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TIPOS MORFOLOGICOS Y FUNCIONALES EN PLANTAS DEL
MATORRAL MEDITERRANEO DEL SUR DE ESPANA

CARLOS M. HERRERA *

RESUMEN . — Se ha estudiado la asociacién entre 14 rasgos morfolégicos y funcionales
(relativos a hojas, flores y ecologia reproductiva) en un conjunto de 40 géneros de
plantas lefiosas integrantes del matorral mediterraneo del sur de Espafia. Los resultados
muestran la existencia de una fuerte asociacion entre tales rasgos, de forma que resulta
un claro gradiente morfolégico-funcional. Un extremo del mismo (I) se caracteriza basi-
camente por la presencia de hojas no escler6filas ni coridceas, habito caducifolio estival
facultativo, flores hermafroditas, coloreadas y grandes, semillas pequefias y polinizaciéon
por insectos grandes. El extremo opuesto (II) incluye plantas perennifolias con hojas
esclerofilas o coriaceas, flores reducidas, unisexuales y no coloreadas, semillas medianas
o grandes, dispersion zodcora y polinizacién por insectos pequefios 0 anemofilas. El
grupo I se encuentra asociado en el sur de Espafia con etapas tempranas de la sucesion y/o
condiciones de relativa infertilidad, mientras que el grupo II representa a plantas asociadas
con etapas sucesionales mas tardias. Se discute el probable valor adaptativo de la asociacion
de rasgos morfolégicos y funcionales encontrada y se sugiere que las plantas del tipo I han
evolucionado realmente en condiciones mediterraneas mientras que las del tipo I son
representantes en su mayoria de una flora que precedi6 a las condiciones mediterrAneas
y sobre la que ha venido operando un proceso de extincion selectiva.

SUMMARY .— Covariation of 14 morphological and functional attributes has been
studied in a sample of 40 woody plant genera of southern Spanish mediterranean scrub.
The traits considered relate to leaves, flowers and reproductive ecology. Strong associations
have been found between many of these traits and a clear gradient emerges in the sample
of genera studied. One end of this gradient (I) is characterized by the presence of mesomorphic
leaves, facultative summer deciduousness, hermaphroditic, coloured, large flowers, small
seeds, and pollination by large insects. The opposite end (1I) includes evergreen plants with
sclerophyllous leaves, reduced, greenish, unisexual flowers, medium to large seeds, seeds
dispersed by vertebrates, and pollination by wind or small insects. Type 1 is found associated
with earlier successional stages and/or conditions of relative infertility, while type [I
usually correspond to plants found in later successonal stages. The presumible adaptive
value of these syndromes is discussed, an it is suggested that type I plants most likely
have actually evolved under mediterranean conditions whereas those of type Il are the
representatives of an ancient flora (antedating current mediterranean conditions) upon
which a process of selective extinction has operated.

* Estacion Biolégica de Dofana, Sevilla-12, Espaiia.
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INTRODUCCION

El estudio de la ecologia y ecofisiologia de las plantas mediterraneas ha dado
lugar al reconocimiento de diversas dicotomias estratégicas entre las especies lefiosas.
Estas dicotomias suelen representar los extremos de gradientes conceptuales que
han sido a menudo interpretados como el resultado de adaptaciones divergentes a las
presiones selectivas que el medio fisico ejerce en el singulc: tipo climatico mediterraneo
(Mooney & Dunn, 1970a, 1970b; Parsons, 1976; Mooney et al., 1977; Miller & Poole,
1979). Entre las categorizaciones que se han propuesto como caracteristicas de
las plantas lenosas del matorral mediterraneo figuran las siguientes: perennifolias
vs. caducifolias estivales, rebrotradoras vs. no rebrotadoras tras el fuego, raices
superficiales vs. raices profundas, y hojas mesomorficas vs. esclerofilas (Mooney &
Dunn, 1970a, 1970b; Harrison et al., 1971; Keeley, 1977; Mooney ef al., 1977,
Kummerow et al., 1977; Keeley & Zedler, 1978; Keeley & Keeley, 1981; Merino et al.,
1982; Malanson & O’Leary, 1982).

Los distintos gradientes adaptativos que estas contraposiciones definen no son
independientes entre si y las categorias anteriores tienden a presentarse asociadas de
modo predecible. Esto da lugar a la aparicion de lo que podriamos denominar dos
«sindromes» bien diferenciados en la flora de especies lefiosas que integran las
distintas modalidades de matorral. Estas relaciones se han documentado para las
floras mediterraneas de Chile y California, donde se han efectuado la mayoria de los
estudios recientes sobre ecologia y fisiologia de plantas lefiosas mediterraneas (e.g.,
Parsons, 1976; Mooney, 1977; Thrower & Bradbury, 1977; Miller & Poole, 1979).
Por otra parte, especies pertenecientes a cada uno de estos sindromes tienden a
presentarse asociadas localmente en las mencionadas regiones, dando lugar a forma-
ciones vegetales dominadas por especies pertenecientes a uno u otro de ellos (e.g.,
Munz & Keck. 1959; Harrison ef al., 1971; Mooney et al., 1977).

Mi propoésito en este articulo es sefialar que sindromes equivalentes existen
también entre las plantas de matorral mediterraneo del sur de Espaifia y demostrar
que los rasgos por los que han sido caracterizados pueden ampliarse hasta incluir
una serie de caracteristicas relacionadas con la ecologia reproductiva (polinizacion,
dispersion de semillas). Intento de este modo explorar el conjunto de presiones
selectivas que han operado en la configuracion de la flora y vegetacion mediterraneas
en el sur de Espaiia incluyendo entre ellas a organismos vivos que inciden en la
supervivencia de las plantas (polinizadores, dispersantes, fitdofagos). La presente
contribucion pretende sobre todo generar hipoiesis de trabajo donde se relacionen
aspectos de la ecologia del matorral que hasta ahora sélo han sido, en el mejor de
los casos, tratados por separado.
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METODOS

La base taxondmica del presente estudio la constituyen 40 géneros de plantas
lefiosas, pertenecientes a 17 familias diferentes, que habitualmente forman parte
de distintas modalidades de matorral en el sur de la Peninsula Ibérica. La seleccion
de los géneros se hizo en base a la informacion presentada por Fernandez Galiano
(1960), Gonzalez Bernaldez et al. (1976), Garcia Novo ef al. (1976), Gonzalez
Bernaldez (1977), Rédenas et al. (1977), Rivas-Martinez et al. (1980), J. Herrera
(1982 e inédito), Gil Labrador (1982) y Basanta & Sancho (en prensa), asi como
observaciones personales inéditas. Todos estos trabajos se refieren a localidades
situadas en Andalucia y abarcan una gama muy amplia de relieves y tipo de sustrato,
aunque en todos los casos poseen un clima mediterraneo tipico de acuerdo con el
criterio bastante restrictivo de Aschmann (1973a; ver también Linés Escardo, 1970).
Una relacion de los géneros considerados se ofrece en el Apéndice. El tratamiento
taxonomico esta basado en Tutin et al. (1964-1980).

