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INGENIEROS DEL PAISAJE EN DONANA: EFECTO
COMBINADO DE LAS ESTRUCTURAS LINEALES
Y LAS INTERACCIONES PLANTA-ANIMAL
SOBRE EL. MATORRAL MEDITERRANEO

ALBERTO SUAREZ-ESTEBAN !, MIGUEL DELIBES' Y JOoSE M. FEDRIANI?

RESUMEN

Se evaldan en este estudio los hasta ahora ignorados efectos de las estructuras lineales generadas por
la accién humana, como caminos y cortafuegos, en las distintas fases del ciclo vital de los arbustos
mediterrdneos, desde la produccion de semillas hasta el establecimiento de plantulas, plantones y
adultos. Se consideran especialmente los efectos mediados por animales, tanto polinizadores como
herbivoros y dispersores de semillas, y se toma como drea de referencia el Parque Nacional de Do-
fiana.

Los efectos ecoldgicos de caminos y cortafuegos son probablemente mucho mads sutiles que los atri-
buidos a otras estructuras homélogas como carreteras y autopistas. De ahf que denominemos estas
estructuras humanas como «suaves». Considerando la comunidad de arbustos de frutos carnosos
en su conjunto, no hemos detectado que caminos y cortafuegos tengan un efecto significativo sobre
la depredacién post-dispersiva de semillas y sobre la emergencia y supervivencia de plantulas.

En otras etapas del ciclo vital de las plantas, sin embargo, los caminos y cortafuegos si tuvieron un
efecto significativo. Hemos demostrado que estas estructuras pueden reducir parcialmente el éxito
reproductivo de arbustos entoméfilos y auto-incompatibles, como el jaguarzo. Por otra parte, hemos
descubierto que, mediante su influencia en el comportamiento de algunos mamiferos frugivoros, los
bordes de caminos y cortafuegos pueden actuar como focos de recepcion de semillas de arbustos de
frutos carnosos. Lejos de ser trivial, la llegada diferencial de semillas se traduce aparentemente, en
la mayor parte de los casos, en una mayor densidad de arbustos de frutos carnosos a lo largo de estas
estructuras. En Dofiana, parece que tal dispersién diferencial de semillas favorece la creacién de
nuevas poblaciones de arbustos, algunos de ellos amenazados. Por lo tanto, incluso hdbitats consi-
derados marginales, como los bordes de caminos y cortafuegos, podrian tener papeles importantes
en la restauracion y la conservacion de comunidades vegetales.
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SUMMARY

Here we assessed the overlooked effects of human linear developments, such as dirt tracks and fire-
breaks, on the different phases of the life cycles in several Mediterranean shrubs, from seed production
to seedling establishment. The ecological effects of trails and firebreaks are probably much weaker than
those of paved roads and highways. Thus, we termed them as «soft» linear developments (SLD). Con-
sidering the whole shrub community in the Dofiana National Park (SW Spain), we did not detect any
significant effect of SLD on post-dispersal seed predation, and seedling emergence and survival.

In other phases we certainly detected a significant effect of SLD. Specifically, we found that these struc-
tures can reduce the reproductive success of self-incompatible shrubs that are pollinated by insects,
such as the spotted yellow sun rose. On the other hand, we have demonstrated that, through their in-
fluence on the behavior of some frugivorous mammals, the verges of SLD can receive a sizeable amount
of seeds of fleshy-fruit shrubs. Far for being insignificant, such differential seed arrival apparently leads
to higher density of fleshy-fruit shrubs along SLD. In Dofiana, such seed arrival seems to be a key
process in the creation of new shrub populations, including those of some endangered species. There-
fore, even marginal habitats such as trail and firebreak verges can hold conservation value.

Key words: Reforestation, Firebreaks, Seed dispersal, Mediterranean shrubs, Pollination, Mammals,

Herbivory.

INTRODUCCION

Plantas y animales interacttian de multiples for-
mas mediadas por el paisaje, al que a su vez con-
dicionan y conforman. Por ello, algunos de ellos
son considerados «ingenieros ecolégicos»
(JONES et al., 1994). Es bien conocido, por ejem-
plo, que sistemas con déficit de depredadores y
elevada herbivoria dan lugar a paisajes muy di-
ferentes de aquéllos donde la presién de herbi-
voros es reducida (RIPPLE & BESCHTA, 2004,
2006; TERBORGH et al., 2001). En otros casos,
una escasez de polinizadores puede afectar al
éxito reproductor de muchas especies (KLEIN ef
al., 2007), y un déficit de dispersores de semillas
reducir significativamente el reclutamiento de &r-
boles y arbustos (MCCONKEY et al., 2012).

La omnipresente y elevada influencia humana
en la mayor parte de los ecosistemas afiade una
nueva e importante variable a esta ecuacién que
relaciona plantas, animales y paisaje. Gran parte
de la actividad humana se traduce en cambios
en los usos del suelo (KALNAY & CAI 2003),
pérdidas directas de biodiversidad (KOH et al.,
2004; MACDOUGALL et al., 2013) y alteracién
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de los ciclos biogeoquimicos (TROMBULAK &
FRISSELL, 2000), dando lugar a efectos sobre el
entorno, por lo general muy evidentes (VITOU-
SEK et al., 1997). La construccion de estructuras
lineales como carreteras y vias férreas, por ejem-
plo, no sélo reduce el hébitat disponible para
muchas especies (FORMAN & ALEXANDER,
1998), sino que fragmenta el paisaje (ALISA W,
2007), generando efectos barrera y reduciendo
el tamafio efectivo de las poblaciones animales y
vegetales (SAUNDERS et al., 1991; WIEGAND
et al., 2005).

