 2003); asi, la CBS ayuda a
mantener la fertilidad de las zonas donde esta
presente, ademas de proporcionar una fuente
de energia a las comunidades microbianas del
suelo. Belnap & Lange (2003) estimaron que
cerca del 50 % del C fijado durante la
fotosintesis es rapidamente secretado al suelo
por cianobacterias, resultando en un
incremento de 300 % de C organico en el suelo.
Incrementos de C organico bajo la CBS
respecto a zonas de suelo desnudo adyacente
han sido encontrados también en zonas aridas
y semiaridas de Espana (Castillo-Monroy et al.
2010) y China (Gao et al. 2010), por citar
algunos ejemplos.

La CBS requiere agua para activar su
intercambio de gases, necesitando un déptimo
nivel de hidratacion para fotosintetizar (Lange
2000, Belnap & Lange 2003). Altos niveles de
hidratacién incrementan la resistencia de

difusion y disminuyen la disponibilidad de CO,
para los organismos, mientras que una
limitada disponibilidad de agua inhibe el
funcionamiento celular. Los liquenes con
cianobacterias como Collema tenax requieren
agua liquida, mientras que aquellos que tienen
algas verdes como fotosimbiontes pueden usar
con éxito el agua presente en la humedad
encontrada en el rocio o la niebla para fijar
CO, (Lange et al. 1997, 1998). En ecosistemas
aridos y semiaridos, la fotosintesis neta es
mayor que el flujo de CO, del suelo medido en
superficies con CBS, aunque a menudo esta
limitada por el bajo contenido de humedad
(Belnap & Lange 2003). Esto puede ser
causado por un incremento en la fijacion de
CO, por organismos fotosintéticamente
activos, aunque también es probable que la
respuesta observada sea promovida por el
impedimento de difusion de CO, del suelo
cuando los poros contienen agua durante
periodos humedos.

El estadio sucesional de la CBS, asi como
las caracteristicas y abundancia de las especies
o grupos de especies que la conforman son
también factores importantes para una 6ptima
fotosintesis. Asi, la tasa fotosintética de la CBS
dependera del ensamble particular de especies
que la conforman y de la abundancia relativa
de cada una de ellas. En la Meseta del
Colorado y en el desierto de Chihuahua las
tasas fotosintéticas encontradas fueron 3-4
veces mayores en una comunidad de CBS bien
desarrollada que en una en estado incipiente
de desarrollo (Belnap & Lange 2003, Grote et
al. 2010). En estas zonas, la tasa de fotosintesis
bruta en CBS bien desarrollada permanece
relativamente constante a 20 °C de
temperatura, comenzando a decrecer de forma
gradual a partir de los 35 °C (Grote et al.
2010). Ello implica que, en un contexto de
cambio climatico, la magnitud del incremento
de la temperatura probablemente no afecta a la
fotosintesis bruta, si bien el flujo total neto de
C es probable que diminuya con el aumento de
la temperatura en estos ecosistemas. Cabe
resaltar que estos resultados no se pueden
extrapolar a todas las areas donde la CBS esta
presente, debido a que los organismos que la
componen son altamente variables,
conformando comunidades complejas
dependientes del clima y otros factores
abidticos y bidticos.
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INTERACCIONES ENTRE LOS ORGANISMOS DE LA
COSTRA BIOLOGICA

Las duras condiciones ambientales presentes
en las zonas aridas y semiaridas, y como estas
afectan al comportamiento de las plantas, han
seducido a muchos eco6logos durante décadas,
los cuales han estudiado interacciones planta-
planta desde los comienzos del estudio de la
ecologia misma (e.g., Shreve 1910, Compton
1929). No obstante, y a pesar del predominio
de la CBS en ambientes semiaridos alrededor
del mundo, nuestro conocimiento sobre las
interacciones entre los organismos que la
conforman es bastante limitado (ver Belnap &
Lange 2003), particularmente en aspectos tales
como interacciones de facilitacién/
competencia. Distintos estudios han puesto de
manifiesto que las interacciones bidticas
tienen una gran importancia a la hora de
estructurar comunidades de liquenes saxicolas
(Pentecost 1980, John 1989) y musgos (Wilson
et al. 1995). No obstante, hasta la fecha pocos
estudios han evaluado con detalle las
interacciones de facilitacion y competencia que
se establecen entre los distintos componentes
de la costra bioldgica. Identificar vy
comprender dichas interacciones es
importante, no solo para el manejo,
conservacion y recuperacion de los suelos de
zonas aridas y semiaridas, sino también
porque pueden ser potencialmente relevantes
para el funcionamiento del ecosistema si
dichos procesos promoviesen cambios en la
presencia y dominancia de sus especies (e.g.,
fijadoras de N como Collema spp.; Davidson et
al. 2002). Asimismo, el estudio de las
interacciones entre los miembros de la CBS
puede poner de manifiesto mecanismos de
interaccion que no son facilmente aparentes al
utilizar otros organismos (véase Bowker et al.
2010a para un ejemplo), contribuyendo asi al
avance de la teoria ecoldgica.