Para analizar la covariacion de diversos rasgos estructurales y funcionales, se
consideraron 14 caracteristicas diferentes (denominadas en lo sucesivo «variables»)
relacionadas con el tipo y persistencia de las hojas, caracteristicas florales y ecologia
reproductiva. Para cada una de las variables consideradas se establecieron dos
categorias mutuamente excluyentes, habitualmente de indole cualitativa. Las variables
elegidas lo fueron en funcidn de la disponibilidad de informacion que permitiese la
asignacion de los géneros a las distintas categorias y teniendo en cuenta simultanea-
mente el significado ecologico potencial de las mismas. Como resultado del primer
condicionamiento, la mayoria de las variables ofrecen unas dicotomias cualitativas
bastante crudas, determinadas por la escasez de informacién cuantificada referida
a la flora mediterranea del sur de Espaiia. A continuacion se detallan las variables
usadas y los pares de categorias contrapuestas que constituyen los estados cuali-
tativos de dichas variables.

(a) Tipo y persistencia de las hojas

al. Morfologia foliar. Hojas reducidas (recurvadas lateralmente con el envés
pubescente, escamosas o lineares) (1) vs. hojas ausentes (sélo Lygos) o de otra
manera (0).

a2. Defensas mecanicas. Hojas transformadas en espinas, estipulas espinosas,
y/0 presencia de espinas en tallos, peciolos o margenes foliares (1) vs. ausencia de
espinas (0).

a3. Tipo de hoja. Hojas no escler6filas ni coriaceas (1) vs. hojas esclerofilas
o coriaceas (0).
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a4. Alopatia. Hojas olorosas y/o con resinas o aceites esenciales patentes (1) vs
hojas con otras caracteristicas (0). Esta variable recoge de modo muy incompleto
las posibilidades de defensa quimica disponibles para las plantas (ver Rosenthal &
Janzen, 1979). En cualquier caso, los terpenoides integrantes de resinas y aceites
esenciales constituyen un mecanismo de defensa potencial frente a los fitofagos
(Mabry & Gill 1979) y a la vez actuan como inhibidores de la germinacion cuando
se encuentran en el suelo (Harborne, 1982).

a5. Persistencia foliar. Caducifolias estivales, hojas no persistentes en general,
y/0 hojas totalmente ausentes (1) vs. perennifolias (0).

(b) Caracteristicas florales

b1. Constitucion. Periantio completo (sépalos y pétalos presentes) (1) vs. periantio
incompleto (algin verticilo ausente) (0).

b2. Color. Periantio coloreado (blanco, amarillo, azul, etc.) (1) vs. periantio
verde, blanco-verdoso o verde-amarillento (0).

b3. Forma. Abierta (dialipétala y/o en forma de copa) (1) vs. cerrada (simpétala,
tubular y/o papilionada) (0).

b4. Sistema reproductivo. Hermafrodita (1) vs. unisexual (especies dioicas o
monoicas) (0).

b5. Tamafio. «Grande» (longitud x didmetro del periantio > 25 mm?) (1) vs.
«pequefian (longitud x diametro del periantio < 25 mm?) (0).

(c) Ecologia reproductiva

cl. Tamaiio de semilla. Muy pequefia (longitud x diametro < 2.25 mm?) (1)
vs. mediana o grande (longitud x diametro = 2.25 mm?) (0).

c2. Modo de dispersion de las semillas. Por vertebrados (zodcoras) (1) vs.
otros mecanismos (0).

¢3. Tamaiio de insectos polinizadores. Grandes (abejas, mariposas, coledpteros
floricolas) (1) vs. pequefios (moscas, himenodpteros no Apoidea) u otro sistema de
polinizacién.

c4. Tipo de polinizacidon. Entomofilia (1) vs. anemofilia (0).

Cada uno de los 40 géneros considerados fue asignado a una sola de las dos

categorias recogidas en cada uno de los 14 pares anteriores. Para aquellos géneros
que muestran variacion entre sus especies en una o varias de las caracteristicas usadas,
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la asignacion a una clase concreta se hizo teniendo en cuenta las caracteristicas de
la(s) especie(s) mas representativa(s) del matorral mediterraneo del sur de Espafia.
En el Apéndice se muestra el conjunto de asignaciones realizadas, usando el codigo
binario (0-1) por el que se describen los estados cualitativos de las variables en la
relaciéon anterior. Se indican también las especies que han servido de base para la
asignacion de aquellos géneros internamente heterogéneos con respecto a una o
varias variables. La asignacion se realiz en base a observaciones personales inéditas
(variables al, a2, a3, a4, a5, b2, bS, cl, c2, c3, ¢4) e informacién contenida en Tutin
et al. (1964-1980) (variables b1, b3, b4), Hegnauer (1964, 1966) (variable a4),
C.M. Herrera (1982a, 1982b) (b4, cl, c2) y J. Herrera (1982) (b5, ¢3). Para las
variables ¢3 y c4, en aquellos casos en que no se dispuso de informacién directa
las asignaciones se efectuaron tomando como base los sindromes florales descritos
por Percival (1965), Faegri & van der Pijil (1971) y Proctor & Yeo (1973).