Por regla general, el objetivo de la declaracién
de espacios naturales protegidos es minimizar
los efectos mas inmediatos de la accion humana
sobre la composicién y el funcionamiento de los
ecosistemas (ANDO et al., 1998), de ahi que se
tiendan a evitar en el interior de los mismos las
grandes estructuras lineales (DE LEON 2009). Sin
embargo, la mayor parte de los espacios natura-
les protegidos del mundo albergan numerosas
estructuras lineales «suaves», tales como cami-
nos, sendas, carreteras no asfaltadas, cortafuegos,
etc. (POTO et al., 2008) ;Cémo afectan estas es-
tructuras lineales suaves (en adelante ELS) a
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plantas y animales, a sus interacciones e indirec-
tamente al paisaje? En gran medida lo descono-
cemos, pues es un tema practicamente no
estudiado hasta la fecha.

Estudios previos en el Parque Nacional de Do-
fiana (Huelva), que dispone de més de 2000 Km
de ELS (ROMAN et al., 2010), nos habfan permi-
tido detectar que algunas especies, como por
ejemplo el zorro (Vulpes vulpes), defecan habi-
tualmente en los bordes de estas estructuras.
Dado que el zorro es un importante dispersor de
semillas (FEDRIANI & DELIBES, 2009; JUAN et
al., 2006), este comportamiento abria la posibili-
dad de que las ELS funcionaran como receptoras
privilegiadas de semillas, y en potencia como
dreas de reclutamiento y establecimiento prefe-
rencial de nuevas plantas. De confirmarse este
hecho, podria tener importantes consecuencias
para el manejo y la conservacién del matorral
mediterrdneo, uno de los principales objetivos de
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los gestores del Parque Nacional de Dofiana
desde su creacion. Por ejemplo, y entre otras
cosas, las ELS podrian ser corredores, mds que
barreras, para algunas especies dispersadas por
el zorro, ayudando asi a la recuperacién y res-
tauracién de 4reas deforestadas (SUAREZ-ESTE-
BAN et al., 2013); en el mismo sentido, pero con
consecuencias no deseadas, las ELS podrian
constituir vias de entrada idéneas para especies
de plantas invasoras dispersadas por animales
(ROST et al., 2012).

Sin embargo, el mero hecho de confirmar que las
ELS reciben mayor cantidad de semillas no bas-
tarfa para concluir que el reclutamiento también
sea mds elevado en esas dreas, por cuanto las
ELS podrian afectar en sentido diferente en otras
fases del ciclo de la planta, desde la polinizacién
ala depredacion de semillas o plantones y el cre-
cimiento de plantulas y pies jévenes (GOMEZ-
APARICIO, 2008).

Como se muestra en la Figura 1,

Piruétano
Pyrus bourgaeana

el ciclo de vida de una planta
tipo como, por ejemplo, el pi-
ruétano (Pyrus bourgaeana), esta
muy mediatizado tanto por las
condiciones ambientales como
por las interacciones con ani-
males, susceptibles de verse
afectadas por la presencia de
ELS. Asi, por ejemplo, la proxi-
midad de ELS podria afectar al
éxito de polinizacién y la conse-
cuente produccién de frutos y
semillas, al condicionar la abun-
dancia o el comportamiento de
los polinizadores (GEERTS &
PAUW, 2011; HUANG et al,,
2009). Una vez producidos los
frutos, los lugares adonde lle-

guen las semillas dependerdn

Figura 1. Esquema del ciclo vital del Piruétano (Pyrus bourgaeana), con cinco fases
(adulto, flor, fruto, semilla y pldntula) y los procesos que intervienen en la transiciéon
de una fase a otra (polinizacién por insectos, dispersién de semillas por mamiferos,
depredacién de semillas por ratones y hormigas, herbivoria por ungulados y lago-
morfos, y las condiciones ambientales, importantes en todo el ciclo).

