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CAPITULO 1.- ESPECIE Y AREAS DE ESTUDIO. JUSTIFICACION DE ESTA
MEMORIA DE DOCTORADO

1.1.- El pino silvestre

El pino silvestre (Pinus sylvestris L.) es la especie de pino que presenta un area de
distribucion geografica mas amplia en Europa y Asia (Gausen et al. 1964, Ceballos y Ruiz de
la Torre 1971). Se extiende en latitud desde los 70°N en Escandinavia hasta casi los 37°N en
Sierra Nevada y montanas del norte de Turquia, abarcando en longitud desde Galicia a Ojotsk
(Rusia), en la Siberia oriental. Ocupa, por tanto, un intervalo de casi 35° en latitud y 150°
en longitud (Fig. 1.1), encontrandose las mayores extensiones en Siberia y, dentro de
Europa, en Alemania, Polonia y Escandinavia. Hacia el sur, sin embargo, se hace
paulatinamente mas escaso, y en la cuenca mediterranea su presencia se restringe a nucleos
aislados en la alta montana (Fig. 1.1). Puede alcanzar los 35-40 m de altura, diametro de

tronco comunmente superiores a1 m y una longevidad de 500-600 anos (Rojo y Montero

1996).
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Figura 1.1.- Distribuciédn mundial del pino silvestre (Pinus sylvestris L.). A partir de Rojo y
Montero (1996).

Dentro de las 12 especies de pinos que se reconocen en Europa (Gausen et al. 1964),
el silvestre se enmarca en el grupo de pinos de montana de Klaus (1989), caracteristicos de

la zona extramediterranea. Atendiendo a datos paleontoldgicos, su presencia se remonta en



Europa al periodo Terciario (Molotkov y Patlaj 1991). Se piensa que la especie se origind en
el este de Asia, extendiendose desde alli al resto del continente. Durante los sucesivos periodos
glaciares del Pleistoceno su area de distribucion sufrio continuos cambios latitudinales,
longitudinales y altitudinales (Bennett et al. 1991, Bennett 1997, Willis et al. 1998), tal y
como ocurrio con la mayor parte de la biota del continente (Lopez-Vera 1986, Huntley vy
Webb 1989, Cox y Moore 1993). Asi, con los maximos glaciares se extinguio en el centro vy
norte de Europa, mientras que durante los interglaciares recolonizd las areas nortenas, al
tiempo que las poblaciones del sur ascenderian en altitud en las montanas, acantonandose en
puntos microclimaticos mas humedos y frios. Por tanto, las montanas de la Europa

mediterranea sirvieron de refugios que permitieron la supervivencia de ésta y otras especies

durante los maximos glaciares y la posterior recolonizacion del continente durante los
interglaciares (Bennett 1997, Taberlet et al. 1998, Vogel et al. 1999). Este proceso
favorecio la formacion de numerosas poblaciones que debieron quedar aisladas repetidamente
(Molotkov y Patlaj 1991), lo que unido a la extensa area de distribucion que ocupa este taxon
actuaria de motor para la evolucion divergente de las distintas poblaciones, de modo que se
han reconocido hasta 150 variantes para la especie (Gausen et al. 1964). Algunas se han
considerado subespecies, pero la mayoria de estas variantes siguen un patron clinal y no es
posible darles un tratamiento sistematico formal (Gausen et al. 1964, Franco 1986,
Molotkov y Patlaj 1991).

La extension y variedad del area natural del pino silvestre y su diversificacion

morfoldgica han favorecido también el desarrollo de una gran amplitud ecoldgica, creciendo en

una multitud de suelos y climas (Dallimore y Jackson 1966, Ceballos y Ruiz de la Torre
1971). En lo referente a las temperaturas, el pino silvestre es una de las especies europeas
que estan mas especializadas para soportar el frio. Del mismo modo resiste bien los vientos,
nieves y heladas, con gran capacidad para soportar la continentalidad del clima (Ceballos vy
Ruiz de la Torre 1971, Franco 1986). Es por otra parte uno de los pinos europeos mas
exigentes en precipitacion; la minima necesaria dependera, no obstante, de las caracteristicas
globales del clima, siendo menor en localizaciones frias como las boreales. En la Peninsula
Ibérica la precipitacion requerida para su desarrollo aumenta al acercarnos al sur,
considerandose que para el caso de Sierra Nevada y Sierra de Baza debe alcanzar al menos los

600-800 mm anuales (dependiendo de que sea exposicion norte o sur, respectivamente),

registrandose al menos 75 durante el verano (Ceballos y Ruiz de la Torre 1971). En lo que
respecta al sustrato, el pino silvestre crece en una gran variedad de suelos, tanto
carbonatados como siliceos, siendo, a grandes rasgos, indiferente edafico. Se considera, por

otra parte, una especie marcadamente heliofila, no pudiendo sobrevivir ni regenerarse bajo



una sombra densa (Ceballos y Ruiz de la Torre 1971, Franco 1986, Ferreras y Arozena
1987). Este conjunto de requerimientos ecoldgicos justifican que sea una especie arbdrea
dominante en los bosques boreales, mientras que en la cuenca del mediterraneo en general, vy
en la Peninsula Iberica en particular, el pino silvestre se localice sdlo en areas de alta
montana, que constituyen islas microclimaticas donde encuentra condiciones ambientales
apropladas para su supervivencia (mayor precipitacion y menor temperatura) al tiempo
que, probablemente, estas condiciones ambientales dificulten el crecimiento de posibl.es
especies arboreas competidoras (Willis et al. 1998).

En la Peninsula Ibérica, los principales nucleos de habitacion de las poblaciones
naturales se hallan en el Pirineo, Sistema |bérico y Sistema Central (Catalan-Bachiller
1991a, Rojo y Montero 1996; Fig. 1.2). En la mitad sur peninsular solo se encuentran dos
nucleos de pequeno tamano en las Sierras Subbéticas (unicos existentes al sur del Sistema
Central), uno en Sierra Nevada (en el area del Cerro del Trevenque), y otro en la Sierra de
Baza, a unos 60 Km al norte del anterior (Fig. 1.2), ocupando cada una de ellas no mas de 5
Km?®. Estos nucleos se encuentran a su vez fragmentados en rodales de menor superficie, o
que puede estar condicionado tanto por la amplia heterogeneidad ambiental de estas montanas,
que reduce las areas con condiciones microclimaticas apropiadas para la especie, como por la
accion humana, muy intensa en estas zonas desde milenios. Las poblaciones de estas montanas
son las de distribucion mas meridional de la especie (Boratynski 1991), y se ha reconocido
para ellas la forma nevadensis Christ, considerada como variedad o subespecie dependiendo de
los autores (Gausen et al. 1964, Molotkov y Patlaj 1991, Ceballos y Ruiz de la Torre 1971;

ver este ultimo autor para una descripcion de los caracteres diferenciadores).

1.2.- Historia natural del pino silvestre en Andalucia

Los pinares de pino silvestre de las Cordilleras Beéticas han llamado la atencion de los
naturalistas desde antano, lo que en buena medida debe estar fundamentado en que los
primeros en describirlos fueron viajeros de paises donde esta especie es comun. Las
primeras referencias hoy conocidas de los bosques de pino silvestre del area del Trevenque
fueron dadas por el botanico suizo Charles Edmond Boissier en la primera mitad del siglo XIX
(Boissier 1839-1845). Posteriormente, dos naturalistas alemanes (Willkomm 1882, Voigt
1889), siguiendo en buena medida los pasos de Boissier por Sierra Nevada, ofrecen breves

notas sobre el estado de los pinares en la zona del Trevenque, denunciando ya el declive de las



Sistemas
Beticos

Figura 1.2.- Distribucién del pino silvestre en la Peninsula Ibérica. Se incluyen tanto poblaciones
naturales como las principales masas de repoblacién. A partir de Rojo y Montero (1996).

poblaciones debido a las cortas de arboles para el carboneo. De los pinares de Sierra de Baza,
sin embargo, no disponemos de referencias histdéricas que se remonten a las fechas indicadas
para la zona del Trevenque.

