. Interacciones antagonistas planta-animal
y reproduccién de las plantas

V.1. Produccion de semillas: depredacion

V.1.1. Introduccién

Durante la fase predispersiva de su ciclo vital,
que transcurre desde la apertura de la flor hasta
que las semillas abandonan la planta materna
siendo dispersadas, las plantas producen una
cierta cantidad de semillas que determina, en
buena medida, el numero de descendientes que
cada planta materna es capaz de producir. Esto
constituye un primer componente de su éxito
reproductivo, el cual se verd complementado
cuando, trascurridos los procesos de dispersion,
germinacion y reclutamiento, estas semillas sean
capaces de convertirse en individuos adultos
definitivamente establecidos en una poblacién.

Son diversos los procesos que pueden reducir
el éxito reproductivo de las plantas durante esta
fase predispersiva. Estos procesos pueden ser
tanto intrinsecos a la planta, como el aborto de
ovarios y flores, el aborto de semillas y los feno-
menos partenocarpicos (produccion de semillas
vacias o vanas), como extrinsecos a ella, entre los
que destacan los generados por interacciones
antagonistas planta-animal. Dichas interacciones
son ejercidas por diversos organismos herbivoros
y comprenden tanto invertebrados como verte-
brados. Entre los invertebrados destacan los
insectos, que consumen diversas estructuras
reproductivas en desarrollo, como flores y frutos.
Entre los vertebrados destacan, ungulados y roe-
dores, que depredan fundamentalmente frutos y
semillas antes de que comience la dispersion,
aunque también pueden consumir flores y diver-
sas estructuras vegetativas como tallos y hojas.

Las investigaciones de los procesos que pue-
den afectar a la produccion de semillas, entre los
que destacan las interacciones antagonistas de
herbivoria anteriormente comentadas, han ten-

dido a explorar su influencia sobre una sola fase
del ciclo vital de las plantas. En pocas ocasiones
se ha abordado el estudio de estos procesos
considerando varias fases del ciclo vital. Varios
estudios han demostrado que el efecto final que
estos procesos tienen sobre el éxito reproductivo
de una especie no se puede determinar si se
considera uno por separado. Si se tratan de
forma aislada se pierde la oportunidad de cono-
cer la influencia reciproca que cada uno de estos
procesos tiene sobre los demas, aunque se den
en fases diferentes del ciclo reproductivo. Ade-
mas, no se les puede otorgar una determinada
importancia relativa a menos que sean estudia-
dos de un modo integral.

V.1.2. Investigaciones realizadas

El CSIC ha llevado a cabo diferentes investiga-
ciones en las que se ha evaluado el efecto de las
interacciones antagonistas sobre el éxito repro-
ductivo de diferentes especies de plantas como
la violeta de Cazorla (Viola cazorlensis), la corni-
cabra (Pistacia terebinthus), el agracejo (Berberis
hispanica) o el labiérnago (Phillyrea anqgustifolia).
Estas investigaciones trataron de determinar qué
factores limitan la produccion de semillas y su
importancia relativa. Se estudié la produccion de
semillas en la cornicabra, la incidencia negativa
de las agallas generadas por una especie de
mosca sobre el labiérnago (agallas que tienen el
aspecto de frutos verdes deformados y, que en
lugar de semillas, alojan dentro una larva de
mosca) y las pérdidas originadas por una larva de
mosca que ataca a los frutos del agracejo con-
sumiendo el contenido de la semilla. En el caso
de la violeta de Cazorla, se estudio el éxito
reproductivo diferencial segun los diferentes
tipos de sustrato que utiliza (suelo, lastras o
paredes), ya que segun el tipo de sustrato de
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Figura V.1.1. Reduccion del potencial reproductivo de las plantas de cornicabra (Pistacia terebinthus; sus frutos se mues-
tran en la fotografia superior) a través de los factores que van actuando en las sucesivas etapas del ciclo reproductivo. 1

tamano inicial de cosecha de flores. 2: tamano de cosecha de frutos con conter ido completo de semillas. 3: numero de fru

tos que quedan (NFQ) una vez eliminados los que fueron secados por hemipteros. 4: NFQ una vez eliminados los infecta-
dos por hongos. 5: NFQ eliminados los atacados por Psyllidos. 6: NFQ eliminados los partenocarpicos. 7: NFQ eliminados los
que abortaron sus semillas. 8: NFQ eliminados los atacados por avispas (este seia el numero de frutos que producen semi-
llas viables). 9: numero de frutos con semillas viables consumidos por depredacores. En marron se resaltan aquellas etapas
subsiguientes a la actuacion de antagonistas




que se trate, la especie sufre un impacto dife-
rente de los herbivoros.