A pequeiia escala, cambios ambientales
promovidos por las plantas (e.g., descenso de
la temperatura del suelo, reducciéon de la
radiacion, disminucién de la velocidad del
viento) pueden determinar el patron espacial
de los liquenes que forman parte de la CBS.
Maestre (2003a, 2003b) evalud el efecto de
Stipa tenacissima L. sobre el patron espacial de
liquenes (Squamarina lentigera y Cladonia
convoluta) y musgos formadores de CBS en

distintos ecosistemas semiaridos del SE de
Espaiia. Estos estudios mostraron un patron de
distribuciéon espacial agregado tanto en
liquenes como en musgos, asi como cambios
en el patron espacial de C. convoluta
promovidos por el microambiente
proporcionado por S. tenacissima. Los
resultados de estos trabajos muestran como S.
tenacissima es capaz de modificar la
distribucion espacial a pequena escala de los
componentes de la costra biolégica y sugieren
la presencia de interacciones facilitativas entre
esta especie y C. convoluta.

Recientes estudios han ampliado esta linea
de trabajo para estudiar las interacciones
bidticas entre los distintos componentes de la
CBS a nivel de comunidad. Asi, en un estudio
observacional realizado en comunidades de
CBS dominadas por liquenes del centro de
Espaiia, Maestre et al. (2008) encontraron que
los liquenes que la forman presentaron una
menor coocurrencia de lo que cabria esperar
por azar (véase Gotelli 2000 para una discusion
de las técnicas utilizadas en este estudio), lo
que fue interpretado por estos autores como
un predominio de las interacciones
competitivas (descartaron fenémenos como
posible diferencias en la capacidad de
colonizacion de las parcelas estudiadas por
parte de estos liquenes). Asimismo, estos
autores encontraron también que los patrones
de coocurrencia variaron en funciéon de la
microtopografia y la disponibilidad de
nutrientes; cambios en la microtopografia
asociados a una disminucién en la
disponibilidad de agua promovieron un
aumento de la coocurrencia entre las especies,
fendmeno que fue observado también cuando
aumento la disponibilidad de nutrientes
(Maestre et al. 2009). Estos hallazgos
representan la primera evidencia empirica de
que las especies no coexisten de manera
aleatoria en las comunidades de la CBS. En
otro estudio observacional realizado a la largo
de un amplio gradiente de aridez en Espana
(18 parcelas con condiciones contrastadas de
temperatura, precipitacion y radiacién solar
repartidas a lo largo de 112400 km?), Bowker
et al. (2010a) examinaron la intensidad de las
interacciones bidticas a nivel de comunidad,
analizando los patrones de co-ocurrencia, y
entre pares de especies de liquenes
formadores de CBS (mediante indices basados
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en comparar la abundancia de una especie
determinada en funcién de que crezca en
presencia o ausencia de otras especies). Estos
autores observaron que tanto a nivel de par de
especies como a nivel de comunidad
predominaron las interacciones competitivas y
que, a lo largo del gradiente evaluado, la
intensidad de la competencia a nivel de
comunidad se incrementé con el aumento de la
aridez (este resultado fue opuesto a la teoria
establecida en comunidades de plantas
vasculares; Bertness & Callaway 1994).
Asimismo, encontraron que bajo las
condiciones de mayor precipitacion, la riqueza
de especies de liquenes aumenté conforme
hizo lo propio la intensidad de la competencia
mientras que dicha riqueza disminuyd con el
aumento de la intensidad de la competencia
bajo las condiciones mas aridas evaluadas
(véase Bowker et al. 2010a para una discusion
en profundidad de estos resultados).