Las formaciones naturales de estos pinares se localizan entre los (1500)-1700 vy
2200 m snm, constituyendo la zona de limite forestal superior en los lugares en los que se
encuentran. Crecen sobre suelos carbonatados derivados de calizas y, en menor medida, de
dolomias, asi como sobre afloramientos de filitas que puntualmente aparecen entre las rocas |
carbonatadas. En Sierra Nevada se extienden por las localidades de Barranco del Espinar
(30SVG5905) y Cerro del Tesoro (30SVG5805), encontrandose pies aislados en Loma de los
Panaderos y Arroyo de Benalcazar (30SVG5904) y Trevenquillo (30SVG5803). En Sierra de
Baza los nucleos mas importantes se dan en la cara norte del Cerro de la Boleta
(30SWG1237), Barranco de la Fonfria (30SWG1236) y prados aledanos (Prados del Rey y
Collado del Mayoral). Nucleos menores se encuentran en la cabecera del Barranco de
Relumbre, en su cara norte (30SWG1435), Calar de San Sebastian (30SWG1235) y Calar
de Santa Barbara (30SWG1436). La bibliografia no cita su presencia en otras localidades.
Ademas, hemos visitado otras (tanto carbonatadas como siliceas) de Sierra Nevada, Sierra de
Baza y Sierra de los Filabres, en cotas altitudinales propias de estos pinares, y con especial
hincapié en localidades con toponimias que hiciesen mencion a pinares, sin hallar nuevos

restos de pino silvestre salvo dos individuos aislados (ver mas adelante).



Ocupan estos pinares la zona del piso oromediterraneo, con ombroclima al menos
subhumedo, si bien ocasionalmente pueden descender al piso supramediterraneo,
supuestamente en emplazamientos donde las peculiaridades climaticas o topograficas impiden
el dominio de otras especies forestales (Martinez-Parras y Peinado 1987, Molero et al.
1992). Los suelos que se presentan en su area de distribucidon son variados; son frecuentes
los regosoles, cambisoles y rendsinas, pudiendo aparecer litosoles en lugares de marcada
pendiente y escasa cobertura vegetal (Gomez-Mercado y Valle 1988, Delgado et al. 1989,
Catalan-Bachiller 1991a). La composicion floristica esta caracterizada por la presencia del
pino silvestre en el estrato arbdreo, con una cobertura media, que puede estar tambien
acompanado de pino laricio Pinus nigra subsp. salzmannii. Cuando se presentan
simultaneamente, el pino laricio ocupa zonas de inferior cota o exposiciones mas soleadas,
donde llega a desplazar al silvestre, mientras que éste ocupa las zonas mas altas y umbrias.
Por tanto, es comun observar en valles encajonados el dominio de pino silvestre en la ladera
orientada al norte y el dominio del pino laricio en orientacion sur. En el estrato arbustivo son
frecuentes el enebro Juniperus communis y la sabina J. sabina, asi como un nutrido espinar
representado por el majuelo Crataegus granatensis, el endrino Prunus ramburii, cerezo
rastrero P. prostrata, agracejo Berberis hispanica y diversas especies de rosas Hosa spp.
Otras especies frecuentes en estas comunidades son el heléboro Helleborus foetidus,
madreselva arborea Lonicera arborea, Daphne oleoides, Astragalus granatensis, Erinacea
anthyllis, Salvia oxyodon, Poligala boissieri, etc (para una descripcion detallada de la flora y
vegetacion consultar Martinez-Parras y Peinado 1987, Martinez-Parras et al. 1987,
Gomez-Mercado y Valle 1988, Blanca y Morales 1991, Molero et al. 1992).

En estos bosques la polinizacion del pino silvestre ocurre generalmente en Mayo. Las
pinas polinizadas maduran durante el resto del ano, durante todo el ano siguiente, vy
finalmente dispersan las semillas entre Febrero y Abril del tercer ano de desarrollo,
prolongandose por tanto la maduracion de las semillas unos 21 meses tras la polinizacion. E|
pino silvestre es una especie vecera, con intervalos de fructificacion maxima entre 2 y 5
anos, muy frecuentemente de 3 (Ceballos y Ruiz de la Torre 1971); la cosecha registrada en
1996 fue la mas alta, en 1997 y 1998 fue apreciablemente mas baja y en 1999 fue
practicamente inexistente (observaciéon personal). Las semillas son dispersadas por el
viento, y en el momento de la dispersion es comun la presencia de nieve en el sustrato,
depositandose comunmente sobre ésta tras la dispersion. Numerosos depredadores de semillas
comunes en las zonas de estudio pueden consumir los pinones tanto antes como despues de la
dispersion, siendo muy frecuentes el raton de campo (Apodemus sylvaticus) y varias especies

de aves, entre las que destacan el piquituerto (Loxia curvirrostra), carboneros (Parus



spp.), luganos (Carduelis spinus) y otras paseriformes. La emergencia de las plantulas
ocurre a finales de la primavera (finales de Mayo y principios de Junio), concluyendo en los

primeros dias del verano.

Los juveniles son ramoneados por ungulados, que comen los brotes terminales y, con
frecuencia, el del eje principal, ocasionando asi la pérdida de dominancia apical. El ganado
domeéstico (ovejas y cabras) es muy comun en las localidades de estudio, que son utilizadas
como zonas de pastoreo durante el verano. En el invierno la ganaderia es conducida a zonas
mas bajas, si bien los ungulados silvestres (cabra montés) permanecen aun durante este
periodo. La herbivoria repetida sobre los juveniles origina malformaciones en el patron de
desarrollo, pudiendo encontrarse pinos achaparrados y con ramaje muy denso, indicativo de
reiteradas pérdidas de dominancia apical. Una vez que el juvenil alcanza 150-200 cm Lde
altura suele estar libre de la pérdida del brote central, siendo entonces el crecimiento mas
rapido y, en caso de no sufrir excesivos danos, suelen entrar en edad reproductora al alcanzar
los 200-250 cm de altura.

La herbivoria por insectos no suele tener gran relevancia, pudiendo mencionarse los
danos causados por la larva de Retinia resiniella, que horada la médula de los brotes causando
su pérdida. La procesionaria (Thaumetopoea pityocampa), no obstante, puede causar fuertes
defoliaciones en los pinares de pino silvestre. Sin embargo, su incidencia ha sido muy escasa
en las areas de estudio durante los anos de muestreo, a pesar de que en localidades proximas
situadas a menor cota la plaga tuvo gran incidencia sobre los pinares, fundamentalmente ce
repoblacion. La ausencia de ataque en los pinares autéctonos puede deberse a la mayor altitud
a la que se encuentran, lo que unido a su ubicacion en zonas de umbria ha de suponer
temperaturas muy bajas para el desarrollo de las larvas. Como excepcion, en la cota inferior
del pinar en una de las localidades de estudio (Barranco del Espinar), el ataque por'
procesionaria fue alto durante uno de los anos de estudio.

Una peculiaridad de las poblaciones naturales de pino silvestre de Sierra Nevada y
Sierra de Baza es que sdlo se asientan sobre los sustratos carbonatados mencionados, a pesar
de que en ambas sierras este sustrato se continda, en la misma cota, con suelos acidos
derivados de rocas siliceas (micaesquistos Nevado-Filabrides). Sdlo ocasionalmente se
encuentran de forma presuntamente natural individuos sobre estos suelos acidos. Tal es el
caso de un pie anoso, de enormes dimensiones (diametro de tronco de 148 cm y altura

aproximada de 20 m), localizado en el término municipal de Lugros (cara norte de Sierra



Nevada) a 1745 m snm : o el de un individuo de unos 35 afos situado a 2100 m snm por

encima del robledal de Monachil, cerca del area del Trevenque. El hecho de que la zona de
contacto entre ambos tipos de sustratos se encuentre muy proxima a las zonas de distribucion
del pino silvestre, que la especie crezca en otras localidades de la peninsula sobre sustratos
acidos derivados de esquistos y granitos, y que tanto en Sierra Nevada como en Sierra de los
Filabres (continuacion con Sierra de Baza) existan repoblaciones en estos suelos siliceos que
presentan un crecimienlo y desarrollo normales, plantea interrogantes acerca de esta
segregacion en funcion del tipo de roca. Hoy dia no sabemos si es natural o, por el contrario,
si la especie pudo ocupar areas siliceas en tiempos recientes. No obstante, la ausencia casi
total de restos hace pensar en algun tipo de limitacion para el crecimiento en estas areas. En
cualquier caso, aun si solo pudiesen crecer sobre sustratos carbonatados, hay muchas otras
sierras proximas que presentan caracteristicas edaficas y climaticas en principio similares
a las de Baza y Trevenque, como son la Sierra de Castril, La Sagra, Cazorla, o el area del
Dornajo en Sierra Nevada, todos ellos lugares en los que la especie esta ausente.