La manera de llevar a cabo estas investigacio-
nes no es otra que la de hacer un seguimiento
exhaustivo de diferentes poblaciones de cada
especie y en cada una de las fases que discurren
desde el momento en que se generan las yemas
florales hasta que las semillas son dispersadas.
Asi, se van contando en cada planta las pérdidas
que cada uno de los agentes herbivoros van pro-
duciendo en cada fase, hasta dar lugar a un
determinado resultado reproductivo medido en
términos del numero de semillas que cada plan-
ta es capaz de dejar a merced del proceso de dis-
persion. Las diferencias entre individuos en sus
éxitos reproductivos proporcionan la base de
actuacion de los procesos selectivos. Una deter-
minada interaccion, antagonica en este caso,
sera evolutivamente importante para una pobla-
cion vegetal solo si existen diferencias entre las
plantas que componen la poblacion en sus resul-
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tados reproductivos debidos a esa particular
interaccion. Para determinar si un determinado
factor ejerce una presion selectiva relevante
sobre un determinado rasgo de la planta, se
explord si dichos cambios demograficos se tra-
ducen en cambios adaptativos y en qué medida
lo hacen.

El CSIC ha efectuado también estudios estric-
tamente enfocados a la conservacion y gestion
de especies amenazadas del PNCSV. En ellos se
han evaluado las repercusiones que las interac-
ciones antagonistas con diversos organismos
(herbivoros y predadores de semillas) tienen
sobre el proceso de produccion de semillas de
estas especies amenazadas.

V.1.3. Principales resultados

En el caso de la cornicabra, la incidencia de los
diferentes antagonistas fue, en orden decrecien-
te de importancia, la desecacion de frutos, prin-
cipalmente debida a hemipteros que succionan
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Figura V.1.2. Incidencia de los mamiferos herbivoros en poblaciones de violeta de Cazorla (Viola cazorlensis). En la figu-
ra se representan porcentajes, promediado para dos poblaciones, de la proporcion de plantas afectadas por algun grado
de herbivoria y de la proporcion de plantas sin ninguna incidencia de la herbivoria. En suelos y lastras, las dos poblacio-
nes estudiadas tuvieron en promedio un 50% de individuos no afectados y un 80% de individuos afectados. En paredes
rocosas, estas dos poblaciones tuvieron un promedio de 14% de individuos libres de herbivoria y un 2% de individuos her-
bivorizados. Notese ademas que de un 80% de individuos afectados en suelos y lastras, pasamos a solo un 2% en pare-

des rocosas.
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Tabla V.1.1. Esquema de la incidencia de antagonistas herbivoros, insectos y ungulados, sobre el potencial reproductivo de varias
especies de plantas amenazadas del Parque Natural Sierras de Cazorla, Sequra y Las Villas. (- : no afectada. + : si afectada).

Insectos Ungulados

Aquilegia cazorlensis
Atropa baetica
Erodium cazorlanum
Euonymus latifolius
Geranium cazorlense
Narcissus longispathus

Pinguicula vallisneriifolia

i
+ + + + + o+

la pulpa del fruto, las pérdidas de frutos dafnados
por vertebrados e invertebrados, las pérdidas de
semillas por el ataque de avispas y las pérdidas
de frutos originadas por la infeccion de éstos por
hongos (Figura V.1.1). Por consiguiente, de
todos los procesos que pueden reducir la pro-
duccién de semillas en esta especie, los que mas
contribuyeron a dicha reduccion fueron precisa-
mente los generados por distintos organismos
antagonistas.

En el caso del labiérnago, las investigaciones
que exploraron el efecto de las agallas genera-
das por moscas mostraron como en algunas
plantas este factor origin6 pérdidas de hasta el
97% del total de frutos iniciados. La magnitud
del impacto de los agalliferos vari6 mucho entre
individuos, lo que sugiere que esos agentes
antagonistas pueden jugar un importante papel
evolutivo.