La CBS es fundamentalmente diferente de
las plantas vasculares en cuanto a los
mecanismos de facilitacion/competencia (e.g.,
Tilman 1988, Grime 2001, Callaway 2007), por
lo que la teoria disponible sobre estas
interacciones en plantas vasculares no tiene
por qué poderse aplicar a la CBS. Los
organismos que la forman no pueden
proporcionar una proteccion fisica frente al
clima y la competencia por luz equiparable a la
que pueden proporcionar las plantas
vasculares a sus vecinos. Asimismo, a altas
densidades la competencia por el espacio es
frecuente entre los organismos que conforman
la CBS. El hecho que los mecanismos de
facilitacion tipicos en plantas vasculares (e.g.,
mejora del microclima por el sombreo,
aumento de la fertilidad del suelo debido a la
descomposicion de la hojarasca e incremento
de la humedad del suelo mediante procesos de
levantamiento hidraulico, Callaway 2007) no
funcionen estrictamente entre estos
organismos, no significa que la facilitaciéon no
exista entre los componentes de la CBS. Los
liquenes y los bri6ofitos exhiben una
impresionante complejidad quimica, y alguno
de estos compuestos quimicos tiene papeles
importantes en la toma de nutrientes y en la
defensa de patogenos (Tay et al. 2004, Hauck
et al. 2009); asi, especies con compuestos
quimicos diferentes pueden beneficiarse
mutuamente si se asocian. Diferencias en la

morfologia pueden también influenciar
fuertemente la redistribucion de los recursos
hidricos (Eldridge & Rosentreter 1999), los
cuales pueden permitir la facilitacion de ciertas
combinaciones de especies (Spitale 2009).

INTERACCIONES ENTRE LA COSTRA BIOLOGICA Y
OTROS ORGANISMOS

Organismos del suelo

El estudio de la biodiversidad e importancia
ecoldgica de las bacterias asociadas a la CBS
ha despertado un gran interés durante la
ultima década (e.g., Garcia-Pichel et al. 2001,
2003, Johnson et al. 2005, Gundlapally &
Garcia-Pichel 2006). Debido a que las bacterias
son las encargadas de mediar en los procesos
de reciclaje de nutrientes y la descomposicion
de materia organica, no es de extranar que el
estudio y la caracterizacion de las
comunidades bacterianas proporcione
informacion clave sobre los factores que
determinan el mantenimiento de las
caracteristicas funcionales de las regiones
aridas y semiaridas (Garcia-Pichel et al. 2001).
Nagy et al. (2005) y Gundlapally & Garcia-
Pichel (2006) coincidieron al encontrar que las
cianobacterias fueron los microorganismos
asociados a la CBS mas abundantes en el
desierto de Sonora y en la Meseta del
Colorado (Estados Unidos), respectivamente.
No obstante, los hongos asociados a la costra
biologica también han sido sujeto de estudio.
Collins et al. (2008) y Green et al. (2008)
evaluaron los hongos asociados a la CBS,
encontrando fendomenos de intercambio de C y
N entre la CBS y las manchas de vegetacion
mediados por una red de hongos no
micorricicos. Bates & Garcia-Pichel (2009)
encontraron que la biomasa de bacterias fue
dominante sobre la biomasa de hongos de vida
libre asociados a la CBS en la Meseta del
Colorado, siendo estos ultimos menos ricos y
diversos que las comunidades bacterianas.
Estos autores, al igual que Green et al. (2008),
utilizaron técnicas moleculares para confirmar
que la mayoria de los hongos de la CBS
pertenece a los Ascomycota. Esta hipotesis fue
sugerida anos atrds por States & Christensen
(2001) en Wyoming y en Utah, y por Grishkan
et al. (2006) en el desierto de Negev. Pese a
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que la mayoria de trabajos relacionados con
los microorganismos asociados a la CBS han
sido descriptivos, Castillo-Monroy et al. (2011)
estudiaron las relaciones entre la abundancia y
riqueza de bacterias del suelo, distintas
actividades enzimaticas (B-glucosidasa, ureasa
y fosfatasa) y la cobertura y diversidad de los
liquenes que forman parte de la CBS en un
ecosistema semiarido del centro de Espaia.
Estos autores encontraron que cambios en la
riqueza y abundancia de las especies de
liquenes afectaron a la composicién de la
comunidad bacteriana asociada a la CBS. Asi,
liquenes como Fulgensia subbracteata (Nyl.)
Poelt y Toninia spp. exhibieron una aparente
actividad antibacterial, mientras que
Diploschistes diacapsis estuvo asociado
positivamente con la presencia de distintas
especies de bacterias. Pese a ello, muy pocos
efectos de la CBS sobre las actividades
enzimaticas evaluadas pudieron adscribirse a
cambios en la abundancia y composicion de la
comunidad bacteriana.