En las variables b5 y ¢l hubiese sido preferible emplear el peso de la flor y de
las semillas respectivamente, pero estos datos estan disponibles para poco mas de
la mitad de los géneros considerados (Catalan, 1978; C.M. Herrera, 1982a, 1982b,
e inédito). No obstante, esta informacion me permite afirmar que las clasificaciones
basadas en dimensiones lineales son congruentes con las resultantes de considerar
el peso de las mismas estructuras. Con objeto de hacer comparables los resultados
del presente estudio con los de analisis anteriores por otros autores hubiese sido
deseable considerar variables suplementarias tales como tipo de respuesta regene-
rativa tras el fuego y profundidad del sistema radicular, pero los datos disponibles
a este respecto comprendian s6lo a una parte de los géneros considerados.

RESULTADOS

Voy a mostrar en primer lugar que las 14 caracteristicas consideradas no varian
independientemente en el conjunto de géneros analizados y que las relaciones
existentes entre ellas son estadisticamente significativas. Después pasaré a describir
cual es la naturaleza de dichas relaciones y como se establece un continuo de géneros
a lo largo del gradiente que definen las variables en su conjunto.

Significacion de las relaciones entre variables
Para cada par posible de variables se elaboré una tabla de contingencia 2 x 2 en

la cual se consideraba la concurrencia de los dos estados cualitativos correspon-
dientes a cada una de las dos variables implicadas en la comparacién. La hipotesis
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nula de independencia entre variables se verifico mediante la aplicacioén de un test
de x?, o bien un test de Fisher (Siegel, 1956) en aquellos casos en que se presentaban
frecuencias pequefias en las celdas de la tabla de contingencia. Los resultados se
recogen en la Tabla I. De un total de 91 contrastes, 57 (62.6%) resultaron signifi-
cativos (P < 0.05 6 menor). La probabilidad de obtener por simple azar tantos o
mas test significativos entre un total semejante es del orden de 104 (test binomial),
por lo que puede concluirse que, tomadas en su conjunto, la serie de variables consi-
deradas estan intimamente relacionadas entre si en la muestra de géneros analizada.

Tal como se sefiald en el apartado de Métodos, las variables usadas se dividen
en tres grupos, relacionados con caracteristicas foliares (a;), rasgos florales (b)) y
ecologia reproductiva (c¢,). De acuerdo con esto, los contrastes de independencia
entre variables se estructuran en seis bloques, correspondientes a contrastes entre
variables pertenecientes al mismo grupo (contiguos a la diagonal) y a grupos distintos
(separados de la diagonal) (Tabla I). La aplicacion de un test binomial a cada uno
de estos seis bloques por separado demostrd que en todos los casos el niamero de
tests significativos obtenidos es muy superior al que cabria esperar por simple
azar (Fig. 1). Puede concluirse por tanto que existe una relacion significativa de
dependencia entre todos los grupos de variables considerados. La relacion entre
variables pertenecientes al mismo grupo posee sélo un interés secundario, ya que
cabia esperar de antemano cierta interdependencia entre ellas. Las relaciones que
tienen mayor interés en el contexto del presente trabajo son las que se refieren a
variables situadas en grupos diferentes, ya que ello muestra la existencia de una
interconexion global entre rasgos aparentemente distantes (e.g., tipo de hoja y
modo de dispersion de las semillas; persistencia de las hojas y color o forma de
las flores; tamafio de las flores y modo de dispersion de las semillas).

Naturaleza de las relaciones entre variables

Exponer la naturaleza de las relaciones de dependencia entre las distintas variables
a partir de la Tabla I se hace dificil debido al caracter multidimensional de dichas
relaciones y a la existencia de abundante redundancia. Se hace preciso por tanto
recurrir a un método de analisis multivariante que condense la informacién, la
presente de una manera mas manejable y discrimine en alguna medida las principales
tendencias de variacion. Para establecer la naturaleza de las relaciones entre variables
he empleado el analisis de correspondencias (Hill, 1973, 1974), tomando como
unidades de muestreo a los 40 géneros de plantas y como variables a las 14 que se
han venido usando hasta aqui. Los estados de las variables se codificaron en forma
binaria, tal como se presentan en el Apéndice. Hay que seflalar que por este proce-
dimiento la ordenacion de variables en el plano can6nico proporcionada por el
analisis no es propiamente una ordenacion de las variables cualitativas en si mismas,
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Significacion estadistica global de las relaciones de asociacion entre las variables empleadas
en el presente estudio. Las relaciones entre grupos de variables (foliares, florales y reproductivas)
pueden estructurarse en bloques, 1al como se explica en el texto, y las probabilidades que
se muestran se refieren a las relaciones entre los bloques situados en los extremos de las flechas
correspondientes. Las cifras representan la probabilidad de obtener por simple azar tantos
0 mas tests individuales de asociacion con P < 0.05 como aparecen dentro de cada uno de
los bloques que se distinguen en la Tabla I, calculados mediante la aplicacion de un test binomial.
Ver texto para mas detalles.



14 ' CARLOS M. HERRERA

sino mas bien una ordenacion de aquellos estados de dichas variables que han sido
codificados como «1». La posicién resultante para la variable ¢2, por ejemplo,
no corresponderia a «Modo de dispersion», sino al estado «1», es decir «zoocoria»
(ver Métodos). i

La distribucion de los 14 atributos en el espacio definido por las tres primeras
variables canodnicas se muestra en la Fig. 2. Dichas variables son responsables del
42%, 21% y 12% de la inercia total respectivamente. El primer eje asocia flores
abiertas y dispersidon zodcora, contraponiéndolos claramente con hojas reducidas,
no escler6filas con resinas o aceites esenciales y caducifolias estivales, flores
grandes coloreadas, con periantio completo, hermafrodita y polinizada por insectos.
La distribucion de los atributos en el plano I-I1 sigue la trayectoria parabdlica
usual en este tipo de analisis (Hill, 1973; Gauch et al., 1977). El eje tercero recoge
unicamente la variacién en a2 (presencia de espinas o estructuras similares). Este
eje y su variable asociada no seran considerados en lo sucesivo, ya que recoge una
pequeiia fraccion de la inercia total y los ejes de orden superior generados por el
analisis de correspondencias carecen a menudo de sentido real y son el resultado
de combinaciones curvilineares de ejes de orden inferior (Gauch et al., 1977,
Whittaker & Gauch, 1978).