Es muy probable que en el ultimo maximo glaciar, hace aproximadamente 20000 anos
(Covey 1991, Petit et al. 1999), el pino silvestre ocupase mayor extension que la actual en
estas sierras. En efecto, durante esa época los registros polinicos indican altos niveles de
polen de Pinus, tanto en la Peninsula Ibérica (Penalba 1994, Peérez-Obiol y Julia 1994,
Carrion y Dupre 1996, Munoz-Sobrino et al. 1997, Ramil-Rego et al. 1998) como en otros
puntos de la cuenca mediterranea (Willis 1992, 1994), siendo particularmente ilustrativo
para el caso que nos ocupa el sondeo realizado por Pons y Reille (1988) en las Lagunas del
Padul (Granada), en plenas Sierras Béticas. Desgraciadamente, no es posible distinguir la
especie concreta a través del registro polinico. Sin embargo, dado que las temperaturas
medias en la region mediterranea llegaron a ser 12 °C inferiores a las actuales y que el clima
era mas continental (Guiot 1987, Allen et al. 1999), lo que favorece a esta especie respeto a
otras especies de pinos que habitan en Europa, cabe pensar que estos granos de polen
correspondiesen en gran medida a pino silvestre (consultar Penalba 1994, que ademas ce
polen identifica restos de hojas). Hacia el ano 13000 AC, coincidiendo con una mejoria
climatica que situd al clima en un régimen de precipitacion y temperatura similar al actual,
se registra un cambio brusco en la secuencia polinica, que en lo referente al estrato arboreo
se traduce en una considerable disminucidn de la presencia de Pinus y aumento de Quercus,

patron que de nuevo se ha registrado tanto en las Cordilleras Béticas como en otros puntos ce
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la Peninsula Ibérica o de otras montanas mediterraneas (ver referencias anteriores). A
partir de este momento, el pino silvestre quedaria presumiblemente relegado a refugios
microclimaticos de la alta montana.

Parece claro, no obstante, que las poblaciones de pino silvestre de las Sierras Beéticas
han permanecido aisladas de las del resto de Europa desde hace mucho tiempo, probablemente
desde el Terciario (Sinclair et al. 1999), representando reductos que han sobrevivido
durante los sucesivos ciclos glaciares e interglaciares del Pleistoceno. Sin embargo, esto no
evita que, atendiendo a los registros polinicos, estas poblaciones hayan variado su extension
en el sur peninsular dependiendo de las condiciones climaticas, pudiendo haber ocupado zonas
colindantes a su actual area de distribucion e incluso otras sierras durante el ultimo maximo
glaciar. En este sentido, Rodriguez-Ariza et al. (1996) sugieren, apoyandose en estudios
antracolégicos realizados en yacimientos de las edades del Cobre y del Bronce (hace unos
4000 anos), la posible existencia de pino silvestre en enclaves carbonatados del norte de
Granada, como las Sierras de Orce y La Sagra. Hoy por hoy, no obstante, estos detalles
permanecen en el mas absoluto desconocimiento, y sera necesaria la combinacion de diversos
estudios (polinicos, antracoldgicos, paleontologicos y geneticos), junto con mucha suerte
para encontrar restos analizables, para determinar la historia de los pinares de pino
silvestre de las Cordilleras Béticas durante el Holoceno. En cualquier caso, conviene tener
presente que la vegetacion puede sufrir cambios radicales incluso sin el concurso de la
actividad humana, habiéndose registrado de hecho durante el Pleistoceno reemplazamientos de

formaciones vegetales en intervalos inferiores a 200 anos (Allen et al. 1999).

1.3.- Problematica del pino silvestre en Andalucia
Los pinares de pino silvestre de Sierra Nevada y Sierra de Baza son, como se ha comentado,
los de distribucion mas meridional del planeta. Estan aislados del resto de poblaciones y
presentan una identidad genética distintiva, habiendo sobrevivido a sucesivos periodos
glaciares e interglaciares acantonados en los refugios proporcionados por estas montaﬁés.
Presentan ademas un estado de conservacion muy aceptable, y constituyen una de las escasas
representaciones de pinares de alta montana aun existentes en el sur peninsular (Blanca vy
Morales 1991, Molero et al. 1992). Este cumulo de circunstancias histdricas, biologicas vy
medio ambientales han propiciado que estos pinares hayan sido uno de los objetivos
prioritarios en los programas de conservacion, estando de hecho protegidos bajo el amparo
del Parque Nacional de Sierra Nevada y Parque Natural de Sierra de Baza.

La extension de estos pinares ha sufrido una regresion constatable en tiempos

recientes. Asi, como se comentd anteriormente, tanto Willkomm (1882), como Voigt



(1889), denunciaron ya el declive de las poblaciones del area del Trevenque debido a las
cortas de arboles para el carboneo. Para los pinares de Sierra de Baza no disponemos ce
referencias histéricas que se remonten a estas fechas. Sin embargo, la actividad humana ha
sido igualmente intensa en esta comarca desde milenios (Sanchez-Quirante 1998), con lo que
el uso de madera de pino silvestre para distintos fines no puede descartarse. Por otro lado, la '
actividad minera, causante de extensas deforestaciones en nuestras montanas a lo largo de'la
historia (e.g. Sanchez-Picon 1996), ha sido particularmente intensa en esta sierra hasta
hace un par de décadas (Sanchez-Quirante 1998), con el agravante en este caso de que se
desarrollé fundamentalmente en las zonas mas altas, justo en el area de distribucion del pino
silvestre. De hecho, hoy dia se pueden encontrar restos de manejo del bosque (tocones
cortados) que podrian estar en relacion tanto con la explotacion minera como con la entresaca
de madera para otros fines. En este sentido, se puede constatar la corta de individuos de
grandes dimensiones en tiempos muy recientes, como la ocurrida en torno a 1940 en el area
del Calar de San Sebastian, donde se desmontaron entre 5000 y 10000 pinos silvestres
autéctonos segun testimonio de Jesus Lozano, guarda forestal de la Sierra de Baza durante mas
de cuatro décadas. Actualmente el lugar esta ocupado por una repoblacion de pino silvestre y
laricio, mientras que los uUnicos ejemplares de silvestre autoctonos estan relegados a los
riscos mas altos y escarpados de la loma, donde a buen seguro la inaccesibilidad les salvo del
hacha. Por otra parte, la agricultura ha debido reducir también la extension de estos bosques
de pino silvestre, ya que hasta hace poco se sembraban cereales en terrenos roturados vy
parcialmente allanados colindantes a los bosquetes actuales, lo que puede confirmarse de
nuevo por el testimonio de los habitantes mas ancianos de esta sierra.

A pesar de que hoy dia los pinares estén protegidos, su reducida area de distribucion
los hace muy vulnerables frente a perturbaciones frecuentes en los ambientes mediterraneos
(como por ejemplo el fuego), por lo que se consideran en peligro de extincion (Rivas-
Martinez et al. 1991, Blanca et al. 1998). Por otra parte, observaciones preliminares
indican que son muy frecuentes en las poblaciones los individuos adultos e incluso viejos, y no
en todas parece haber un numero suficiente de juveniles que asegure el reemplazamiento ce
los adultos en un futuro inmediato. Siendo ésta una especie muy longeva, este panorama puede
representar sélo' una fase transitoria, pudiendo producirse fendmenos de reclutamiento
puntuales que, aunque fuesen a intervalos de tiempo amplios, asegurarian el reemplazamiento
(e.g. Platt et al. 1988, Agren y Zackrisson 1990). No obstante, la situaciéon actual de estos
bosques, localizados en nucleos relictos, bajo un clima mediterraneo en principio adverso
para el mantenimiento y desarrollo de poblaciones de especies boreo-alpinas como el pino

silvestre, y bajo la amenaza de un cambio climatico que predice una disminucion de las



precipitaciones (al tiempo que un aumento de su variabilidad) asi como un aumento de las
temperaturas para la region mediterranea (IPCC 1996, Karl et al. 1997), hace pensar que
su regeneracion puede estar muy limitada.