La microfauna asociada a la CBS ha sido
uno de los temas menos estudiados por parte
de los investigadores. Bamforth (2004)
determiné que la microfauna asociada a la CBS
puede estimular la relacion C/N en bacterias y
otras transformaciones de nutrientes. Este
autor identifico a los protozoos como el
principal componente faunistico asociado a la
CBS en un desierto calido de Estados Unidos.
Resultados similares han sido encontrados en
un desierto frio de este mismo pais, si bien el
numero de protozoos asociado a esta CBS fue
inferior (1-2 x 103 g, Bamforth 2008) al
encontrado en otros sistemas naturales (e.g.,
12-80 x 103 g, Darbyshire & Greaves 1967). La
modesta poblacion de protozoos encontrada
por este autor sugiere que estos organismos
no juegan un papel importante en el
funcionamiento de las comunidades
bacterianas asociadas a la CBS.

Neher et al. (2003) caracterizaron por
primera vez los nematodos asociados a la
costra bioldgica, encontrando que las
comunidades de nematodos fueron mas
diversas bajo CBS en avanzado estado
sucesional que bajo aquellas en un estado
sucesional temprano. Resultados similares
fueron descritos por Darby et al. (2007),
quienes sugieren la existencia de herbivoria
por parte de nematodos sobre otros

microorganismos asociados a la CBS.
Finalmente, Lalley et al. (2006) sugirieron que
los liquenes que forman parte de la CBS en el
desierto de Namibia son un importante héabitat
para la supervivencia de distintas especies de
microartréopodos.

Plantas vasculares

La CBS vy las plantas vasculares coexisten en
una compleja interrelacién que puede ser
competitiva, mutualista o neutral (Bowker
2007). Experimentos en camara de crecimiento
han demostrado que las plantas vasculares
pueden usar N fijado por la CBS (Mayland et
al. 1966, Mayland & Mclntosh 1966), mientras
que otros realizados en campo han demostrado
como las hojas de las plantas que crecen en
zonas con CBS bien desarrollada presentan un
mayor contenido en nutrientes (Evans &
Johansen 1999; Belnap & Lange 2003).
Beyschlag et al. (2008), en un experimento de
laboratorio, encontraron que cantidades
importantes de N liberado por la CBS al suelo
fueron tomadas por plantulas de Lepidium
sativun L. favoreciendo asi su crecimiento. Los
efectos benéficos de la CBS sobre el
crecimiento de plantas vasculares no se limitan
unicamente al N, ya que se ha descrito
también que la CBS aumenta las
concentraciones de K, Mg, P, Cu y Zn de las
plantas vasculares (Belnap & Lange 2003).