En su conjunto, el anélisis define un gradiente en el plano canoénico I-11 a lo
largo del cual covarian los estados de las variables cualitativas consideradas. Dicho
gradiente puede caracterizarse de manera simplificada antendiendo a la asociacion
de atributos que tiene lugar en sus extremos, tal como se presenta en la Tabla II,
donde arbitrariamente se han definido los extremos del continuo como sindromes
del tipo I y 11. La asociacién de atributos concretos se ha hecho sobre la base del
analisis de correspondencias. La significacion estadistica de la asociacién entre
variables quedd demostrada en el apartado anterior. Es necesario subrayar que
los dos sindromes representan los extremos de una tendencia de variacion y no
una dicotomia en el conjunto de géneros considerados, tal como se muestra en el
apartado siguiente.

Posicién de los géneros de plantas en el gradiente morfologico-funcional

El analisis de correspondencias que ha servido para definir la naturaleza de la
asociacidn entre variables proporciona ademas la distribucion de los géneros de
plantas sobre el mismo espacio canoénico (Fig. 3). En el extremo I del gradiente se
situan dos géneros de Ericaceae (Erica, Calluna) y todos los de Cistaceae (Cistus,
Halimium) y Labiatae (Lavandula, Phlomis, Teucrium, Rosmarinus,” Thymus).
Proximos al extremo 11 se hallan Ceratonia, Quercus, Olea, Phillyrea, Smilax,
Ruscus, Asparagus, Chamaerops, Osyris, Rubia, Rhamnus 'y Viburnum, pertene-
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Distribucion de los 14 atributos morfolégicos y funcionales considerados en el espacio definido
por los tres primeros ejes del anélisis de correspondencias. Los atributos representados son
aquellos codificados con un «1» para cada una de las variables (ver Métodos). Mas detalles

se ofrecen en el texto.



16

CARLOS M. HERRERA

—
TIPO 1 T
P PISTACIA
-~ JUNIPERUS
11 e
" COREMA
\ HYMUS /S
/
PHLOMIS . /
ROSMARINUS TEUCRIUM / TII
LAVANDULA /
§ astus | / y

CALLUNA / CERATONIA

ERICA : <65

HALIMIUM /| OSYRIS
MYRTUS RHAMNUS I
CORONILL /
- RUBIA QUERCUS
PHILLYRE A
CYTISUS ] YR SMILAX
CHAMAESPARTIU | CHAMAEROPSRUSCUS
GENISTA | JASMINUM ' ASPARAGUS
LONICERA VIBURNUM
LUT] PHNE T -
ADENOCARPUS SARBUTUS P
LINE CALICOTOME o
ULEX . o
STAURACANTHUS ™=t e
Fig. 3. Distribucion de los 40 géneros de plantas considerados en este estudio sobre el plano definido

por los dos primeros ejes del anélisis de correspondencias. La linea fina de trazos y puntos
encierra a todos aquellos géneros cuyas semillas son dispersadas por vertebrados (todo excepto
Quercus mediante la produccion de frutos carnosos). La franja curva rayada sirve para resaltar
el gradiente a lo largo del cual se distribuyen los géneros y sus extremos corresponden a los
dos sindromes (tipos I y II) contrapuestos descritos en el texto y en la Tabla II.
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cientes a 9 familias diferentes. En una posicién intermedia se encuentran los 11
géneros de Leguminosae pertenecientes a la subfamilia Papilionoideae.

Prescindiendo de los géneros de Papilionoideae, los dos grupos resultantes
difieren significativamente en el nimero medio de géneros representados por familia
(t =2.58, P=0.02),queesde 3.0 = 1.7(d.t.)y 1.3 = 0.7 para las de tipo I y tipo II,
respectivamente. Esto sugiere que la segunda de estas agrupaciones es mas hete-
rogénea filogenéticamente que la primera. El prescindir de las leguminosas para
establecer esta comparacion es una decision conservativa, ya que si fuesen incluidas
entre los géneros del tipo I, de los que estdn mas préximos en el plano candnico,
la diferencia seria atin mas acusada. La conclusién anterior, que atribuye una
mayor variedad filogenética a las plantas del tipo II, se ve fuertemente apoyada si
ademds comparamos el nimero medio de especies por género existentes en la region
de estudio, el cual es notablemente superior entre los-géneros del tipo I (ver Tutin
et al., 1968-1980).

El mecanismo de dispersién de las semillas (zoocoria vs. dispersion por otros
medios) establece una llamativa dicotomia en el conjunto de géneros estudiados. No
existe ninguna superposicion entre los dos grupos de géneros cuando se diferencian
en funcién del modo de dispersion (Fig. 3), por lo que este rasgo parece ser el
que, tomado aisladamente, mejor sirve para discriminar los dos sindromes.

DISCUSION

Equivalencias ecolégicas del gradiente morfoldgico-funcional

El gradiente demostrado anteriormente, definido en base a rasgos morfolégicos
y funcionales bastante crudos, es estrechamente congruente con un gradiente
ecologico basado en la consideracion de variables ambientales. Distintas especies en
el seno de un mismo género difieren a menudo en sus requerimientos como resultado
de adaptaciones a condiciones diferentes del medio, pero a pesar de ello es muy
facil identificar el tipo de condiciones ambientales a que corresponden los extremos
del gradiente morfologico-funcional (GMF en lo sucesivo) diluciado anteriormente.
Estudios de campo efectuados en el sur de Espafia revelan inequivocamente que
el extremo I del GMF corresponde a géneros de plantas asociados con condiciones
de infertilidad (suelos acidos, pobres en bases) y/o aridez relativamente elevadas
(capa freatica profunda), asi como también estados tempranos de la sucesion sobre
sustratos de cualquier naturaleza y en condiciones cualquiera de aridez. Por el
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contrario, las plantas asociadas con el extremo II del GMF tienden primariamente
a estar presentes en las etapas tardias de la sucesion, con bastante independencia
de las condiciones de aridez y/o infertilidad (Margalef, 1974: 799; Garcia Novo
et al., 1976; Gonzalez Bernaldez et al., 1976; Rodenas ef al., 1977; Garcia Novo,
1979; Walter, 1979; J. Herrera, inédito; Basanta & Sancho, en prensa). En la practica,
es llamativamente estrecha la coincidencia de los resultados de mi ordenacion de
géneros en el plano canénico en base a atributos morfologicos y funcionales (Fig. 3) y
la obtenida con el mismo método multivariante por algunos de los autores anteriores
basada en la presencia de especies en parcelas situadas a lo largo de gradientes
ecologicos (e.g., Gonzalez Bernaldez et al., 1976: 25; Rodenas e al., 1977: 33;
Basanta & Sancho, en prensa: Fig. 2; ver también Allier & Lacoste, 1980). Este
hecho apoya igualmente la equivalencia ecologica estrecha del GMF.