La conservacion de estos pinares requiere, por tanto, el conocimiento de las fases del
ciclo de vida que puedan colapsar la regeneracion natural de las poblaciones. Aunque
numerosos autores han abordado el estudio de estos bosques desde un punto de vista
fitosocioldgico (Martinez-Parras et al. 1987, Martinez-Parras y Peinado 1987, Gomez-
Mercado y Valle 1988) vy floristico (Blanca y Morales 1991), hasta la fecha no se ha
realizado ninguna investigacion en profundidad sobre la viabilidad de sus poblaciones y sobre
el papel de los distintos factores ecoldgicos, tanto bidticos como abidticos, en su capacidad de
regeneracion poblacional. El objetivo de esta memoria de doctorado es analizar estos factores
para poder determinar las fases del ciclo de vida que puedan colapsar la regeneracion natural

de las poblaciones, conocimiento éste esencial para afrontar con exito la conservacion de estos

bosques.

1.4.- Planteamiento de esta memoria de doctorado
Los procesos ecoldgicos que pueden limitar la regeneracion de las poblaciones vegetales son
multiples, e incluyen una constelacion de factores bidticos y abidticos desde el momento
mismo en que el individuo esta en fase de semilla. Entre ellos se encuentran impedimentos
derivados de la dispersion de las semillas (Howe y Smallwood 1982, Willson 1992,
Chambers y MacMahon 1994), la predacion pre- y post-dispersiva de las semillas (Janzen
1971, Crawley 1992), la disponibilidad de sitios apropiados para la germinacion vy
supervivencia de las plantulas (Harper 1977, Fowler 1988, Schupp 1995), el
establecimiento de relaciones con organismos del suelo (McGinley et al. 1994, Read 1994,
Newsham et al. 1995, Little y Maun 1996, Saikkonen et al. 1998, Holan y Alexander
1999), las interacciones con otros vegetales, sean de competencia, mutualistas o
facilitadoras (Tilman 1988, 1997, Bazzaz 1996, Watkinson 1997, Holzapfel y Mahall
1999) o la interaccion con herbivoros durante el crecimiento de los individuos (Prins y Van
der Jeugd 1993, OIff et al. 1999, Zamora et al. 1999), por citar algunos ejemplos. E|
estudio integrado de estos procesos resulta vital para el conocimiento de la viabilidad de las
poblaciones vegetales, y es estrictamente necesario a la hora de conocer las medidas
apropiadas para evitar su declive.

En esta memoria de doctorado pretendemos analizar los factores ecologicos que
condicionan la capacidad de regeneracion del pino silvestre en sus dos ultimas poblaciones de

Andalucia (Sierra Nevada y Sierra de Baza), asi como explorar alternativas que permitan su
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restauracion. Para ello hemos analizado secuencialmente las fases del ciclo vital donde, en
funcion tanto de la bibliografia existente como de observaciones preliminares en campo,
sospechabamos que se producirian las principales pérdidas en potencial de reproduccion vy
supervivencia. Ademas, hemos desarrollado técnicas de manejo que puedan favorecer Ila
restauracion. En los sucesivos capitulos se tratan estos aspectos siguiendo el ciclo natural de
la especie. Iniciamos asi el estudio con el analisis de la dispersion y predacion de semillas,
que se aborda en el capitulo 2. La dispersion de las semillas es un proceso clave ya que los
lugares a los que éstas llegan muestran distintas condiciones para su propia supervivencia y
para la supervivencia de las plantulas resultantes (Harper 1977, Schupp 1995, Schupp vy
Fuentes 1995). Los predadores de semillas, tanto pre- como postdispersivos, pueden no
obstante reducir drasticamente el numero de propagulos disponibles para iniciar el
reclutamiento de plantulas (Crawley 1992, Hulme 1993), lo que puede suponer una-
limitacion para la regeneracion (Eriksson y Ehrlén 1992, Reader 1993). Diversos estudios
muestran que las semillas de pino silvestre son consumidas por un elevado numero ce
animales, tanto vertebrados como invertebrados (Turgeon et al. 1994, Nystrand y Granstrom
1997, Nystrand 1998). Teniendo en cuenta que muchos de estos predadores, u otros con
caracteristicas similares, se encuentran en las areas de estudio, es predecible por tanto que
la predacion de semillas, tanto pre- como postdispersiva, pueda afectar al reclutamiento de
nuevos individuos de pino silvestre.

Una vez dispersadas, el siguiente paso en la regeneracion de la poblacion es la
germinacion de las semillas y la emergencia y establecimiento de las plantulas. Estos
procesos dependen de un amplio conjunto de factores, tanto intrinsecos (es decir, inherentes
a la propia semilla), como extrinsecos (dependientes de factores ambientales, sean bioticos o
abidticos). En el capitulo 3 se aborda el estudio del efecto de factores inherentes ala semilla
en la emergencia y establecimiento. Se analiza asi el efecto del peso de la semilla, factor que
ejerce un profundo control sobre la germinacién, la emergencia y el establecimiento de
plantulas en muchas especies (Fenner 1985, Rice et al. 1993, Bonfil 1998, Vaughton y
Ramsey 1998). Al mismo tiempo, se ha considerado el efecto de la madre de procedencia,
aspecto que puede influir considerablemente en la interpretacion de los resultados. Los
experimentos se realizan en condiciones de vivero ya que el objetivo planteado requeria un
control exhaustivo dificil de conseguir en condiciones de campo.

Tanto la germinaciéon como la emergencia y establecimiento de las plantulas son
procesos que dependen de un amplio conjunto de condiciones fisicas, quimicas y bioticas del
medio, tales como temperatura, humedad, radiacién, ambiente quimico, e interaccion con

otras especies vegetales y con organismos del suelo (Pons 1992, Probert 1992, Read 1994,
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Larcher 1995, Bazzaz 1996, Everham et al. 1996, Lambers et al. 1998, Terwilliger vy
Pastor 1999). Por otro lado, la heterogeneidad espacial creada por la presencia de otros
individuos de especies vegetales y por la variacion de factores fisicos tales como orientacion o
granulometria del suelo, origina un mosaico de microhabitats con diferencias en el conjunto
de factores que determinan germinacion, emergencia y supervivencia, que variaran asi
espacial y temporalmente dentro de la comunidad (Belsky et al. 1989, Barkman 1992, Sipe
y Bazzaz 1995, Kolb y Robberecht 1996, Bazzaz 1996, Breshears et al. 1998). Como
resultado, tanto la germinacion y la emergencia (Anderson y Winterton 1996, Ehrlen vy
Ericksson 1996, Gobbi y Schlichter 1998, Escudero et al. 1999) como el establecimiento de
plantulas (Owens et al. 1995, Tielbdérger y Kadmon 1995, Gray y Spies 1996, 1997, Garcia
1998, Alcantara 1998) muestran importantes variaciones espaciales dentro del habitat. Por
tanto, el estudio de estos procesos en el ambiente natural se ha desarrollado teniendo en
cuenta la heterogeneidad espacial creada por los microhabitats mas comunes en las areas e
estudio. De este modo, en el capitulo 4 se aborda el analisis de la germinacion y la
emergencia, mientras que el capitulo 5 se reserva para el estudio del establecimiento vy
crecimiento de las plantulas.

Los bosques naturales de pino silvestre de Sierra Nevada y Sierra de Baza ocupan una
reducida extension. Existen, no obstante, amplias areas colindantes que podrian ser
potencialmente colonizadas siempre y cuando llegasen semillas, lo que puede considerarse
muy probable ya que se trata de una especie con semillas aladas dispersadas por el viento. No
obstante, los limites de distribucién de las poblaciones vegetales pueden estar determinados
por un conjunto de circunstancias ajenas al clima, tales como tipo de suelo y presencia ce
herbivoros o predadores de semillas (Louda 1989, Stevensy Fox 1991, Crawley 1997). EI
capitulo 6 se dedica al estudio de la posibilidad de expansién del pino silvestre y colonizacion
de areas proximas de forma natural, para lo cual se ha considerado tanto un gradiente
altitudinal manteniendo el mismo tipo de suelo en el que se desarrollan las poblaciones

actuales, como un gradiente de tipos de suelo manteniendo la cota altitudinal de las poblaciones

actuales. En todos los casos se tuvieron en cuenta los resultados obtenidos en los capitulos 4 vy
5, de modo que los experimentos se llevaron a cabo considerando los dos microhabitats mas
comunes en las zonas donde el pino podria potencialmente expandirse (el suelo desprovisto ce
vegetacion y los matorrales).