Por lo que respecta a la germinacion y el
establecimiento de plantulas, se han
encontrado efectos contradictorios. DeFalco et
al. (2001) y Boeken et al. (2004) observaron
efectos positivos de la CBS sobre la
germinacion y aumento del numero de
semillas de plantas vasculares en diferentes
ecosistemas semiaridos de Estados Unidos e
Israel, respectivamente. La germinacion de
dos especies de plantas vasculares en suelos
dominados por CBS fue significativamente
positiva bajo condiciones controladas en un
experimento de laboratorio realizado en
México (Rivera-Aguilar et al. 2005). Hawkes
(2004) encontré que la germinacién sobre CBS
autoclavada fue drasticamente reducida en
comparacion a la CBS sin autoclavar en tres de
las cuatro especies de plantas vasculares que
evalud. Por el contrario, Prasse & Bornkamm
(2000) observaron mayor efecto en la
emergencia de plantas vasculares en el
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desierto de Negev cuando la CBS fue removida
y/o destruida. También Serpe et al. (2006) y
Langhans et al. (2009) mostraron que la CBS
inhibe la emergencia de plantulas. Otros
estudios recientes han mostrado que los
efectos de la CBS en la germinacion de
plantulas vasculares son dependientes de la
especie de planta considerada y de la especie
dominante en dicha costra. Por ejemplo,
Escudero et al. (2007) y Serpe et al. (2008)
demostraron que la CBS reduce la emergencia
de plantulas cuando esta estd dominada por
especies como Diploschistes sp. Esto puede ser
debido a que estas especies pueden llegar a
“sellar” los suelos, disminuyendo la
disponibilidad de agua durante la germinacion
de semillas de algunas plantas (Otsus & Zoel
2004, Morgan 2006). En un reciente estudio,
Cortina et al. (2010) evaluaron los efectos de la
estructura fisica y el componente bidtico de la
CBS sobre los nutrientes, estado hidrico,
crecimiento y el éxito reproductivo de Stipa
tenacissima en una estepa semiarida del SE de
Espaifia. Estos autores no encontraron efectos
significativos de estas caracteristicas en la
mayor parte de variables evaluadas en S.
tenacissima, si bien la eficiencia en el uso
integral del agua de esta especie disminuyo
cuando el componente bidtico de la CBS se
eliminé mediante la aplicacion de herbicida tal
como indicaron los andlisis del 8!3C foliar.

Al igual que ocurre con otros aspectos
sobre los efectos de la CBS en el
funcionamiento del ecosistema, parte de la
disparidad de resultados obtenidos hasta la
fecha puede deberse a la falta de consideracion
de la composicion especifica de la CBS en los
estudios realizados (Escudero et al. 2007). Se
hace pues necesario que los estudios que
aborden este tema evalien en detalle la
composicion especifica de la CBS antes de
poder hacer generalizaciones sobre la
influencia de CBS sobre las plantas vasculares.

TEMAS EMERGENTES EN EL ESTUDIO DE LA
COSTRA BIOLOGICA

Relaciones biodiversidad-funcionamiento del
ecosistema

El estudio de los efectos de la biodiversidad en
el funcionamiento del ecosistema ha sido uno

de los principales temas de investigacién
ecoldgica en la ultima década (Tilman 2001,
Loreau et al. 2002, Hooper et al. 2005). No
obstante, existe un gran desconocimiento en lo
que se refiere a las relaciones entre
biodiversidad y funcionamiento del ecosistema
en los suelos, pese a que estos albergan
posiblemente la mayor biodiversidad del
planeta (Fitter et al. 2005).

La CBS se presenta como un sistema
modelo idéneo para ampliar el conocimiento
acerca de la relacién Dbiodiversidad-
funcionamiento del ecosistema (Bowker et al.
2010b). Entre las diversas cualidades de estos
organismos, podemos citar los multiples
niveles troficos de las especies que la
constituyen, sus atributos funcionales y la
facilidad con la que algunos componentes de la
CBS pueden ser manipulados en experimentos
y estudios observacionales (Fig. 3). Como las
plantas, y a diferencia de otros organismos del
suelo, algunos grupos que componen la CBS
son visibles, lo que facilita su manejo, si bien
su identificaciéon suele requerir de
conocimientos taxondémicos detallados.
Bowker et al. (2010b) analizaron distintas
bases de datos a escalas espaciales
contrastadas en ecosistemas semiaridos de
Estados Unidos y Espana. Estos autores
encontraron que incluso cuando la abundancia
total de la CBS y el gradiente ambiental son
controlados, las relaciones directas y
aproximadamente lineales entre riqueza de
especies y/o equitatividad e indicadores del
funcionamiento del ecosistema son comunes.
Los resultados de este estudio sugieren que
los bridfitos y liquenes que forman parte de la
CBS pueden exhibir baja redundancia
funcional. Estos resultados, junto con los de
estudios como Maestre et al. (2005),
demuestran que atributos de la CBS (riqueza,
equitatividad) afectan de manera diferente el
funcionamiento del ecosistema, indicando
también que la CBS es un buen sistema
modelo para estudiar las relaciones entre la
biodiversidad y el funcionamiento del
ecosistema.