El hecho de que las plantas pertenecientes al tipo I sean caracteristicas indis-
tintamente de condiciones de aridez y/o infertilidad y de etapas tempranas de la
sucesion debe ser interpretado como el resultado visible de diferencias importantes
en la tasa de progresion de la sucesién en medios con distinta fertilidad y/o aridez,
combinadas con una alta recurrencia de perturbaciones que no permiten alcanzar
las etapas tardias de la sucesion en sustratos infértiles o demasiado aridos (Pickett),
1976; Denslow, 1980). En buena medida, esto es una consecuencia de la continua
actuacion humana a lo largo de siglos en forma de roturaciones, aumento en la
frecuencia de fuegos, desmontes y, en general, la larga tradicién de manejo de las
comunidades vegetales que caracteriza a los ecosistemas mediterraneos europeos
(Thirgood, 1981). Diversos estudios realizados en el sur de Espaiia han resaltado
el significado de la historia de manejo a la hora de interpretar ciertos mosaicos
locales de vegetacion y la distribucion de algunas especies concretas (Gonzalez
Bernaldez et al., 1976; Garcia Novo, 1979; Basanta & Sancho, 1980).

Muchos de los rasgos individuales que han servido para caracierizar el GMF
han sido relacionados con anterioridad por diversos autores con posiciones diferentes
en la sucesion, tanto en habitats mediterraneos como templados y tropicales. Es
bien conocido, por ejemplo, que la frecuencia de la dispersion zoocora de semillas,
el tamarfio de éstas y la proporcion de especies dioicas, aumentan en muchas comuni-
dades vegetales a medida que progresa la sucesion (Salisbury, 1942; Harper et al.,
1970; Werner, 1976; Opler et al., 1980; Houssard et al., 1980; Howe & Smallwood,
1982). Por otra parte, una asociacion significativa entre ciertos pares de los rasgos
morfologicos y funcionales que yo he empleado se ha demostrado también anterior-
mente en otras comunidades vegetales (Harrison ef al., 1971; Bawa & Opler, 1975;
Parsons, 1976; Opler, 1979; Bawa, 1980). En el caso particular de las plantas medite-
rraneas, la asociacion entre caracteristicas foliares y rasgos ecologicos que da lugar
a la aparicion de sindromes bien definidos ha sido reconocida con anterioridad,
tal como se sefiald en la introduccién. La contribucion del presente estudio reside
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en que por primera vez se ha demostrado para una parte sustancial de una flora
regional una asociacidén global entre un conjunto de atributos morfologicos y
funcionales tan numerosos y heterogéneos que practicamente recogen los aspectos
mas sobresalientes de cualquier planta y que dicha asociaciéon se produce de manera
que surge un gradiente nitidamente definido que tiene una correspondencia ecologica
inequivoca. El hecho de que la asociacion entre atributos y el gradiente mismo
hayan podido ser puestos en evidencia mediante el uso de unas variables tan simples
como las usadas tiende a sugerir que las relaciones mostradas son de una naturaleza
muy elemental y que las tendencias de variacion implicadas obedecen a aspectos
muy primarios de la ecologia de las plantas consideradas.

Exito diferencial de distintos sectores del GMF

Mi analisis ha estado basado en unidades de muestreo de indole taxondémica.
En el campo sin embargo no hay «géneros de plantas», sino individuos y poblaciones
que se distribuyen de manera desigual entre las diversas unidades taxonomicas
discretas, por lo que cada unidad taxonoémica deberia ser ponderada por un factor
relativo a su abundancia o frecuencia. Estas ultimas son una medida intuitivamente
razonable del éxito regional de cada unidad taxondémica. A la vista de los estudios
que se han llevado a cabo hasta la fecha resulta evidente que las plantas localmente
dominantes en formaciones de matorral mediterraneo del sur de Espaiia pertenecen
casi invariablemente a uno de los dos extremos del GMF (Gonzalez Bernaldez ef al.,
1976; J. Herrera, 1982 ¢ inédito; Fernandez Galiano, 1960; Rodenas et al., 1977;
Gonzalez Bernaldez, 1977; Garcia Novo, 1979; Basanta & Sancho, en prensa).
En contadas ocasiones existen dominantes pertenecientes a géneros situados en
posiciones intermedias del gradiente (papilionoideae), excepciones que se tratan
mas adelante. El patron anterior de dominancia alternativa de las comunidades de
matorral por plantas del tipo [ o II se traduce en que, a nivel de comunidad vegetal
local, el GMF no aparece como un continuo sino que existen dos sindromes netamente
definidos y por consiguiente una dicotomia. El gradiente existe como tal concep-
tualmente pero su materializacién en el campo es en forma de una dicotomia debido
a la representacion proporcionalmente escasa de las entidades taxondmicas situadas
en los sectores intermedios. Esta manifestacion da fugar a dos formaciones vegetales
netamente diferenciadas que se han denominado anteriormente «manchas» o
«matorral noble» (predominio de plantas tipo II) y «matorral» (predominio del
tipo ) (Gonzalez Bernaldez ef al., 1976).

El papel secundario (en términos de cobertura) e incluso residual a veces que
adquieren los géneros de Papilionoideae en la mayoria de los matorrales del sur
de Espafia parece sugerir que sus rasgos intermedios no les permiten monopolizar
consistentemente el espacio y que las adaptaciones mas extremas representadas
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por los extremos del GMF tienen un mayor valor adaptativo en las condiciones
ecologicas predominantes en la region. A la vista de la informacién disponible
parece deducirse que las leguminosas sélo llegan a monopolizar el espacio en el
matorral en condiciones de pluviosidad relativamente elevada (Debussche ef al.,
1980; Gil Labrador, 1982; J. Herrera, 1982). Esto parece indicar que las adaptaciones
extremas del GMF responden efectivamente a respuestas contrastadas al régimen
de sequia recurrente y extrema que caracteriza al clima mediterraneo calido del
sur de Espafia.