Los mamiferos herbivoros, como la cabra
montés, ejercieron una fuerte presion sobre las
poblaciones de violeta de Cazorla. Esta presion
se ejercid de modo diferencial segun el sustrato
ocupado por las plantas (lastras, suelo o paredes
rocosas). Dicha presion diferencial explica la dis-
tribucion mayoritariamente rupicola de la espe-
cie, ya que los niveles mas bajos de herbivoria
ocurrieron en las paredes rocosas (Figura V.1.2).
Asi, para esta especie de violeta las paredes roco-
sas tienen un mayor valor reproductivo que el
suelo como consecuencia de la fuerte accion
negativa ejercida por los mamiferos herbivoros

sobre los frutos en desarrollo en aquellos otros
sustratos donde las plantas estan mas accesibles.
Estos resultados aclaran cuestiones importantes
acerca de la distribucion espacial de esta especie,
tradicionalmente considerada como rupicola.
Tras analizar mas de 25 poblaciones se encontrod
que esta especie a menudo crecia también sobre
el suelo, por lo que no era estrictamente rupico-
la tal y como habia sido catalogada. Esta especie,
simplemente se “refugia” en las paredes rocosas
porque la presion de los mamiferos herbivoros es
muy superior en el suelo. Estos resultados sugie-
ren que el incremento de la presion de los herbi-
voros que viene experimentando el PNCSV desde
hace mas de tres décadas debe estar haciendo
aumentar a concentracion de especies vegetales
en lugares “seguros”, mientras que las poblacio-
nes que ocupan sustratos “no seguros” van len-
tamente desapareciendo de los lugares donde
aun persisten.

Los resultados obtenidos de los estudios reali-
zados para evaluar el estado de especies amena-
zadas del Parque (esquematizados en la Tabla
V.1.1), reve aron que todas las especies estudia-
das sufren un fuerte impacto de los herbivoros
que repercute drastica y negativamente en el
numero de semillas que las plantas son capaces
de madurar

V.1.4. Aplicabilidad

Una de las primeras conclusiones que se pue-
den extraer de estas investigaciones, a efectos
de su aplicacién en gestion y conservacion, es la

76 )




NUmero medio de frutos
por planta

0 T T T T T T T T T T T T T T

T T
1989 1991 1993 1995 1997 1999 2001 2003

Proporcion de la planta
comida (% de érea)

T T T T T T T

T T T
1993 1995
Ao

L —
1989 1991

T

1997 1999 2001 2003

Figura V.1.3. La herbivoria por vertebrados produce importantes reducciones del potencial reproductivo de las especies
vegetales. En el caso de la violeta de Cazorla (fotografiada a la derecha), vemos como ano tras ano, desde 1989, las plan-
tas van produciendo cada vez menos frutos (panel superior) y van siendo mucho mas comidas por herbivoros (panel infe-
rior). De sequir esta tendencia, la violeta de Cazorla, que ya parte de una situacion delicada, puede verse dramaticamente

afectada

necesidad de dotar de un cariz integral a las eva-
luaciones previas a la implantacion de cualquier
plan de gestiéon de especies amenazadas. Las
investigaciones resefadas en este apartado
senalan, por ejemplo, que sutiles influencias por
organismos poco visibles pueden condicionar,
como en el caso de la cornicabra, las posibilida-
des de regeneracion de las poblaciones.

Una correcta evaluacion del impacto de los
herbivoros es fundamental, sobre todo en areas
como el PNCSV donde estos herbivoros presen-
tan unas densidades artificialmente incrementa-
das por el hombre. Aunque tendemos general-
mente a valorar el impacto de los grandes herbi-
voros a través de su influencia sobre las partes
vegetativas de las plantas, es fundamental exa-
minar también la intensidad de su impacto sobre
flores, frutos y semillas, como han demostrado
las investigaciones sobre la violeta de Cazorla y

otras especies catalogadas. El impacto sobre fru-
tos o semillas puede ser poco visible, pero crucial.