Figure 1. Iberian pear (Pyrus bourgaeana) life cycle. five stages (adult, flower, fruit,
seed and seedling) and the ecological processes that drive the transition among them
(pollination by insects, seed dispersal by mammals, seed predation by rodents and
ants, herbivory by ungulates and lagomorphs, and environmental conditions) are
shown.
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en gran medida (en el caso de
las especies endozo6coras) de
los lugares donde los disperso-
res depositen sus excrementos
(RODRIGUEZ-PEREZ et al.,
2012). Distintos animales (e.g.
ratones, pdjaros, hormigas) de-
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predan sobre el banco de semillas, de modo que
su actividad, en ocasiones mds intensa a lo largo
de ELS y estructuras afines que en hébitats cir-
cundantes (GEERTS & PAUW, 2011; NEWMARK
et al., 1996), también condiciona el éxito potencial
del reclutamiento. Asimismo, el éxito de germi-
nacién de las semillas supervivientes podria verse
afectado por la proximidad a las ELS, pues las
condiciones ambientales (humedad, intensidad
luminica, etc.) son habitualmente diferentes alli.
Finalmente, tanto las caracteristicas ambientales
como la presién de herbivoria pueden condicio-
nar diferencialmente la supervivencia y capacidad
de crecimiento de pldntulas y plantones en las
ELS, y por tanto la posibilidad de que alcancen la
edad reproductora (GOMEZ-APARICIO et al.,
2008; RUHREN & HANDEL, 2003), cerrando de
ese modo el ciclo. En concreto, alo largo de este es-
tudio pretendemos evaluar el efecto de las ELS
sobre: (1) El éxito de polinizacién. Utilizaremos en
este caso como especie modelo una cistdcea poli-
nizada por insectos, el jaguarzo (Halimium halimi-
folium), (2) la dispersién de semillas, utilizando
como especies modelo los arbustos de frutos car-
nosos cuyas semillas son dispersadas fundamen-
talmente por mamiferos (véase mds adelante), (3)
la supervivencia de semillas de esas mismas es-
pecies endozodcoras, (4) la emergencia y supervi-
vencia de pléntulas, y (5) la densidad y diversidad
de arbustos de frutos carnosos ya establecidos.

Area de estudio

Nuestro estudio se realiz6 entre diciembre de
2009 y diciembre de 2012 en el Parque Nacional
de Dofiana (510 Km?%; 37° 9’ N, 6° 26" W; 0-80 m
de altitud), situado en la margen oeste de la des-
embocadura del rio Guadalquivir, en Huelva
(Espana). El clima de esta regidn se caracteriza
por veranos secos y calurosos e inviernos hime-
dos y suaves. La precipitaciéon anual es muy va-
riable, siendo la media (+ DS) 577 + 39 mm
(datos del Programa de seguimiento de Procesos
Naturales, Estacién Bioldgica de Dofiana; www-
rbd.ebd.csic.es/Seguimiento/seguimiento.htm).

La comarca de Dofana alberga una gran varie-
dad de hébitats (marisma, matorral mediterra-

neo, pinar, dunas fijas y moviles, lagunas
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temporales, bosque de ribera). Este proyecto se
centra en el matorral mediterrdneo, que incluye
dos tipos: (1) matorral piréfito dominado por
jaras (Cistus spp.), jaguarzos (Halimium spp.),
aulagas (Stauracanthus spp), romeros (Rosmari-
nus officinalis) y tomillos (Thymus mastichina), y
(2) el denominado «matorral noble», compuesto
principalmente por especies productoras de fru-
tos carnosos como lentiscos (Pistacia lentiscus),
palmitos (Chamaerops humilis), piruétanos, espa-
rragueras (Asparagus spp.), bayones (Osyris spp.),
olivillas (Phillyrea angustifolia), sabinas (Juniperus
phoenicea subsp. turbinata), mirtos (Myrtus com-
munis), enebros maritimos (Juniperus oxycedrus),
espinos negros (Rhamnus oleoides) y albares (Cra-
taegus monogyna), torviscos (Daphne gnidium),
acebuches (Olea europaea var. sylvestris), zarza-
moras (Rubus ulmifolius) y camarinas (Corema
album), entre otros.

Métodos

Como adelantamos en la introduccién, compara-
remos de forma observacional y experimental el
resultado de los procesos que regulan las transi-
ciones entre diferentes etapas del ciclo de vida de
arbustos mediterrdneos en las lindes y lejos
(aprox. a 60 m) de ELS.

Para poder extraer conclusiones aplicables a todo
el Parque Nacional, los procesos mencionados se
estudiaron en tres sitios con comunidades dis-
tintas de matorral y distantes entre si de 3 a 14
Km: «Matasgordas», «<La Rocina» y «La Reserva»
(Fig. 2). En cada uno de los sitios de estudio se
establecieron dos bloques experimentales (répli-
cas) separados por mds de 1 Km. Por lo tanto, re-
alizamos nuestros muestreos en un total de seis
bloques distintos.

Polinizacion

Durante dos primaveras consecutivas (2010 y
2011) evaluamos la posibilidad de un éxito re-
productivo (medido como nimero de frutos y se-
millas producidos) diferencial del jaguarzo entre
las lindes de ELS y el monte adyacente. Estudios
previos han sugerido que los herbivoros pueden
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Figura 2. Esquema de la distribucién espacial de los tres sitios de estudio dentro del Parque Nacional de Dofiana.

Figure 2. Spatial distribution of our three study sites within the Dofiana National Park.

interferir en esta fase de la reproduccién de las
plantas (HERRERA et al., 2002). Por ello, en cada
bloque experimental (ELS vs. matorral; Fig. 3), es-
tablecimos dos parcelas, una abierta (accesible a
todos los herbivoros) y otra cercada (no accesible
a los ungulados herbivoros).

En poblaciones naturales, el éxito reproductivo
de las plantas suele estar limitado por la llegada
de polen (AIZEN & HARDER, 2007). Para eva-
luar si las ELS alteraban la llegada de polen (y
por tanto el éxito reproductivo del jaguarzo), uti-
lizamos tres tratamientos: (i) limitacién total de
polen (embolsando inflorescencias, evitando el
acceso de los polinizadores), (ii) sin limitacién de
polen (afiadiendo manualmente polen en exceso)
y (iii) polinizacién natural (mediante el segui-
miento de flores a las que no se les aplicé ningtn

tratamiento; Fig. 3). Todos los tratamientos fue-
ron aplicados en los dos tipos de parcelas (con y
sin acceso de ungulados herbivoros), lo que nos
permitié estimar el efecto combinado de ambos
factores.