Una vez que los individuos de las especies arboreas alcanzan el estado de juveniles la-
mortalidad desciende sensiblemente (Harper 1977, Begon et al. 1996). No obstante,
diversos agentes bidticos y abidticos, tales como fertilidad del suelo, temperatura,

precipitacion, patdgenos o herbivoros, pueden reducir sensiblemente el crecimiento de los
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juveniles, causando incluso su muerte (Woodward 1990, Burdon et al. 1994, Zamora et al.
1999). En el capitulo 7 se aborda el estudio de la supervivencia y crecimiento de los
juveniles, para lo que se ha considerado un conjunto de condiciones dadas por diferente
altitud, pluviometria, fertilidad del suelo y danos infringidos tanto por animales como por
factores abioticos.

Un objetivo prioritario de los planes de conservacion de bosques naturales,
especialmente si se encuentran en peligro de extincion, debe ser la busqueda y puesta a punto
de metddos que ayuden a su restauracion, sin que ello suponga un deterioro del ecosistema. El
capitulo 8 se dedica asi al estudio de técnicas de reforestacion que garanticen la supervivencia
de los plantones de pino silvestre sembrados en repoblaciones forestales, para lo cual nos
hemos basado en los resultados obtenidos en capitulos previos. En efecto, los capitulos 5y 6
ponen de manifiesto que la supervivencia de las plantulas es mayor al amparo de los
matorrales, que muestran asi un efecto facilitador para las plantulas de pino. Esto plantea |a
posibilidad de utilizar a los matorrales como plantas nodriza que incrementen la
supervivencia de las plantulas y plantones en repoblaciones forestales, lo que contradice, en
principio, los presupuestos clasicos de la selvicultura en Espana, que considera a la
vegetacion preexistente como una fuente de competencia con el planton sembrado (Mesdon y
Montoya 1993, Garcia-Salmeron 1995). En este capitulo se analiza una tecnica de
reforestacion alternativa, de escaso impacto en el ecosistema, consistente en el uso de
matorrales como plantas nodriza.

Con los apartados anteriores completamos el estudio de los factores ecologicos que
determinan el reclutamiento poblacional del pino silvestre, delimitando las fases donde se
producen las mayores pérdidas de potencial reproductivo. Sin embargo, la regeneracion del
bosque debe tener en cuenta al conjunto de especies que integran el estrato arboreo, ya que
aunque una de ellas pueda tener una regeneracion efectiva, podria ser desplazada por otra con
mayor capacidad de regeneracion. De este modo, en el capitulo 9 analizamos la dinamica de
sucesion de las especies arbdreas presentes en los bosques de pino silvestre de Sierra Nevada
y Sierra de Baza teniendo en cuenta el banco de juveniles actual, que supuestamente
constituiran el bosque del futuro inmediato. No obstante, la dinamica de regeneracion puede
estar modulada por multitud de factores bidticos, desde microorganismos hasta vertebrados
que, en su interaccion con las plantas, pueden cambiar el sentido de la sucesion, bien
directamente o bien alterando la competencia por los recursos (McBrien et al. 1983, Gray et
al. 1987, Cantor y Whitham 1989, Bowers 1993, Read 1994, Clay 1997, Zamora et al.
1999). Entre ellos, la herbivoria por vertebrados sobre partes vegetativas de la planta es el

factor mas determinante para el desarrollo de los juveniles en estos bosques, tal y como se

13



pone de manifiesto en el capitulo 7, por lo que se le ha prestado especial atencion ala hora de
evaluar la dinamica de sucesion. Concluimos finalmente esta memoria de doctorado con una
reflexion que, teniendo como base los resultados obtenidos, pondera la capacidad de
regeneracion de estos pinares bajo las actuales condiciones ecologicas de la montana

mediterranea.

1.5.- Areas de estudio

El presente trabajo se ha llevado a cabo durante 1995-1998 en bosques de pino silvestre, .en
su mayoria autoctonos, de Sierra Nevada y Sierra de Baza. En ambas sierras el clima es ce
tipo mediterraneo, con precipitaciones concentradas en el otono e invierno y veranos muy
secos (Capel-Molina 1981; ver Fig. 1.3). La nieve es frecuente durante los meses de
invierno, pudiendo persistir incluso mas de 2 meses. Los anos de estudio estuvieron
precedidos por una pertinaz sequia (1993-1995), mientras que la precipitacion fue
especialmente alta durante los anos 1996 y 1997, siendo en estos casos también menor la
sequia estival (Fig. 1.4). Todos los estudios se han realizado en estas sierras si bien se han
utilizado diferentes localidades; las principales se detallan a continuacion, aunque en algunos

casos se realizaron experimentos en otros emplazamientos, indicandose en su momento.

1.5.1.- Localidades de estudio en Sierra Nevada

Localidad 1, Barranco del Espinar (UTM 305VG5905)

En esta localidad el bosque de pino silvestre ocupa un amplio rango altitudinal, desde los
1900 m snm en su limite superior hasta los 1400 m snm en la zona inferior, donde su
extension se ve paulatinamente mas restringida a ambos lados del cauce del arroyo que surca
al barranco. La orientacion general de toda la zona es N y NO. El sustrato es fundamentalmente
carbonatado (basicamente calizas y, en menor medida, dolomias en las proximidades del Cerro
del Tesoro), con afloramientos puntuales de filitas. La pendiente es marcada (en torno a
35°), si bien la complicada orografia permite la existencia de pequenos rellanos. Para los
diferentes estudios realizados, el bosque se ha subdividido en dos parcelas: 1) parcela de
bosque, donde el pinar ocupa la mayor extension y presenta la mayor densidad de arboles (en
torno a 1750 m snm, llamada bosque en lo sucesivo) y 2) parcela de limite forestal
superior, donde la densidad de pinos es menor (en torno a 1900 m snm, limite forestal en lo
sucesivo). Los taxones vegetales con mayor cobertura en ambas parcelas se mencionan en la
Tabla 1.1. Ocasionalmente se considerd una tercera parcela en la zona de limite inferior del

pinar, a 1550 m snm (parcela de limite inferior, en adelante).
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Figura 1.4.- Precipitacion y temperaturas (media de las maximas y media de las minimas)
registradas mensualmente en la estacién meteorolégica de La Cortijuela durante los anos de estudio.
Se aprecia como el ano 1995 (651 mm) fue muy seco, los anos 1996 y 1997 (1793 y 1283 mm
respectivamente) fueron lluviosos, y 1998 fue de nuevo muy seco (632 mm). La temperatura no
pudo registrarse durante algunos periodos, por lo que falta su representacion en la grafica. Para los
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anos 1993 y 1994 no hay registro continuo de la precipitacion, si bien se pudo constatar un declive
progresivo hasta alcanzar un maximo de sequia en 1995, patron que fue general en toda la region.

Localidad 2, Jardin Botanico de La Cortijuela (UTM 305VG5804)
El Jardin Botanico de La Cortijuela consiste en un area cercada de unas 8 ha, junto ala casa
forestal del mismo nombre, situada en torno a 1685 m snm. La zona se localiza en el margen
derecho de la cabecera del arroyo de Huenes, con orientacion SO; no obstante, el valle es muy
encajonado y, a pesar de esta orientacion, presenta numerosos enclaves frescos. El sustrato es
mayormente carbonatado (basicamente calizas y, en menor medida, dolomias), con
afloramientos puntuales de filitas. La vegetacion esta constituida por individuos aislados de
pino silvestre autoctonos, rodales de pino silvestre y laricio de repoblacion, y encinas, con
un sotobosque abundante de Juniperus communis, J. oxycedrus, Salvia oxyodon, Genista

cinerea, Prunus ramburii, Crataegus granatensis, Rosa spp, Berberis hispanica, etc.