Distintos autores han puesto de manifiesto
que los atributos de las comunidades bidticas
pueden tener un mayor efecto sobre el
funcionamiento del ecosistema que los
factores abioticos (Van Cleve et al. 1991,
Chapin et al. 2000). La mayoria de trabajos
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realizados en este area se han centrado en
evaluar los efectos de un atributo concreto de
las comunidades bidticas (e.g., riqueza
especifica o equitatividad) sobre una
caracteristica especifica del ecosistema
(productividad, respiracion, dindmica del N;
e.g., Loreau et al. 2002, Maestre et al. 2005).
Aun asi, poco se sabe acerca de la importancia
relativa de los diferentes atributos de las
comunidades biodticas (riqueza, equitatividad,
abundancia, patréon espacial) como
determinantes de la estabilidad vy
funcionamiento del los ecosistemas (Tilman
2001).

El estudio del papel de la diversidad y el
patron espacial de la CBS como determinantes
del funcionamiento y estabilidad de
ecosistemas aridos y semiaridos ha merecido
un especial reconocimiento en los ultimos
afios. Por ejemplo, Maestre et al. (2005)
encontraron que atributos como la cobertura,
la diversidad y el patrén espacial de la CBS
determinaron indicadores de la funcionalidad
del ecosistema como la respiracion edafica y el

contenido en N del suelo en ecosistemas
semiadridos del sureste de Espana. No
obstante, la naturaleza observacional de este
estudio no permitié determinar si estos
resultados estuvieron influenciados por otras
variables no controladas. Castillo et al. (2008),
utilizando una aproximacion experimental
(Fig. 3), no observaron un efecto significativo
de la composicién, asi como tampoco del
patron espacial, sobre la respiracion del suelo.
No obstante, si encontraron un efecto positivo
de la diversidad en esta variable. Maestre et al.
(2010) encontraron que la cobertura total y, en
menor medida, la riqueza especifica de la CBS
fueron buenos predictores del funcionamiento
del ecosistema (evaluado con variables como
actividades enzimaticas del suelo, N total y C
organico) a lo largo de gradientes ambientales
a distintas escalas espaciales, si bien a escala
regional las variaciones climaticas fueron los
principales determinantes de los cambios en
dicho funcionamiento. No obstante, la
importancia relativa de los distintos atributos
bidticos vario en funciéon del indicador de

Fig. 3: Ejemplo de un experimento de manipulacién utilizando los liquenes de la costra biolégica del suelo.
(A) Liquenes dispuestos en un patrén espacial aleatorio, (B) Liquenes dispuestos en un patrén espacial
agregado y (C) Las comunidades de liquenes se reconstruyen utilizando cuadrados de 1 cm? recolectados en
el campo. Véase Castillo et al. (2008) para mas detalles.

Example of an artificial biological soil crust microcosm created using the “mosaic” technique. (A) Lichens with a random
spatial pattern, (B) Lichens with an aggregated spatial pattern, and (C) Lichen communities are constructed using 1 cm?
squares of field collected material. See Castillo et al. (2008) for details.
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funcionamiento ecosistémico evaluado. Si bien
no son muchos los estudios que han abordado
este tema, los resultados disponibles sefalan
la importancia de los distintos atributos de la
CBS como determinantes del funcionamiento
del ecosistema.