La adicién de polen puede desencadenar una re-
asignacion de recursos entre flores (desde las que
reciben menos hacia las que reciben més; HAIG
& WESTOBY, 1988), lo que alteraria nuestros re-
sultados. Para comprobar si existia tal reasigna-
cién, por cada flor polinizada manualmente
marcamos tres flores control (Fig. 3): una en la
misma inflorescencia (Control intra-inflorescen-
cia), otra en una inflorescencia vecina en el
mismo individuo (Control inter-inflorescencia) y
otra en un individuo fuera de la parcela (Control
externo).
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Polinizackin natural

Polinizacitn mamual

Flores control

Sin polinlzadones

Figura 3. Esquema del disefio experimental y los tratamientos de polinizacién para la evaluacién del efecto de las ELS sobre el éxito
reproductivo del jaguarzo (H. halimifolium) realizado en cada bloque experimental.

Figure 3. Experimental design and pollination treatments implemented to assess the effect of soft linear developments on the re-
productive success of H. halimifolium shrubs implemented in each experimental block.

Dispersién de semillas

Para evaluar si las ELS actdan como focos de re-
cepcién de semillas dispersadas por algunos ma-
miferos, en cada uno de nuestros seis bloques
experimentales (dos en cada sitio de estudio)
muestreamos semanalmente dos transectos de 500
metros cada uno entre septiembre y diciembre de
dos afios consecutivos (2009 y 2010). Uno de los
transectos transcurria por la linde de ELS y el otro
paralelo a éste pero a 60 metros, en el interior del
matorral (Fig. 4).

Alo largo de los transectos anotamos la posicién
y recogimos todos los excrementos de los mami-

feros frugivoros presentes en Dofana (zorro,
tejon Meles meles, conejo Oryctolagus cuniculus,
ciervo Cervus elaphus, gamo Dama dama y jabali
Sus scrofa; FEDRIANI & DELIBES, 2009; PEREA
et al., 2013). Los excrementos fueron analizados
en el laboratorio para la identificacién y cuantifi-
cacion de las semillas que contenian (tanto intac-
tas como dafiadas), utilizando para ello una
coleccién de semillas de referencia.

Supervivencia de semillas

Para estimar el potencial efecto de las ELS sobre la
supervivencia post-dispersiva de semillas de ar-

Figura 4. Esquema del disefio de muestreo de excrementos de mamiferos aplicado en cada bloque experimental.

Figure 4. Sampling design used in each of our six experimental blocks for the collection of mammal fecal samples.
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bustos mediterrdneos, en los otofios de 2010 y 2011
establecimos cinco subbloques, separadas entre si
por 100 m. a lo largo de cada uno de los transectos
especificados en el apartado anterior (Fig. 5).

En cada subbloque realizamos ofrecimientos de 10
semillas (liberadas previamente de la pulpa del
fruto) de las especies mds frecuentes en las heces
de mamiferos en cada drea. Asf, en Matasgordas
ofrecimos piruétano, lentisco y palmito; en La Ro-
cina zarzamora y palmito; y en La Reserva olivilla,
sabina, enebro maritimo, camarina y zarzamora.

Los grupos de 10 semillas de cada especie fueron
ofrecidos en placas Petri independientes (una por
especie de planta) con tres tipos de exclusiones
selectivas que permitieron la identificacién de los
depredadores de semillas: una placa abierta (ac-
cesible a cualquier potencial depredador), otra
con una placa invertida a modo de techo a 2-3 cm
de altura (para impedir el acceso de aves grani-
voras) y otra con una caja de malla metdlica alre-
dedor (para impedir el acceso de aves y roedores;
Fig. 5). La depredacién de semillas por hormigas
fue estimada de forma indirecta, ya que por ra-
zones logisticas ningtn tratamiento impedia su
acceso. Cada temporada, revisamos diariamente
las placas y anotamos el niimero de semillas des-
aparecidas durante una semana. Gracias a un ex-
perimento piloto, descartamos que factores
ambientales como el viento pudieran alterar
nuestros resultados.

Algunas aves y pequefios mamiferos granivo-
ros almacenan las semillas para consumirlas
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posteriormente. En ocasiones, olvidan la locali-
zacion de esas reservas, pudiendo actuar como
dispersores de semillas (e.g. VANDER WALL et
al., 2005). Aunque en nuestro caso no pudimos
discernir entre depredacién y dispersion, asu-
mimos que al menos la mayoria de las semillas
desaparecidas fueron depredadas. Dicha asun-
cién se basa en el relativo pequefio tamafio de
muchas de las semillas ofrecidas (lo que las hace
poco adecuadas como alimento de reserva) asi
como en evidencias de depredacién, tales como
restos de semillas encontrados junto a los blo-
ques experimentales (e.g. FEDRIANI et al.,
2004).