Localidad 3, Loma de los Panaderos (UTM 30SVG5904)

Zona situada entre el Jardin Botanico de La Cortijuela y el Barranco del Espinar, con sustrato
constituido por calizas. La parcela de estudio se localiza en un area que ardio en 1983,
ocupada en aquellos momentos por individuos autoctonos de pino silvestre mezclados con
individuos repoblados de pinos silvestre y laricio. Hoy dia esta zona, con una pendiente entre
10-35°, orientada al NO y situada en torno a 1825 m snm, se ha cubierto de forma
espontanea con abundantes matorrales, predominando por su cobertura Salvia oxyodon vy
diversas especies de arbustos espinosos caducifolios como rosas (Hosa spp.), Prunus
ramburii, Crataegus granatensis y Berberis hispanica (Tabla 1.1). En esta localidad, la
Consejeria de Medio Ambiente construyé en 1997 tres cercados de 3000 m?° cada uno vy
separados entre si unos 200 m, con una tela metalica de 1.5 m de altura que excluia el area
encerrada del acceso de ungulados. Estos cercados se han utilizado para el desarrollo de

diversos experimentos.

1.5.2.- Localidades de estudio en Sierra de Baza

Localidad 4, Boleta (UTM 30SWG1237)

Loma con orientacion NO en la que el bosque de pino silvestre se mezcla con un bosque natural
de pino laricio, que lo reemplaza al descender en altitud. El sustrato esta formado por calizas
y la pendiente general es de 35°; puntualmente hay afloramientos de filitas en lugares de poca
pendiente, donde se forman prados de herbaceas de extension relativamente grande

(centenares de m?). El sotobosque esta constituido fundamentalmente por Juniperus
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communis, J. sabina, Prunus ramburii y Astragalus granatense (Tabla 1.1). Para los
diferentes estudios en esta localidad se han considerado dos parcelas, la de bosque o zona donde
el pinar presenta mayor densidad (2000 m snm, llamada bosque en lo sucesivo), y la de
limite forestal superior, situada por encima de la anterior (2150 m snm, llamada limite
forestal en lo sucesivo). Ocasionalmente se considerd una tercera parcela, la de bosque ce
pino laricio, que se encuentra justo por debajo de la parcela de boque de pino silvestre vy

constituye el limite forestal inferior de esta especie (1900 m snm, parcela de limite

inferior).
Barranco del Boleta Fonfria Loma
Espinar Panaderos
Bosque Lim for| Bosque Lim for| Bosque Lim for
Arboles
Pinus sylvestris (pino silvestre) 213 2.5 41.5 11.1 2.2
Pinus nigra (pino laricio)
Acer granatensis (arce) 1.7
Taxus baccata (tejo 3.0
Arbustos > 1 m altura
Genista versicolor (genista) 6.4 3.4 0.3
Prunus ramburii (endrino) 3.5 6.3 1.8 4.8 4.8
Rosa spp (rosas) 4.6 0.3 2 0.3 1.2
Berberis hispanica (agracejo) 11.6 9.3 4.8 6.1 4.7 3.6 3.1
Otros (f) _ _ _ o __ 20 __ 14 _ Lied
Arbustos < 1 m altura
Juniperus communis (enebro) 6.9 4.8 13.8 7.9 12.4 11.8
Juniperus sabina (sabina) 1.8 1.0 19.6 28.3 3.2 6.0
Ononis aragonensis 10.5 4.4 0.4 0.9 0.4 1.3 0.8
Astragalus granatense 0.1 2.0 6.4 0.1 0.3
Erinacea anthyllis 3.9 12.5 2.0
Vella spinosa D9 2.9
Salvia oxyodon (salvia) 0.2 9.5 I 28.3
Otos (O__ _______________13 __87/ _26__45| _02_ _ 41| __ 24
Herbaceas 11.7 5.5 3.6 3.0 1.9 3.1 14.7
Suelo 11.6 22.4 38.2 28.4 62.7 55.9 36.4
Roca 2. 7" 6.5 5.1 17.9 13.0 13.4 3.6

Tabla 1.1.- Estructura del habitat en algunas de las localidades de estudio. Los numeros indican
porcentaje de cobertura de cada especie, estimado mediante la realizacién de 10 transectos lineales
por parcela de estudio, de 50 m de longitud, en los que se anotaba a intervalos de 1 m la naturaleza
del contacto en sendos puntos localizados perpendicularmente a 1 m de distancia a cada lado del
transecto (100 puntos por transecto, 1000 puntos en total). tFundamentalmente Amelanchier ovalis,

. ] *
Cotoneaster granatense, Crataegus granatensis y Lonicera arborea. Fundamentalmente

Hormathophylla spinosay Prunus prostrata. Lim for = limite forestal. Entre paréntesis se da el
nombre comun de los taxones mas mencionados en capitulos sucesivos.
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Localidad 5, Fonfria (UTM 30SWG1236)

Barranco localizado en la cabecera del arroyo de Baul, que presenta bosques de pino silvestre
tanto en la ladera de umbria (con exposicion NO) como en la de solana (con exposicion SE),
con una pendiente general en torno a 40°. El sustrato es carbonatado, constituido por calizas.
En el conjunto de los estudios realizados se distinguieron tres parcelas: 1) bosque de la
umbria, la zona con mayor densidad de arbolado (1900 m snm, llamada bosque en lo
sucesivo); 2) parcela de limite forestal superior en la umbria (2150 m snm, llamada limite
forestal en lo sucesivo); y 3) parcela de solana, en un bosque de pino silvestre situado frente
a la zona de bosque de la umbria y a igual cota. En la umbria el pino silvestre es
practicamente el unico arbol presente, mientras que en la solana tambien hay individuos cde
pino laricio. El sustrato y el sotobosque presentan las mismas caracteristicas que en la

localidad de Boleta (Tabla 1.1).

1.6.- Notas previas sobre analisis estadisticos

Los analisis estadisticos se han realizado mediante la utilizacion de alguno de los siguientes
paquetes estadisticos: Statview 4.1 (Abacus Concepts Inc, 1992-94, Berkeley), JMP 3.1.5
(SAS Institute 1995, Cary) y SAS 6.12 (SAS Institute 1989-98, Cary). En los analisis
parameétricos, los valores medios van seguidos del error estandar en todos los casos, o que es
igualmente aplicable a las graficas. En el apartado “Material y meétodos” de los siguientes

capitulos se da informacion detallada sobre los analisis estadisticos utilizados en cada caso.
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CAPITULO 2.- DISPERSION DE SEMILLAS Y PREDACION PRE Y POST-
DISPERSIVA

2.1.- INTRODUCCION

El reclutamiento de las poblaciones requiere la dispersion previa de las diasporas,
convirtiéndose asi este proceso en el puente de union entre una generacion y la siguiente. Los
lugares a los que llegan las semillas pueden presentar distinta calidad para las siguientes
fases del reclutamiento, ya que ofreceran diferencias en cuanto a las condiciones de proteccion |
para las semillas ante sus predadores, la germinacion, o la supervivencia de las plantulas.
Por tanto, el proceso de dispersion afectara al tamano de la poblacion y a la capacidad ce
regeneracion, ya que determina la disposicion espacial de las semillas (Harper 1977).

El pino silvestre es una especie diseminada por el viento. Por consiguiente, el patron
de dispersion se caracterizara por dos hechos fundamentales (Fenner 1985, Willson 1992,
Greene y Jonhson 1993, Chambers y MacMahon 1994): por una parte, la dispersion
primaria no estara dirigida hacia ningun microhabitat en particular; por otra, el patron de
dispersion seguira una curva con maxima concentracion de semillas en las proximidades del
arbol focal, decreciendo monotdnicamente con la distancia al mismo. La dispersion, sin
embargo, puede sufrir la interferencia de los predadores de semillas, que pueden reducir
considerablemente el numero de propagulos disponibles para el inicio de la fase de
reclutamiento. De hecho, valores de predacion préoximos al 100% se han registrado en
numerosos estudios tanto por depredadores pre- como postdispersivos (revisado en Janzen
1971, Crawley 1992, Hulme 1993, 1998), lo que puede tener un profundo efecto en_la
dinamica de reclutamiento tanto de la especie consumida (Goldberg 1985, Traveset 1994,
Yates et al. 1995, Blate et al. 1998, Edwards y Crawley 1999, Calvo-lrabien e Islas-Luna
1999) como de la comunidad en su conjunto (Brown y Heske 1990, Samson et al. 1992, Guo
et al. 1995, Hoffmann et al. 1995, Asquith et al. 1997, Green et al. 1997, Marone et al.
1998).