El conocimiento de la demografia de especies
amenazadas y, mas concretamente, de los efec-
tos que sobre ella tienen las interacciones anta-
gonistas es esencial para la conservacion y ges-
tion de dichas especies. Especies como la viole-
ta de Cazorla se reproducen con éxito, pero la
accion de los mamiferos herbivoros, a través de
una importante destruccién de los frutos en
desarrollo de la especie, parece tener un papel
central en la demografia de la especie. Frenan-
do la regeneracion natural en suelos y lastras
(los habitats mas abundantes en términos de
superficie disponible), los herbivoros deben
haber producido en tiempos histéricos una dis-
minucion de los tamanos poblacionales de esta
especie y una progresiva concentracion de las
plantas en paredes rocosas. El valor de estos
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lugares para la violeta de Cazorla reside en su
caracter de refugio frente a predadores y herbi-
voros mas que en un mayor potencial reproduc-
tivo, que es similar al que posee en otros sustra-
tos. La importancia de la herbivoria para la
reproduccién de esta planta se pone de mani-
fiesto en los resultados del seguimiento a largo
plazo que se ha llevado a cabo en el PNCSV

duran-e 1988-2003 (Figura V.1.3). Durante este
periodo, la produccion de frutos y la herbivoria
han seguido cursos claramente complementa-
rios. No parece necesario insistir, a la vista de los
datos de la Figura V.1.3, en la importancia que
tiene para la conservacion de las especies vege-
tales e considerar el impacto de los animales
antagonistas.

V.1.5. Algunas referencias representativas
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V.2. Influencia de los antagonistas sobre etapas iniciales

del reclutamiento

V.2.1. Introduccion

Al contrario que en el caso de las interaccio-
nes mutualistas, el resultado final de las interac-
ciones antagonistas se refleja en una reduccion
del éxito reproductivo de una especie. Dicho
éxito reproductivo depende, por un lado, de la
produccion de semillas de la planta, como se ha
comentado en el capitulo anterior y, por otro,
del reclutamiento de nuevos individuos a una
poblacién vegetal, esto es, de cuantas semillas,
de aquellas que se dispersaron, se incorporaron
finalmente como nuevos individuos a la pobla-
cion. Dentro del reclutamiento podriamos esta-
blecer ademas otras dos fases en las que se
puede descomponer el éxito reproductivo: el
establecimiento de individuos jovenes (etapa ini-
cial del reclutamiento) y el desarrollo de estos
individuos como adultos reproductores, fase con
la que se completaria el ciclo vital de la especie.
En este capitulo abordaremos la influencia que
tienen las interacciones antagonistas sobre la
fase inicial del reclutamiento.

Una vez listas para ser dispersadas, las semillas
son distanciadas de la planta materna o destrui-
das por una gran variedad de animales entre los
que predominan mamiferos e insectos. Pese a
este harto demostrado hecho, pocos estudios
han intentado evaluar la importancia relativa de
estos diferentes grupos de animales en la super-
vivencia de las semillas. La separacion entre el
impacto de vertebrados o invertebrados sobre
dicha supervivencia es particularmente impor-
tante, ya que es probable que estos animales
difieran, entre otras cosas, en las consecuencias
que tengan para las semillas cada uno de sus
particulares comportamientos de busqueda de
alimento. Discernir si las semillas son eliminadas
de donde fueron dispersadas por vertebrados e

invertebrados es un aspecto crucial que muchos
estudios han omitido, ya que segun sean verte-
brados (principalmente roedores) o invertebra-
dos (fundamentalmente hormigas), el destino de
las semillas es diametralmente opuesto. En el
caso de los roedores, la eliminacion de las semi-
llas supone generalmente depredacion y en el
caso de las hormigas puede suponer tanto
depredacion como un proceso de dispersion
secundaria.

Por otra parte, aunque la eliminacion post-dis-
persiva y supervivencia de semillas han sido
temas frecuentemente tratados en la literatura
cientifica, sélo se han abordado a pequenas
escalas espaciales, casi exclusivamente al nivel
de microhabitat. Los estudios sobre eliminacion
post-dispersiva de semillas a escalas espaciales
mayores, como pueda ser a nivel de una comu-
nidad vegetal completa, son realmente escasos.
Tratar estas cuestiones, frecuentemente olvida-
das en la mayoria de los estudios, es esencial
para entender el papel que juegan los elimina-
dores post-dispersivos de semillas en las dinami-
cas de reclutamiento vegetal.