Emergencia y supervivencia
de plantulas

Para evaluar posibles diferencias en el recluta-
miento temprano de arbustos entre las lindes de
ELS y el matorral adyacente, en el otofio de 2010
realizamos siembras experimentales en cada drea
de las mismas especies de planta y en los mismos
lugares donde se dispusieron los subbloques del
apartado anterior (Fig. 5). En cada subbloque de-
positamos 10 semillas por especie, que fueron
previamente extraidas de frutos colectados en los
sitios de estudio. Para evitar el acceso de grani-
voros y herbivoros, cubrimos las siembras con
cajas de malla metdlica. Revisamos y anotamos
mensualmente la emergencia y supervivencia de
plantulas en los bordes de ELS y en el matorral
hasta la fecha de finalizacién del proyecto (di-
ciembre de 2012).

Figura 5. Esquema del disefio experimental empleado para la valoracién del efecto de las ELS sobre la supervivencia de semillas.

Figure 5. Sampling design used in each of our six experimental blocks for the seed survival assessment.
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Densidad y diversidad de arbustos de frutos
€arnosos

Para comprobar si las ELS influfan en la densidad,
diversidad y estructura de tamafios de los arbus-
tos de frutos carnosos, en la primavera de 2011 es-
tablecimos 15 parcelas de 6 m de largo por 2 m de
ancho (separadas entre si por unos 27 m) alo largo
de cada uno de los transectos muestreados (Fig. 4).
En las parcelas contamos y medimos (para esta-
blecer clases de tamafios) todos los arbustos de fru-
tos carnosos. Asimismo, también registramos el
nimero de individuos de todas las especies de cis-
tdceas (Halimium spp. y Cistus spp.). Para estas tl-
timas especies no esperdbamos un efecto de las ELS
dado que, generalmente, no son dispersadas por
mamiferos (BASTIDA & TALAVERA, 2002), por
lo que las utilizamos como especies «control».

Los datos obtenidos en cada uno de los apartados
fueron analizados estadisticamente utilizando mo-
delos lineales generalizados mixtos, mediante el
programa SAS 9.2 (LITTELL et al., 2006). En todos
los modelos incluimos el habitat (ELS vs matorral)
asi como su interaccién con otras variables (e.g. es-
pecie de dispersor, tratamiento de polinizacién, es-
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pecie de planta, exclusion de herbivoros /depre-
dadores de semillas) como factores fijos. Las répli-
cas espaciales y temporales (e.g. afio, sitio de
estudio, bloque, parcela) fueron incluidas en los
modelos como factores aleatorios, para controlar
posibles variaciones espacio-temporales. La distri-
bucién de los errores se eligi6 en base a la natura-
leza de las variables analizadas (e.g. Poisson y
negativa binomial para conteos; normal para va-
riables continuas; binomial y beta para proporcio-
nes acotadas). Las graficas presentadas fueron
generadas con Sigmaplot 11.0, utilizando los valo-
res de las medias ajustadas obtenidas en los mo-
delos.

RESULTADOS
Polinizacion

El cuajado de las flores polinizadas naturalmente
fue un 15% mayor en el interior del matorral en
comparacién con las lindes de ELS (F, o, = 6.67;
P =0,01; Fig. 6). Ademds, encontramos un efecto
de la exclusién de herbivoros en el matorral (F1,887
=4.08; P =0,04; Fig. 6). En cambio, el nimero de
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Figura 6. El efecto de la exclusién de herbivoros sobre el cuajado de frutas s6lo fue significativo en el matorral, donde los herbivoros pasan
mads tiempo (SUAREZ-ESTEBAN, et al. 2013). En total (sumando las plantas excluidas y no excluidas de los herbivoros), el cuajado de

frutos fue superior en el matorral.

Figure 6. Herbivores exclusion only had an effect on the fruit set in the scrubland, where herbivores spend most of the time (SUA-
REZ-ESTEBAN, et al. 2013). Overall (considering all plants, either fenced or not), the fruit set was higher in the scrubland as com-

pared with SLD.
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semillas producidas por flores poliniza-
das naturalmente no se vio afectado por
el hdbitat ni por la exclusién de herbivo-
ros (F1,2491 <2.0; P >0,16).

Por otra parte, el cuajado de las flores
bajo adicién manual de polen fue el
doble que el de las flores polinizadas na-
turalmente (F3/4003 = 128.06; P <0,0001;
Fig. 7). Asimismo, las flores sin limita-
cién de polen produjeron aproximada-
mente seis semillas mds de media que
las flores polinizadas naturalmente. Por
el contrario, las flores sin polinizadores
(embolsadas) rara vez dieron lugar a
frutos, lo que sugiere que el éxito repro-
ductivo (tanto la produccién de frutos
como la de semillas) del jaguarzo estd
fuertemente limitado por la llegada de
polen, tanto en el matorral como en las
lindes de ELS (la interaccién trata-
miento*hdbitat no fue significativa en
ningun caso; F, 5, <3,74; P >0,05).

No encontramos diferencias significati-
vas entre controles en el cuajado de fru-
tos (Fig. 7), ni en el ndmero de semillas
por fruto, sugiriendo que la adicién de
polen no alter6 la asignacién de recursos
entre flores a ninguna de las escalas eva-
luadas.