El patron de dispersion de las semillas puede ser alterado tanto cuantitativa como
cualitativamente por los predadores (Harper 1977, Crawley 1992, Hulme 1993). De este
modo, en el caso de que la predacion sea predispersiva, los predadores originaran una
disminucion de la cantidad de semillas dispersadas, pero no alteraran el patron de deposicion.
Por el contrario, en el caso de que la predacion sea postdispersiva, los predadores alteraran
tanto la cantidad como la pauta de deposicion, afectando asi al patron espacial de
reclutamiento. Al mismo tiempo, la dispersion de las semillas puede condicionar el patron de

forrajeo de los predadores, ya que éstos pueden seleccionar las areas de busqueda segun
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factores dependientes de la dispersion tales como la densidad de semillas (Hulme 1994,
Willson y Whelan 1990, Lott et al. 1995, Cardina et al. 1996), estructura espacial del
habitat (Willson 1988, Myster y Pickett 1993, Vander Wall 1994, Boman y Casper 1995,
Hulme 1997, Wurm 1998) o distancia a la fuente productora (Webb y Willson 1985,
Schupp 1988, Schupp y Frost 1989, Traveset 1990, Notman et al. 1996). De este modo,
dispersion y predacion son dos procesos interrelacionados que pueden influirse mutuamente,
y por tanto un conocimiento adecuado de la distribucion de semillas disponibles para la
germinacion requiere el estudio simultaneo de ambos (Louda 1989, Crawley 1992). Su
analisis es ademas crucial para entender la dinamica de reclutamiento, ya que todos los
procesos posteriores a la germinacion se veran afectados por el numero de semillas y su
distribucion tras los eventos de dispersion y predacion (Herrera et al. 1994, Jordano vy
Herrera 1995, Schupp 1995, Schupp y Fuentes 1995).

En los pinares autoctonos de pino silvestre de Sierra Nevada y Sierra de Baza habita
gran numero de predadores de semillas pertenecientes a distintos grupos animales. Entre los
roedores, el mas comun es el raton de campo Apodemus sylvaticus, un importante consumidor
de semillas, incluidos los pifones (Montgomery y Gurnell 1985, Castells y Mayo 1993). Las
aves gque potencialmente consumen pinones tanto antes como después de la dispersion son muy
abundantes, como el piquituerto (Loxia curvirrostra), pinzones (Fringilla coelebs 'y F.
montifringilla), escribanos (Emberiza spp), paridos (Parus spp), verderon (Carduelis
chloris), lugano (Carduelis spinus), perdiz (Alectoris rufa), etc. (Vaartaja 1950, Heikkila
1977 [citado en Nystrand 1998], Senar 1981, Lescourret y Genard 1986, Benkman 1993).
Finalmente, los insectos también pueden consumir semillas de pino, incluido el silvestre,
antes y después de la dispersion (Acherar et al. 1984, Turgeon et al. 1994, Nystrand 1998).
Esta gran variedad de posibles predadores, junto con la escasa extension de estos pinares,
hace sospechar que la predacion de semillas pueda ser un factor bidtico capaz de limitar el
reclutamiento de nuevas plantulas de pino silvestre. De hecho, el efecto de los predadores
puede ser particularmente drastico cuando el area de distribucion de la especie atacada
consiste en rodales aislados y de pequeno tamano en comparacion con poblaciones de mayor
extension (Nilsson y Wastljung 1987, Wastljung 1989, Santos y Telleria 1994, 1997,
Asquith et al. 1997, Jules 1998), lo que puede repercutir en un menor reclutamiento ce
plantulas en los rodales mas pequenos (Santos y Telleria 1997).

En este capitulo se estudia la produccion y dispersion de semillas de pino silvestre, vy
el impacto que los predadores tienen en la abundancia y distribucion de las semillas. El
estudio se desarrolla siguiendo tanto metodologias obsgrvacionales como experimentales, y se

llevé a cabo en el Barranco del Espinar (Sierra Nevada) durante 1996 y 1997, y en Boleta
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(Sierra de Baza) en 1997. Los objetivos concretos que se plantean son 1) determinar el
patron de dispersion de las semillas, 2) cuantificar el grado en que los predadores de semillas

reducen el niumero de semillas y 3) analizar la variacion espacio-temporal de la predacion.

2.2.- MATERIAL Y METODOS

2.2.1.- Produccion inicial de semillas

La proporcion de semillas sanas y vanas por pina se muestred en la localidad de Barranco del
Espinar en 1996 y 1997. Para ello, en Enero de cada ano se recolectaron pinas sanas de 1 1
arboles escogidos al azar, y se dejaron abrir individualizadas en laboratorio. Posteriormente
se contabilizé el numero de semillas por pina, para lo cual hubo que golpearlas vigorosamente |
contra una superficie dura (15 pinas por arbol en 1996, 4231 semillas contabilizadas; 10
pinas por arbol en 1997, 1533 semillas contabilizadas), anotando el numero de semillas

sanas y vanas.

2.2.2.- Predacion predispersiva

Se identificaron dos fuentes de predacion predispersiva durante la maduracion de las pinas: el

piquituerto y la larva del microlepidoptero Cydia conicolana (Tortricidae). EI piquituerto se
alimenta de los pinones en maduracion cortando las pinas y manipulandolas en los pinos vy,
una vez vacias, las deja caer directamente bajo la copa del arbol. Su efecto como depredador se
evalud estableciendo de manera permanente 3 cuadrados de muestreo de 1 m? de superficie
bajo la copa de 12 pinos adultos tanto en la parcela de limite forestal como en la parcela de
bosque. Los cuadrados se revisaron cada 15 dias durante 1995 (cosecha que corresponde a las
semillas que se dispersaron durante 1996) y 1996 (cosecha que corresponde a las semillas
que se dispersaron durante 1997), recogiendo y anotando el numero y tipo (depredado o
intacto) de los conos encontrados. Los conos recogidos durante Noviembre y Diciembre se
dejaron abrir en laboratorio (agrupados por cuadrado y muestreo), y posteriormente se
contabilizd el tipo de semillas que contenian con objeto de evaluar el numero de semillas
sanas que quedaban en las pinas tras el manejo por el piquituerto; las pinas recolectadas antes
de Noviembre no se consideraron para esta estima ya que, al contener semillas inmaduras,
eran irrelevantes desde el punto de vista de la dispersion.

La larva del microlepidoptero horada las pinas consumiendo parte de sus pinones, y su
actividad es facilmente reconocible por los excrementos acumulados en la superficie de las
pinas. La intensidad de predacion se muestreé durante Enero recogiendo conos de arboles

elegidos al azar. Las pinas recolectadas se examinaron en laboratorio anotando el numero ce
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pinas sanas y atacadas (14 arboles en 1996, 4100 conos muestrados; 16 arboles en 1997,
2003 conos muestreados).

Adicionalmente, pudimos observar algunas especies de aves como el lugano y varias
especies de paridos (carbonero garrapinos Parus ater y herrerillo capuchino P. cristatus)
que actuaban como predadores predispersivos justo en el momento en que las pinas se abrian.
Estas aves se colgaban de las pinas y extraian los pinones de las escamas recien abiertas,
eliminando el ala, que caia por tanto al suelo (ver Lescourret y Genard 1986 para una
observacion similar). La predacion predispersiva por ellas ocasionada se registro contando el
numero de alas sin pindn en relacion al numero total de semillas que aparecieron en las
bandejas colectoras utilizadas para el muestreo de lluvia de semillas (ver abajo), asumiendo

por tanto que las alas sin semilla correspondian a semillas predadas por estas aves. Este

procedimiento se justifica por dos razones. En primer lugar, de las 5784 semillas contadas a
partir de conos vigorosamente golpeados con objeto de determinar la produccion inicial de
semillas (ver arriba), soélo se obtuvieron 8 alas que cayeron sin su semilla. Por tanto,

podemos asumir que las semillas caeran generalmente con su ala a no ser que un agente

nioldgico las elimine. En segundo lugar, si bien las pinas atacadas por el microlepidoptero
pueden contener alas sin semilla (por haber sido ésta consumida), generalmente las alas
sufren también danos, diferenciandose claramente de aquellas separadas por la actividad de
los paridos y luganos (observacion personal) y, en cualquier caso, la predacion por el

microlepidoptero fue muy baja en los dos anos de estudio (ver Resultados).