Valor adaptativo de los sindromes definidos por el GMF

Tanto las condiciones de aridez e infertilidad como las etapas relativamente
tempranas de la sucesién, con las cuales encontramos asociadas habitualmente a
las plantas del tipo I, se caracterizan casi invarablemente porque la cobertura de
las plantas lefiosas esta lejos de ser total. El espacio en si mismo no es por tanto
limitante para el establecimiento de las plantas lefiosas en esas condiciones. Por otra
parte, la existencia de fuegos recurrentes, caracteristica de los habitats mediterraneos
(Naveh, 1975), hace que la duracion de la fase establecida adulta sea relativamente
breve. Este hecho, unido a la abundante disponibilidad de suelo potencialmente
colonizable antes sefialada, hacen que la rapidez colonizadora para ocupar el espacio
tenga un gran valor adaptativo. Esto se consigue maximizando la produccion de
diasporas, lo cual implica alcanzar una rapida madurez reproductiva y sacrificar el
tamafio de cada semilla individual en favor de la producciéon de una mayor cantidad
de ellas (Salisbury, 1942; Baker, 1965; Harper et al., 1970; Kawano, 1981).

Una rapida madurez reproductiva obliga a un rapido crecimiento de la parte
aérea, lo cual es dificilmente compatible con la construccion de un sistema radicular
profundo y bien desarrollado (que seria ademas una cuantiosa inversion sélo justifi-
cable para afincarse en una situacion duradera y estable; Grime, 1979). Esto trae
presumiblemente como consecuencia una escasa capacidad para el almacenamiento
subterraneo de nutrientes y dificultad para alcanzar los niveles profundos del suelo,
donde Gnicamente puede encontrarse humedad en los periodos de intensa sequia
estival (Garcia Novo, 1979; Merino & Martin, 1981). Lo primero probablemente
impide el rebrote tras el fuego y lo segundo favorece el desarrollo del habito caduci-
folio estival facultativo (Mooney & Dunn, 1970a; Carpenter & Recher, 1979).

La maximizacion del nimero de didporas trae como consecuencia la necesidad
de reducir al maximo aquellas inversiones que no tienen una equivalencia inmediata
en términos de niimero de semillas (Salisbury, 1942; Abrahamson & Gadgil, 1973;
Gaines et al., 1974; Harper, 1977; Abrahamson, 1979). La dispersion de semillas por
vertebrados lleva aparejada una copiosa inversion de energia y nutrientes (pulpa
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del fruto) (C.M. Herrera, 1982b), cuyo ahorro podria dirigirse a incrementar al
numero de semillas. Por otra parte, la abundancia de lugares de germinacion hace
innecesaria una costosa inversion para colocar bien las semillas mediante el uso de
un vector especializado (Ellner & Shmida, 1981), de comportamiento relativamente
predecible (Herrera & Jordano, 1981; Jordano, 1982; Debussche ef al., 1982), pero
al cual hay que pagar caro sus servicios.

En el plano de la biologia reproductiva, la tendencia a maximizar el nimero de
semillas y ahorrar en toda iniversion que no sea la semilla misma, tiene importantes
consecuencias, Cabe esperar entre ellas un incremento en el namero de semillas por
fruto y una reduccién en el niumero total de flores producidas por planta. El aumento
en el nimero de 6vulos por flor impone subsidiariamente la necesidad de contar con
polinizadores relativamente grandes, capaces de transportar los numerosos granos
de polen que se requieren para su fecundacion. Los insectos de talla mediana o
grande son proporcionalmente mas abundantes en hébitats relativamente aridos y
calidos (Janzen & Schoener, 1968; Schoener & Janzen, 1968), como son habitualmente
los matorrales dominados por plantas del tipo I. Los polinizadores grandes tienen
ademas la ventaja adicional de ser capaces de recorrer mayores distancias, lo cual
seguramente es favorable en comunidades vegetales con baja cobertura. Tienen sin
embargo el inconveniente de requerir una recompensa relativamente elevada (néctar
y/0 polen) por flor visitada (Heinrich, 1975), lo cual obliga a la planta a hacer
flores vistosas, grandes, ricas en néctar, pero en niimero relativamente reducido
para mantener bajos los costes totales. La presencia de una rica recompensa floral
favoreceria el desarrollo de mecanismos de bajo coste para prevenir el expolio de
dicha recompensa por agentes no polinizadres, tales como corolas cerradas (J.
Herrera, 1982).

La sintesis de compuestos defensivos contra los herbivoros debe ser tanto mas
favorecida cuanto la depresion en viabilidad (fitness) resultante de la destruccion
de biomasa vegetativa sea mas alta. Estas condiciones deben darse en (1) condiciones
de infertilidad y/o aridez, dado que es mas costoso reponer la biomasa sustraida
por el herbivoro, y (2) etapas sucesionales tempranas, cuando la desturccion de
maquinaria fotosintética en plantas de vida relativamente corta y pocos episodios
reproductivos debe tener un fuerte impacto sobre la cantidad de semillas producidas
(Janzen, 1974; Feeny, 1976; McKey ef al., 1978; Rhoades, 1979). No resulta por
tanto inesperado que ciertos compuestos secundarios sean mas patentes en las
plantas del tipo I. La escasa informacién disponible sugiere que estas plantas tienen
en efecto una ventaja importante respecto a las del tipo Il en cuanto a su suscepti-
bilidad frente a los herbivoros. Los ungulados parecen mostrar un gradiente de
apetencia decreciente en el sentido tipo II —intermedias (Papilionoideae)— tipo I
(Gonzalez Bernaldez ef al., 1976: 27; Rodriguez Berrocal, 1978; Basanta & Sancho,
en prensa; C. M. Herrera, observ. pers.). Los terpenoides que se encuentran abun-
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dantemente en las resinas y aceites esenciales de Labiatae y Cistaceae (tipo I),
ademas de tener la capacidad de actuar como reductores de la digestibilidad para
los herbivoros (Mabry & Gill, 1979; Schwartz er al., 1980), poseen propiedades
inhibidoras de la germinacion (Whittaker & Feeny, 1971; Halligan, 1973; Harborne,
1982). Esta multiplicidad de funciones dificulta la interpretaciéon de su abundante
presencia entre las plantas del tipo I.