Dispersion de semillas

Los distintos dispersores utilizaron de
manera diferencial el espacio a la hora
de depositar sus excrementos. Mien-
tras que ungulados (ciervos, gamos y
jabalies) y tejones defecaron mayorita-
riamente en el matorral, los conejos y
los zorros seleccionaron positivamente
las lindes de caminos y cortafuegos
para defecar (Fig. 8, donde tejones y
zorros estdn agrupados como «Carni-
VOros»).

El 77% de todas las semillas contabili-
zadas fue dispersado a lo largo de las
lindes de caminos y cortafuegos (Fig.
9), debido a que el nimero de semillas
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Figura 7. Mientras que el cuajado de flores polinizadas manualmente oscilé
entorno al 70%, el cuajado de las flores control fue alrededor del 35%, no ha-
biendo diferencias significativas entre los distintos controles. Esto demues-
tra que el cuajado de frutos depende fuertemente de la polinizacién. C. intra
= control intra-inflorescencia, C. inter = Control inter-inflorescencia, C. ext =
Control externo (véase Métodos)

Figure 7. The fruit set by pollen-supplemented flowers varied around the
70%, whereas the fruit set by all control flowers varied around 35%. This
suggests that the fruit set strongly depends on pollination. C. intra = intra-
inflorescence control, C. inter = inter-inflorescence control, C. ext = external
control (see Methods).

5
8 3 Matorral
= e . ELS
0 4 4
Q
=}
E ‘{
8 1
[%2] Ew
L
c
g 29
o
(&}
x
(O] 14 i
()
©
= r—-—-
o i
Ungulados Conejos Camiveros

Figura 8. Mientras que los ungulados defecaron fundamentalmente en el in-
terior del matorral, conejos y carnivoros depositaron la mayor parte de sus
excrementos en las lindes de caminos y cortafuegos, lo que repercutié posi-
tivamente en el ntimero de semillas encontrado en este hébitat (Fig. 9). Los
asteriscos muestran el nivel de significacién de las diferencias (*** P <0,0001)

Figure 8. Ungulates deposited their feces mainly in the scrubland, whereas
rabbits and carnivores positively selected soft linear developments verges
for defecation. This had a significant effect on the number of seeds found in
each habitat (Fig. 9). P-values of the test of slices indicating whether the dif-
ferences were significant are shown (*** P <0.0001).
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Figura 9. Una vez considerada la proporcién de semillas viables dentro de los excrementos (lo realmente importante desde la pers-
pectiva de la planta), la lluvia de semillas fue mds intensa en los bordes de caminos y cortafuegos en comparacién con el matorral,
especialmente la de las especies dispersadas por conejos y carnivoros. Los asteriscos muestran el nivel de significacién de las dife-
rencias (* P <0,05; *** P <0,0001)

Figure 9. Given that ungulates damaged the majority of seeds they ingested, seed rain was more intensive along soft linear deve-
lopment verges tan in the scrubland, especially for those plant species dispersed by rabbits and carnivores. P-values of the test of
slices indicating whether the differences were significant are shown (* P <0.05; *** P <0.0001).
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Figura 10. Diferencias entre hébitats en el nimero de semillas depredadas de cada especie, que solo fueron significativas (* P <0,05;
**P <0,01) en el caso de la olivilla y la zarzamora. Las hormigas resultaron ser los principales depredadores de semillas (en la ima-
gen una hormiga del género Aphaenogaster sacando una semillas de enebro maritimo de la placa petri).

Figure 10. Differences between habitats in the number of predated seeds of each species. We only found them to be significant (* P <0.05;
**P <0.01) in the case of P. angustifolia and R. ulmifolius. Ants were the main seed predators in our study sites (the picture is sho-
wing one Aphaenogaster ant removing one J. macrocarpa seed from the petri dish.
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viables en los excrementos de ungulados fue
mucho mds bajo que en los de conejos y carni-
VOros (Fz,wo = 36,45; P <0,0001; PEREA et al.,
2012). Este patrén fue especialmente acentuado
en aquellas especies de arbustos dispersadas
predominantemente por zorros y conejos
(como la olivilla, la sabina, la zarzamora, el ene-
bro maritimo y la camarina). En sentido
opuesto, entre el 75% y el 93% de las semillas
de las especies de arbustos de frutos carnosos
habitualmente dispersados por ungulados y te-
jones (como el lentisco y el palmito) fueron lo-
calizadas en el matorral. En total, encontramos
semillas de 13 especies de arbustos de frutos
carnosos dispersadas por mamiferos. De ellas,
cuatro (sabina, enebro maritimo, parra silves-
tre y madrofio) fueron exclusivamente disper-
sadas en las lindes de ELS, dos fueron
dnicamente dispersadas en el matorral (la es-
parraguera y el acebuche), y siete (palmito, pi-
ruétano, zarzamora, camarina, lentisco, olivilla
y mirto) fueron encontradas en

ambos hébitats. Por lo tanto, no en-

b

(F, 4= 1,93; P =0,15). Dicha falta de diferencias
se mantuvo en los dos hébitats. Este resultado, al
igual que nuestras observaciones de campo (Fig.
10B), sugiere que las hormigas, no excluidas en
ningin tratamiento, fueron los principales de-
predadores de semillas en ambos hébitats.