COROLARIO Y DIRECCIONES FUTURAS

La CBS existe en muchos ecosistemas
alrededor del mundo, contribuyendo
decisivamente al balance hidrico, al control de
la erosiéon y a los ciclos de nutrientes en los
lugares donde esta presente. Esta costra
contiene organismos de vida extremadamente
larga, por lo que consecuentemente puede
ofrecer servicios ecosistémicos clave de
manera continua a través del tiempo. Belnap &
Lange (2003) realizaron la primera sintesis
global sobre la biologia de la CBS y su
importancia como componente del ecosistema.
El conocimiento de la biologia, ecologia y
fisiologia de la CBS ha aumentado
notablemente desde la publicacién de dicha
sintesis, siendo los distintos estudios revisados
en este trabajo una buena muestra de ello. No
obstante, consideramos que existe un vacio de
informacion importante respecto a la influencia
de la CBS en los ciclos biogeoquimicos,
especialmente del fésforo y carbono, asi como
a todo lo referente a las interacciones bioticas
entre los componentes de la CBS entre siy con
microorganismos, plantas vasculares e
invertebrados. Para entender el papel que la
CBS juega en el ciclo de nutrientes, es
necesario utilizar métodos analiticos de alta
resolucion (Garcia-Pichel 2002) que permitan
el escalado a escala de ecosistema de las
respuestas observadas por los estudios
realizados a escala pequena. La biodiversidad e
importancia ecolégica de las bacterias
asociadas a la CBS estda bien documentada
(Johnson et al. 2005, Gundlapally & Garcia-
Pichel 2006). No obstante, el papel especifico
de los hongos no liquenizados de vida libre
asociados a la CBS ha sido poco estudiado,
pese a su importancia en los ciclos del Cy N
del suelo (Collins et al. 2008, Porras-Alfaro et
al. 2008). Es importante esclarecer cual es el
papel que juegan los componentes quimicos
(metabolitos secundarios) de los liquenes
sobre las comunidades de microorganismos vy,

por ende, sobre los ciclos biogeoquimicos. Al
dia de hoy hay ciertas evidencias que indican
que pueden jugar un papel importante en estos
procesos (Castillo-Monroy et al. 2010, 2011,
Delgado-Baquerizo et al. 2010), si bien faltan
evidencias empiricas que lo confirmen. Por lo
que respecta a la ecofisiologia y actividad de la
CBS (e.g., fotosintesis y fijacion de N), uno de
los temas mas candentes y menos resueltos es
si la CBS es fuente o sumidero de C (Cable &
Huxman 2004). Es necesario realizar trabajos
en los cuales se estime el ciclo del C a lo largo
de todo el afio en ecosistemas dominados por
la CBS, con el fin de esclarecer dicha
incertidumbre. La mayoria de los estudios
realizados hasta la fecha sobre estos temas
han sido desarrollados principalmente en las
zonas aridas y semiaridas de Estados Unidos
(Mayland et al. 1966, Lange et al. 1997, 1998,
Lange 2000, Belnap 2002, Billings et al. 2002,
Veluchi et al. 2006, Grote et al. 2010).

Como mencionamos anteriormente,
numerosos estudios sobre la ecologia de la
CBS estan siendo realizados en paises como
Australia, Israel, China y Espana. No obstante,
es necesario descentralizar los estudios sobre
la ecologia de la CBS para alcanzar una
comprension mas completa del papel ecoldgico
de estos organismos y comenzar a realizar
generalizaciones, o simplemente para conocer
mejor otras regiones donde la CBS esta
presente. Es especialmente preocupante la
falta de trabajos en toda América Central y del
Sur, pese a que la CBS debe ser un
componente bidtico de primera magnitud en
paises como Chile, Argentina, Perd y México,
por citar solo unos ejemplos, y podemos decir
sin temor a equivocarnos que la CBS puede
estar presente en casi todos los paises de este
continente. Esta falta de informacion también
esta presente en los paises africanos, si bien
distintos grupos de investigacion han enfocado
su trabajo en este continente (Malam Issa et
al. 1999, Berkeley et al. 2005, Thomas et al.
2008, Biidell et al. 2009).

Las investigaciones sobre la CBS mas
recientes estan abriendo nuevas y
prometedoras lineas de investigacion en temas
ecoldgicos clave. Por ejemplo, los resultados de
Bowker et al. (2010a) referentes a las relaciones
entre interacciones bidticas y la riqueza de
especies, mencionados anteriormente,
dificilmente pueden encontrarse utilizando
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plantas vasculares como sistema de estudio.
Estudios como los de Maestre et al. (2010) y
Bowker et al. (2010b) ilustran también el
potencial de la CBS como sistema modelo para
explorar las relaciones entre diversidad y
funcionamiento del ecosistema a varias escalas
espaciales, asi como para incrementar nuestro
conocimiento sobre los mecanismos que
estructuran las comunidades bioticas.
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