Las etapas sucesionales avanzadas con las que habitualmente se encuentran
asociadas las plantas del tipo II se caracterizan por una alta cobertura de la vegetacion
lefiosa y una escasa penetracion de la luz hasta el suelo. La capacidad competitiva
de las plantulas es por tanto decisiva para su establecimiento con éxito. Esto favorece
un incremento en el tamario de Ia semilla que permita desarrollar una plantula capaz
de subsistir sombreada y desarrollar hojas y raices inicialmente s6lo a base de sus
reservas (Salisbury, 1942; Harper ef al., 1970; Grime, 1979; Howe & Richter, 1982).
Semillas relativamente grandes, si carecen de otro medio de dispersion, caeran
justamente bajo la planta madre, lo cual originara fuerte competencia madre-plantula
(Harper, 1977) y atraera a predadores (Janzen, 1970, 1971b; Connell, 1979; Lemen,
1981). Las dos salidas a esta situacién son (1) saciar a los predadores mediante
grandes cosechas, como en el caso de Quercus (Janzen, 1971a; Silvertown, 1980;
Boucher, 1981); (2) alejar las semillas, diseminandolas por el habitat en baja densidad
mediante mecanismos de dispersién endozodcora. El alejamiento de las semillas
respecto a la planta madre puede subsidiariamente ofrecer oportunidades de ocupar
microhabitats de germinacién favorables (Herrera & Jordano, 1981; Jordano 1982).

Una asociacion de la dispersion zodcora con dioecia, flores pequefias poco
vistosas y hojas persistentes, similar a la demostrada en el presente trabajo, ha sido
demostrada anteriormente para comunidades tropicales (Bawa & Opler, 1975;
Opler, 1979; Bawa, 1980). La incidencia de dioecia en las plantas zo6coras del
«matorral noble» del sur de Espaiia es ademas idéntica a la que se encuentra en
bosques tropicales (C.M. Herrera, 1982b). El valor adaptativo y la evolucion de
tales correlaciones no estan aun esclarecidos, ni para el tropico ni para las plantas
del sur de Espaiia (Bawa, 1980, 1982; Thomson & Barrett, 1981; C.M. Herrera,
1982b, 1982c), por lo que es imposible por el momento avanzar una explicacioén
satisfactoria para los patrones mostrados por las plantas del tipo II.

Extincién diferencial y evolucién

El clima mediterraneo aparecié por primera vez en el planeta a finales del
Plioceno (Axerlrod, 1973) y la vegetacion que se encuentra hoy en las areas europeas
de clima mediterraneo es por tanto de origen relativamente reciente (Moreau, 1955;
Frenzel, 1968; Axelrod, 1973; Pignatti, 1978). Esto no es aplicable sin embargo a
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la flora lefiosa implicada, que en gran medida no ha evolucionado en los ambientes
mediterraneos actuales sino que son mas bien supervivientes de una vegetacion
mas rica de margenes tropicales que se desarroll6 a lo largo del Terciario (Raven,
1973). La composicion especifica actual de las comunidades vegetales mediterraneas
es el resultado en buena parte de la supervivencia diferencial de formas preadaptadas
y no de la evolucion real de rasgos fenotipicos en respuesta a la seleccién ejercida
por el ambiente mediterraneo, ya que muchas especies actuales existian mucho antes
que los patrones climaticos que hoy contemplamos (Axelrod, 1973). Los resultados
del presente estudio sirven para sugerir algunas matizaciones al patron general
que acabo de resumir. Especificamente, quiero formular la hipotesis de que, en la
contraposicién extincion diferencial vs. evolucién, las plantas tipo 11 son represen-
tantes sobre todo del primero de los procesos, mientras que las del tipo I responden
mayoritariamente al segundo de ellos. Varias lineas de evidencia apoyan esta hipotesis.

1.— Los representantes de familias con afinidades tropicales mas claras se
hallan exclusivamente entre las plantas del tipo II (Anacardiaceae, Santalaceae,
Oleaceae, Myrtaceae, Rubiaceae). Las plantas del tipo I pertenecen a grupos cosmo-
politas (Ericaceae, Labiatae) o exclusivamente extratropicales que han evolucionado
recientemente en el drea mediterranea (Genisteae, Cistaceae) (Heywood, 1978;
Polhill, 1981).

2.— Las plantas del tipo II encierran una mayor variedad filogenética (familias)
que las del tipo I, pero el cociente niimero de géneros/familia y nimero de especies/género
es muy superior en estas Gltimas, lo que es indicativo de una mayor diversificacién
reciente.

3.— Estudios detallados de la ecologia de la dispersion de semillas por aves en
las plantas del tipo II han mostrado la existencia de una cierta «carga de anacronismo»
en las comunidades vegetales del sur de Espafia, con abundancia de rasgos que no
parecen responder a las condiciones que prevalecen actualmente (C.M. Herrera,
en prensa).

4.— Los patrones morfologicos y funcionales documentados en el presente
estudio se prestan a una interpretacion (en funcién de las condiciones actuales)
mas facil, completa y satisfactoria para las plantas del tipo I, mientras que es dificil
y parcial para las del tipo I1. En estas ultimas solo puede establecerse por el momento
una estrecha similaridad entre dichos patrones y los que se presentan en el bosque
tropical actual.