Emergencia y supervivencia de plantulas

Considerando conjuntamente todas las especies
de plantas sembradas, no encontramos diferen-
cias significativas en cuanto a la emergencia total
entre habitats (F1,157 =2725; P =0,14; véase «Total»
en Fig. 11). En cambio, si que hubo diferencias
significativas entre especies (F6,157 = 15,28, P
<0,001), siendo el piruétano, el palmito, la olivilla y
la sabina las especies que emergieron con mayor
éxito (Fig. 11). La interaccién entre habitat y espe-
cie de planta no fue significativa (F6,157 =131, P =
0,26), lo que sugiere que, en términos generales, la
ausencia de diferencias entre habitats es consistente

contramos diferencias significativas
en la diversidad de semillas entre
hébitats (F, <3,81; P > 0,05).

Supervivencia de semillas

Los resultados preliminares indican
que en total la depredacién de semi-
llas fue similar en los dos hébitats (P
> 0,05). Sin embargo, dicho patrén
varié6 marcadamente dependiendo
de la especie de planta (Fs,zsz =458; P
<0.001). Por ejemplo, en las lindes de
ELS fueron depredadas, en prome-
dio, 2,5 més semillas de zarzamora
que en el matorral (Fig. 10A). En
cambio, en el caso de la sabina la de-
predacién de semillas fue 1,74 veces
mads intensa en el matorral que en las
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lindes, aunque las diferencias no fue-
ron significativas. Esa ausencia de
significacion se repite para la mayo-
ria de las especies (Fig. 10A). No en-
contramos diferencias significativas
entre la cantidad de semillas depre-
dadas entre tipos de exclusiones

Figura 11. Diferencias entre habitats en el ntimero de pldntulas emergidas de
cada especie de arbusto, que s6lo fueron significativas (* P <0,05) en el caso de
la zarzamora y el palmito. No obstante, esas pequefias diferencias entre hébitats
desaparecieron al considerar la supervivencia.

Figure 11. Differences between habitats in the number emerged seedlings of each
shrub species. We only found them to be significant (* P <0.05) in the case of C.
humilis and R. ulmifolius. However, such slight differences between habitats
disappeared regarding seedling survival.
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en todas las especies (aunque la emergencia de
plantulas de zarzamora y palmito fue ligeramente
superior en el matorral; Fig. 11).

En cuanto a la supervivencia de pldntulas, los re-
sultados fueron muy similares a los anteriores, de-
tectdndose tinicamente diferencias significativas
entre especies. El palmito y el piruétano fueron las
especies que sobrevivieron en mayor proporcion,
mientras que las plantulas de sabina, enebro, oli-
villa, zarzamora y lentisco apenas sobrevivieron.
Cabe destacar que estos resultados son aun preli-
minares.

Densidad y diversidad de arbustos de frutos
€arnosos

La densidad total de arbustos de frutos carnosos
fue mayor en los bordes de caminos y cortafuegos
en comparacién con el matorral, mientras que la
de cistdceas fue similar en los dos hébitats (Fig. 12).
No obstante, los resultados variaron entre especies

b
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dependiendo de su principal dispersor (F,,; =
4,70; P <0,01; Fig. 12). Tanto la composicién como
la diversidad de especies no variaron significati-
vamente entre hébitats (F1,56 =1,66; P =0,09).

La distribucién de clases de tamario entre habitats
también varié dependiendo del principal disper-
sor de la especie de planta (F2,15l3 =3,73; P <0,05).
En concreto, las plantulas de especies dispersadas
por aves, asi como las plantulas y los adultos de
especies dispersadas principalmente por conejos y
zorros, alcanzaron densidades significativamente
mayores en los bordes de caminos y cortafuegos,
mientras que en el resto de los casos las densidades
fueron similares en ambos hdbitats.

DISCUSION

Nuestros resultados indican que estructuras linea-
les humanas como caminos y cortafuegos, pese a
que pueden afectar de forma negativa a ciertos or-
ganismos, también asumen papeles ecoldgicos re-
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Figura 12. Mientras que las cistdceas y los arbustos de frutos carnosos dispersados por ungulados y tejones (e.g. lentisco, palmito)
mostraron densidades similares en ambos hébitats, los arbustos de frutos carnosos dispersados principalmente por aves (e.g. Rubia
spp., Daphne gnidium), conejos y zorros (e.g. sabina, olivilla) alcanzaron densidades significativamente (* P <0,05; ** P <0,01) mayo-

res en los bordes de caminos y cortafuegos.

Figure 12. Cistaceae and fleshy-fruit shrubs dispersed by ungulates and badger (e.g. P. lentiscus and C. humilis) showed similar den-
sities in both habitats, whereas fleshy-fruit shrubs dispersed by birds (e.g. Rubia spp., D. gnidium), rabbits and foxes (e.g. J. phoenicea
and P. angustifolia) reached greater densities (* P <0.05; ** P <0.01) along soft linear development verges than in the scrubland.
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levantes, y hasta ahora desconocidos, mediante su
interaccién con mamiferos frugivoros. Hemos de-
mostrado que estos animales actiian como jardi-
neros naturales, determinando en gran medida la
configuracion espacial de las comunidades de ar-
bustos de frutos carnosos (DAMSCHEN et al.,
2008). Ademads, al alejar las semillas del entorno
materno incrementan su probabilidad de super-
vivencia y su capacidad de colonizacién (SCHUPP
et al., 2010). Por lo tanto, la conservacion de los dis-
persores de semillas es absolutamente necesaria
para el desarrollo y el mantenimiento de pobla-
ciones de matorral noble. Recomendamos que éste
valioso servicio ecosistémico sea considerado a la
hora de manejar las poblaciones de éstos mamife-
ros, cruciales tanto en Dofiana como en otros eco-
sistemas (STONER et al., 2007).