V.2.2. Investigaciones realizadas

Varias investigaciones trataron de aportar
informacién sobre el efecto de los eliminadores
post-dispersivos de semillas sobre el recluta-
miento vegetal. Concretamente se evalud el
impacto de depredadores, como los roedores, y
dispersantes secundarios, como las hormigas.

Unos estudios se dirigieron a identificar por
separado los efectos de vertebrados e inverte-
brados y a comparar el destino de las didsporas
en diferentes microhabitats con el fin de deter-
minar si la supervivencia de éstas depende de la
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Figura V.2.1. La combinacion de arbustos de distinto porte y espacios abiert)s produce una alta diversidad de microhabi-
tats, como la que se muestra en la fotografia superior, tomada en el monte de Las Banderillas. Al fondo pinares laxos de
pino laricio (Pinus nigra) y suelos rocosos descubiertos, por debajo, matorral denso dominado por bojes (Buxus sempervi-
rens). Delante, a la izquierda vemos una zona de matorral bajo compuesta por agracejos (Berberis hispanica) y cambrones
negros (Erinacea anthyllis). En primer plano vemos un pastizal. Sobre este mosaico de microhabitats, fundamentalmente las
aves dispersan las semillas de las diferentes especies de fruto carnoso presentes, generando un primer patron espacial de
dispersion. Este patron es luego modificado por distintos agentes dependienco del microhabitat: los ratones se alimentan
bajo el matorral y las hormigas dominan mas los suelos abiertos sin cobertura arbustiva. Segun quién se lleve las semillas,
el destino de éstas puede ser diametralmente opuesto: los ratones depredan las semillas eliminando individuos potenciales
de la comunidad, y las hormigas actuan principalmente redispersando las semiillas, lo que no implica su eliminacion, sino
una reubicacion de éstas, fendmeno que se conoce como dispersion secundaria. En la grafica inferior se representan diver-
sos patrones de eliminacion de semillas de cerecino (Prunus mahaleb), por ratcnes y hormigas, en diferentes microhabitats
(sp1-3: diferentes especies de arbustos, Abierto: sin cobertura, Roca: sobre sustrato rocoso). Puede apreciarse que ratones
y hormigas difieren en sus patrones de eliminacion de semillas por microhabi ats. Mientras que los ratones depredan las
semillas en situaciones de alta cobertura vegetal, las hormigas se llevan las semillas de las zonas sin cobertura




distancia a la planta materna o del microhabitat
donde las semillas sean depositadas. Con este
fin, se usaron experimentos denominados “de
exclusion”, para cuantificar separadamente el
impacto de vertebrados e invertebrados en la
eliminacién de semillas de cerecino (Prunus
mahaleb), tejo (Taxus baccata) y laurel torvisco
(Daphne laureola, Figura V.2.2) considerando
también el tipo de microhabitats en el que estas
semillas eran depositadas: bajo la cobertura de
diferentes especies de arbustos, sobre suelo
rocoso y en lugares al descubierto. Dichos expe-
rimentos, que se detallaran en el capitulo VI.2,
consistieron en la colocacion de un numero
determinado de semillas de cada especie en pla-
cas situadas en distintos microhabitats y expues-
tas a distintas situaciones en las que las semillas
podian ser eliminadas, a saber: con acceso sélo
a roedores, solo a hormigas, a ambos y a ningu-
no. Otras investigaciones se centraron mas en
explorar la variacion espacial en la eliminaciéon
post-dispersiva de semillas y sus implicaciones
potenciales para la diversidad de especies en
una comunidad vegetal. En este caso, en lugar
de trabajar con una especie concreta, se trabajé
con comunidades completas de matorral y bos-

que. Los experimentos de exclusion se realizaron
con las semillas de diferentes especies como el
agracejo, Berberis hispanica, el escaramujo,
Rosa canina, y los majuelos, Crataegus laciniata
y C. monogyna. Dichos experimentos de exclu-
sion consistieron, al igual que en el caso del
cerecino y el tejo, en exponer separadamente las
semillas de estas especies a la acciéon de ratones
y hormigas, y ademas hacerlo en diferentes
comunidades de matorral como son el matorral
abierto y el sotobosque.