Mi hipdétesis implica el reconocimiento de una dinamica, a escala de tiempo
geologico, de reemplazamiento progresivo de unos elementos floristicos por
otros, a medida que la radiacion adaptativa de unos taxones se ve acompaiiada
por la extincion selectiva que tiene lugar en un stock preexistente. Si la hipotesis
es correcta, evolucién y extincion han venido operando simultaneamente pero
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afectando a distintos subconjuntos de la flora lefiosa, generando los sindromes
contrastados documentados anteriormente. La larga historia de actuacién humana
podria sugerir que el hombre mismo ha catalizado ambos procesos. Probablemente
su importancia no haya sido tan grande a este respecto, ya que patrones muy similares
a los mostrados aqui se producen en otras zonas mediterraneas mundiales con
muy poca historia de manejo humano (C.M. Herrera, inédito). La dicotomia entre
plantas zodcoras y las que no lo son también va acompafiada de una nitida segregacion
espacial en regiones como California (Bullock, 1978), donde el hombre ha tenido
escaso impacto sobre el matorral (Aschmann, 19730).

Al igual que han expresado recientemente otros autores (Janzen & Martin,
1982; Fowler & MacMahon, 1982), creo que es indispensable el reconocimiento de
la simultaneidad espacio-temporal de los procesos de extincion selectiva y radiacion
adaptativa para comprender patrones naturales que no describen mas que estados
instantaneos dentro de un proceso de cambio gradual cuya historia estara por
siempre inconclusa.
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Tabla II

Resumen de las caracteristicas propias de los dos extremos del gradiente

morfolégico y funcional. Se ha prescindido de la variable a2 (ver texto).

Variable Tipo I

Tipo IIX

al Hojas reducidas (recurvadas,
lineares, escamosas)

al Hojas no esclerdéfilas ni co-
riaceas
a4 Presencia de resinas o acei-

tes esenciales

a5 Caducifolias estivales

bl Periantio con dos verticilos

b2 Flor coloreada

b3 Flor tubular,.simpétala o
papilionada

b4 Flor hermafrodita

bs Flor grande

cl Semilla muy pequefia

c2 Dispersidn abiética

c3 Polinizadores grandes

c4 Polinizacién entoméfila

Hojas de otro modo
Kojas escleréfilas o coridceas
Ausencia de ellos

Perennifolias
Periantio incompleto
Flor verdosa, no vistosa

Flor abierta, en forma de copa

Flor unisexual (planta monoica
o dioica)

Flor pequefia
Semilla mediana o grande
Dispersidén zodcora

Polinizadores pequefios o por
el viento

Polinizacién a menudo anem$fil
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APENDICE
Resumen de la informacién empleada en el presente trabajo. Los simbolos de las

variables y la codificacién usada son los que se indican en el apartado de Métodos.

al a2 a3 a4 a5 bl b2 b3 b4 b5 ¢l ¢c2 ¢3 c4 Especiesa

Adenocarpus 0O 0 » 0 O 1 1-0 1 1 0 0 1 1 telonensis
Arbhtus 0O 0 0 0 O 1 1 0 1 1 o 1 1 1

Asparagus 0 1 0 0 O 1 0 1 0 0> 0 1 0 1 aphyllus
Calicotome 0O 1 1 0 O 11 0 1 1 0O 0 1 1

Calluna 1 0 1 0 1 i1 0 1 1. 1 0 1 1

Ceratonia 0o 0 0 0 O 0O 0 1 0 0 o 1 0 (0)b
Chamaerops 0 1 0 0 O 0O 0 1 0 1 0O 1 0 1
Chamaespartium 0O 0 1 0 1 1 1 0 1 1 0o 0 1 1

Cistus 0O 0 1 1 1 111 1 1 1 0 0 1 ladanifer
Colutea 0 0 1 06 O 11 0 1 1 0O 0 1 1

Corema 1 0 1 0 O 0 6 1 0 O 0 1 0 O

Coronilla 0O 0 1 0 1t 11 0 1 1 1 0 1 1 wvalentina
Cytisus 0o 0 1 0 1 11 0 1 1 0 0 1 1

Daphne 0o 0 0 0 O 11 0 1 0 0 1 1 1 gnidium
Erica 1 0 1 0 1 11 0 1 1 1 0 1 1 australis
Genista o 1 1 0 1 11 0 1 1 0 0 1 1 hirsuta
Halimium 00101 1 1111 1001

Jasﬁinum 0 0 1 0 O 11 0 1 1 0 1 1 1

Juniperus 1101 0 0 0 1 O O O 1 O O oxycedrus, phoenicea
Lavandula 1 0 1 1 1 1 1 0 1 1 1 0 1 1 stoechas, latifolia
Lonicera 0 0 1 0 O 1 1 0 1 1 0 1 1 1

Lygos. 0O 01 0 1 11 0 1 1 0 0 11

Myrtus 0O 0 0 1 0 11 1 1 1 0o 1 t 1

glsg 0O 0 O 0. 0 1 0 1 1 0 0 1 0 1

Osyris 0O 0 1 0 O 0 0 1 0 O 0 1 0 1

Phillyrea 0 0 1 0 O 0O 0 1 0 O 0O 1 0 1

Phlonmis 1 0 1 1 1 1 1 0 1 1 1 0 1 1
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Pistacia 0 0 06 1 0O 0 01 0O 0 1 0 0 lentiscus
Quercus 061 00 0 0O 1 0O 0 1 0 0 coccifera, ilex
Rhamnus 0O 1 1 0 1 0O 0 1,0 O 0O 1 0 1

Rosmarinus 1 0 1 1 1 11 0 1 1 1 0 1 1

Rubia 000 00 0O0T110 0101

Ruscus 0 1 0 0 O 1 0 1 0 O 0O 1 0 1

Smilax 0O 1 0 0 O 1 01 0 O 0 1 0 1
Stauracanthus 0 1 0 0 O 11 0 1 1 0 0 1 1

Teline 0O 0 1 0 O 1 1 0 1 1 0O 0 1 1

Teucrium 1 0 1 1 1 11 0 1.1 1 0 1 1

Thxmus 1 0 1 1 1 i1 1 0 0 O 1 0 1 1

glgé 0O 1 0 0 O 1 1 0 1 1 0O 0 1 1

Viburnum 0O 0 0 0 O 11 1 1 1 0 1 0 1

1w

En aquellos géneros que son internamente heterogéneos con respecto a una o
varias de las caracteristicas consideradas, se indica la especie o especies
que han servido para asignar dichos géneros a las distintas categorias
binarias (ver Métodos). ’

=: Asignacién tentativa.