Pese a que caminos y cortafuegos pueden afectar
negativamente a la produccién de semillas, este
efecto probablemente se compensa sobrada-
mente por una llegada diferencial de semillas
mediada por mamiferos frugivoros como el zorro

b

y el conejo. La supervivencia (y la capacidad ger-
minativa) de semillas y plantulas en los bordes
de caminos y cortafuegos no difirié a la encon-
trada en los parches de matorral continuo. Por lo
tanto, la mayor densidad de arbustos de frutos
carnosos a lo largo de las lindes de caminos y cor-
tafuegos indica que la dispersién de semillas es el
factor fundamental que explica la distribucién es-
pacial de arbustos en relacién a estas estructuras.
Tales resultados concuerdan con nuestras pre-
dicciones iniciales y también con los resultados
de algunos estudios sobre dispersién endozod-
cora a lo largo de estructuras similares a las ELS
(LEVEY et al., 2005; TEWKSBURY et al., 2002).

El hecho de que los bordes de caminos y cortafue-
gos sean focos no sélo de recepcién de semillas,
sino de reclutamiento de arbustos de frutos carno-
sos, los convierte en potenciales corredores o fren-
tes de colonizacién para arbustos autdéctonos,
algunos de los cuales ostentan categorfas de ame-
naza (e.g. enebro maritimo, en Dofiana; Fig. 13).
Este efecto, potencialmente beneficioso, abre nue-

Figura 13. Hilera de arbustos de frutos carnosos a lo largo del borde de un camino en el Parque Nacional de Dofana. En primera
linea, un enebro maritimo (J. macrocarpa), seguido de multitud de sabinas (J. phoenicea turbinata). Foto: Alberto Sudrez-Esteban.

Figure 13. Fleshy-fruit shurb hedgerow along a trail verge within Dofiana National Park. In the frontline, a maritime juniper (J. ma-
crocarpa), followed by several Mediterranean junipers (J. phoenicea turbinata). Photo credits: Alberto Sudrez-Esteban.
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vas e insospechadas oportunidades para la restau-
racién y el manejo de la vegetacién (SUAREZ-ES-
TEBAN et al. En prensa).

No obstante, los efectos de las ELS sobre las co-
munidades vegetales deben estar condicionados
por el contexto ecolégico. Asi, por ejemplo, en
ecosistemas poco densos (e.g. dunas), donde los
frugivoros puedan moverse, alimentarse y mar-
car su territorio con la misma eficacia a través de
los habitats circundantes que a lo largo de ELS,
estas estructuras probablemente reciban una
proporcién similar de semillas que el resto de los
habitats. Tampoco esperariamos una llegada di-
ferencial de semillas a las lindes de ELS en eco-
sistemas pobres en aquellos frugivoros que las
seleccionan positivamente para defecar (como el
zorro y el conejo en Dofiana). Dado su intensi-
dad de uso, no creemos que este efecto sea ex-
trapolable a otros tipos de estructuras lineales
humanas, como carreteras o autopistas, suscep-
tibles de actuar como barreras en lugar de co-
rredores (FORMAN & ALEXANDER 1998).

En otros contextos, las ELS pueden tener efec-
tos negativos sobre las comunidades vegetales,
al favorecer la erosion y las perturbaciones hu-
manas (e.g. caza de frugivoros, deforestacién;
LAURANCE et al., 2009), y la expansién de es-
pecies exéticas, dispersadas tanto por la accién
humana como por frugivoros silvestres (ROST
et al., 2012). En dichas situaciones, recomenda-
mos el cierre de ELS, tanto para paliar sus efec-
tos negativos como para reconducir la lluvia de
semillas de especies invasoras y asi poder con-
centrar y elevar la eficacia de los esfuerzos de
erradicacion.

106
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Dada la elevada densidad de ELS en el Parque Na-
cional de Dofiana (ROMAN et al., 2010), asf como
en otras dreas protegidas de Espafia y de otras
partes del mundo, considerar y sopesar todos sus
potenciales efectos es un requerimiento impres-
cindible para disefiar y manejar las ELS con preci-
sion y éxito. Este estudio ofrece una base
metodoldgica para evaluar los efectos de ELS
sobre las comunidades vegetales, aplicable en
todo el mundo. Cuando las ELS acttien como co-
rredores para especies nativas, como en el caso de
Dofiana, recomendamos su utilizacién para la re-
forestacién natural (y gratuita) de dreas degrada-
das, asi como para la creacién y conexién de
poblaciones de arbustos. Esto requiere que los
margenes de las ELS sean manejados con cautela,
ya que perturbaciones como los desbroces y la
aplicacion de herbicidas reducen o ralentizan el
crecimiento de la vegetacién, a la vez que favore-
cen a especies invasoras (SPOONER et al., 2004).
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