V.2.3. Principales resultados

Los resultados de estas investigaciones corro-
boraron la importancia de discernir la incidencia
de vertebrados y la de invertebrados en la eli-
minacion post-dispersiva de semillas. Por ejem-
plo, en el caso del cerecino, Prunus mahaleb, la
Figura V.2.1 muestra que ratones y hormigas
difirieron en su impacto relativo sobre las semi-
llas en diferentes microhabitats. Mientras que
los ratones buscan alimento bajo cobertura de
arboles y arbustos, las hormigas lo hacen al
contrario, en lugares despejados de vegetacion.
Asi, los patrones de eliminaciéon post-dispersiva
de semillas estaran supeditados a la abundancia

Figura V.2.2. La predacion de semillas que llevan a cabo los ratones antes de la completa maduracion de los frutos es un
fenémeno bastante frecuente en las poblaciones del laurel torvisco (Daphne laureola). El consumo de semillas completas
disminuye la probabilidad de dispersion, y reduce las posibilidades de regeneracién de esta especie que solo raramente
muestra cosechas de frutos maduros tan abundantes como la que se observa en la fotografia derecha.
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relativa y a la distribucion espacial de hormigas
y ratones. El hecho de que ratones y hormigas
eliminen semillas de forma diferente segun el
microhabitat, influira directamente sobre la dis-
tribucion espacial del reclutamiento de las espe-
cies que conformen una determinada comuni-
dad, ya que estaran definiendo lugares donde
la germinacion, emergencia y establecimiento,
seran mas 0 menos exitosos.

Cuando se estudiaron simultaneamente
varias especies de plantas como majuelos y
tejos, agracejos y escaramujos se encontro que,
independientemente de quién elimine las semi-
llas, las distintas especies de plantas difirieron
mucho en el porcentaje de diasporas que fue-
ron eliminadas, variando desde un 5% en el
majuelo, a un 87% en el tejo. Aparte de estas
diferencias entre especies en la magnitud de la
eliminacion de semillas, ratones y hormigas difi-
rieron en sus preferencias por las semillas de
diferentes especies. Mientras las hormigas
seleccionan semillas segun su tamano, a los
ratones este parametro parece resultarles indi-
ferente.

V.2.4. Aplicabilidad

Ligeras diferencias en las abundancias relati-
vas y en la distribucion espacial de los principa-
les organismos que inciden sobre la superviven-
cia de las semillas pueden dar lugar a una espe-
cie de mosaico espacial en cuanto a las probabi-
lidades de que una semilla dispersada tenga
finalmente éxito. Por este motivo, cualquier fac-
tor ambiental que modifique las abundancias

de, por ejemplo, ratones y hormigas, tendra
consecuencias para la distribucion espacial y la
intensidad del reclutamiento. Actuaciones que
reduzzan la cobertura de matorral y favorezcan
la implantaciéon de pastizales en espacios abier-
tos tenderan a incrementar las poblaciones de
hormijas en detrimento de los ratones vy, por
ende, se producira un cambio en la interaccion
de las semillas con estos agentes y en el resulta-
do neto final. Consecuencias equivalentes cabria
esperar de situaciones en que plantas individua-
les se queden aisladas en medio de un espacio
abierto como resultado de un aclareo. El cambio
en el entorno cambia sutil e imperceptiblemente
el destno futuro de las semillas que produzcan
esas plantas.

Los porcentajes de eliminacién de semillas
difierer seguin la especie de que se trate, varian-
do entre un 5% en el majuelo y un 87% en el
tejo. Es o significa, por ejemplo, que si nos plan-
teamos reforzar la regeneracion natural en
poblaciones amenazadas de tejo con una deter-
minada medida de gestion, resulta obvio que el
calculo de las semillas a emplear tendra que ser
distinto que en el caso del majuelo, simplemen-
te porque distintas especies sufren impactos
diferentes. En las poblaciones de tejo habra ade-
mas que “vigilar” mas a los depredadores de
semillas. El hecho de que los predadores actten
de modo diferente segun el microhabitat dentro
de una determinada poblacion, sugiere la nece-
sidad de considerar qué microhabitats seran los
mas favorables para el reclutamiento natural de
la especia.
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