2.2.3.- Lluvia de semillas

La lluvia de semillas se muestred en el Barranco del Espinar en 1996 y 1997. Para ello se
utilizaron trampas colectoras de semillas de 425 cm?, cubiertas con una malla de tela
metalica de 1.1 cm de luz con objeto de evitar la predacion de las semillas recogidas. Las
bandejas colectoras se colocaron en 12 estaciones de muestreo en la parcela de limite forestal
y 12 en la parcela de bosque. En cada estacion de muestreo se consideraron los siguientes
microhabitats: 1) Pino, bajo la copa de un individuo adulto de pino; 2) Suelo, en los espacios
abiertos entre la vegetacion y 3) Matorral, bajo la copa de matorrales, fundamentalmente
enebro Juniperus communis, agracejo Berberis hispanica y endrino Prunus ramburii. En
cada microhabitat se colocaron 4 bandejas por estacion de muestreo, y para el caso de los

microhabitats Matorral y Suelo las bandejas se repartieron al azar a una distancia entre 5 vy

15 m del borde de la copa del pino focal. El contenido de las bandejas se muestred cada 15 dias
durante el periodo de dispersion (de Febrero a Abril), retirandolo en cada muestreo vy

anotando el numero y tipo de pinones (sanos, vanos y predados; estos ultimos estaban
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representados por alas sin pinon y corresponden basicamente a la predacion por parte de

paridos y luganos justo en el momento de apertura de las pinas).

2.2.4.-Predacion postdispersiva

Experimento #1

En 1996 se llevo a cabo un experimento en la localidad de Barranco del Espinar con objeto de
determinar la magnitud de la predacion postdispersiva, su distribucion espacial entre
parcelas (limite forestal y bosque) y microhabitats, y la capacidad de los predadores para
seleccionar semillas sanas frente a las vanas. Para ello se escogieron aleatoriamente 10
estaciones de muestreo en cada parcela, y en cada una de ellas se seleccionaron los mismos
microhabitats en los que se muestreo la lluvia de semillas. En cada uno de estos microhabitats
se colocaron, por estacion de muestreo, dos grupos de 5 semillas libres al acceso de todos los
predadores y un grupo de 5 semillas excluido de los predadores con una cubierta de tela
metalica de 1.1 cm de luz de malla (tratamiento control, en adelante). Los microhabitats
elegidos en cada estacion de muestreo se encontraban como minimo a 10 m uno de otro vy,
dentro de un mismo microhabitat, los puntos de aporte se localizaron al menos a 1 m de
distancia entre si. Las 5 semillas de cada punto de aporte se colocaron sobre placas de Petri de
9 cm de diametro, que estaban fijadas al suelo con clavos, enterradas hasta enrasar con la
superficie del suelo y rellenadas con sustrato del microhabitat en cuestion. Las semillas
utilizadas provenian de un conjunto de semillas que se recolectaron ese mismo ano antes de la
dispersion, y que contenia un 62.7% de semillas sanas y un 37.3% de semillas vanas .
(estimado en laboratorio). A las semillas se les quitd previamente el ala para reducir
perdidas abidticas. Las estaciones de muestreo se revisaron alos 7 y a los 20 dias tras el
inicio del experimento, tomando nota de las pérdidas y del tipo de semillas que quedaron tras
la predacion (sanas o vanas). Los datos mostrados corresponden, sin embargo, solo al
muestreo a los 7 dias (del 5 al 12 de Abril) ya que las pérdidas abidticas en los controles se
incrementaron considerablemente a los 20 dias, las pérdidas por predacion a los 7 dias
fueron muy altas, representando el 80.7% de las registradas a los 20 dias, y los patrones de

perdida de semillas entre tratamientos fueron similares a los 7 y 20 dias.

Experimento #2

Siguiendo el mismo procedimiento, en 1997 se desarrolld un experimento en el que ademas de
estudiar la magnitud de la predacion y su distribucion espacial entre parcelas vy
microhabitats, se analizaba el tipo de predadores postdispersivos asi como la dimension

espacial de la predacion a escala amplia, para lo cual el experimento se llevdo a cabo

23



simultaneamente en el Barranco del Espinar (Sierra Nevada) y en Boleta (Sierra de Baza).
Para ello se establecieron los siguientes tratamientos: 1) Control, como en el caso anterior,
aporte de semillas con exclusion de los predadores mediante tela metalica y la adicion,
ademas, de un insecticida microgranulado alrededor de la placa de Petri; 2) Insectos, semillas
protegidas con tela metalica pero sin insecticida, permitiendo el acceso de los insectos; 3 )
Aves, semillas colocadas en placas de Petri fijadas con clavos al extremo de una estaca de
madera previamente hincada en el suelo, quedando la placa a una altura de unos 30 cm; la
placa se rellenaba posteriormente con sustrato dejando una depresion en el centro para evitar
la caida de las semillas; 4) Roedores, semillas cubiertas con un tunel de 20 cm de largo y 3
de altura elaborado con tela metalica, evitando asi el acceso de las aves, y con insecticida
alrededor de la placa para evitar el acceso de los insectos; 5) Todos, como en 1996, semillas
accesibles a todos los predadores.

El insecticida utilizado fue clorpirifos al 5% (p/p, CHAS® 5G, Agrodan), usado a la
maxima dosis agronomica recomendada. La tela metalica empleada en las exclusiones fue ce
1.1 cm de luz de malla. La efectividad de los tratamientos aplicados se comprobd durante la-
recogida de datos segun los restos dejados por distintos tipos de predadores (excrementos vy
fragmentos de semillas de distinto tipo dependiendo de que fuesen aves o roedores). En cada
punto de aporte se colocaron 5 semillas sanas, y hubo una réplica de cada tratamiento
experimental por estacion de muestreo (n=10). El experimento durd 7 dias, pues los datos de
1996 indicaban que en este tiempo la mayor parte de las semillas eran retiradas. Se
realizaron dos pruebas en cada una de las localidades, separadas un mes una de otra (del 3 al
10 de Abril y del 9 al 16 de Mayo). Sin embargo, la primera prueba de Boleta fue seriamente

danada por una fuerte tormenta, y se ha excluido de los analisis.

2.2.5.- Muestreo observacional de abundancia de semillas tras la predacion

Durante los dos anos de estudio se muestred en la localidad de Barranco del Espinar el numero
de semillas sanas, vanas y predadas que se encontraban en el suelo a finales del invierno, una
vez que habia pasado el pico mas intenso de dispersion. Para ello, se establecieron cuadrados
de muestreo (de 2 a 5 m? de superficie) en las dos parcelas (limite forestal y bosque),
contabilizando las semillas de cada tipo que quedaban dentro de estas areas. En ninguno de los

dos anos llovio o nevo en los 8 dias anteriores al muestreo, por lo que se considera que en el

muestreo se recoge sobradamente la actividad de todos los predadores. En 1996 la nieve
cubria practicamente toda la superficie de la zona de estudio en el momento de la toma de
datos, y los puntos de muestreo (24 en el limite forestal y 24 en el bosque, totalizando 628

semillas contadas) se establecieron exclusivamente sobre la nieve, un sustrato en el que las



semillas de pino son muy conspicuas. En 1997 la cobertura de nieve fue menor, y los puntos
de muestreo pudieron establecerse tanto en areas con nieve (13 en el limite forestal y 17 en
el bosque, con un total de 2589 semillas contabilizadas) como en areas sin cobertura de
nieve, que se localizaban exclusivamente bajo la copa de pinos adultos (20 puntos de
muestreo y 1794 semillas contadas, sin distincion entre parcelas). La predacion registrada
en estos muestreos corresponde a predadores postdispersivos, ciertos predadores
predispersivos (paridos y lugano) y, en muy poca proporcion, podria tambien estar

representada la larva del microlepiddptero.

2.2.6.- Analisis de datos
Todos los muestreos observacionales se han analizado con pruebas no parametricas (pruebas
de Kruskal-Wallis y de Mann-Whitney). Para la predacion por el piquituerto, se ha agrupador
el contenido de los 3 puntos de muestreo emplazados bajo cada arbol, y los analisis se han
realizado con los conos encontrados por m®. Del mismo modo, para la lluvia de semillas se ha
agrupado el contenido de las 4 bandejas que habia en cada microhabitat por estacion de
muestreo, y los analisis se han realizado con las semillas por m? considerando sélo las sanas.
La predacion postdispersiva se analiza con una tabla de contingencia multivariante en
la que se examina simultaneamente el efecto de la parcela (bosque y limite forestal), del
microhabitat y del tipo de predador en la pérdida de semillas, que se considera una variable
nominal con 6 niveles (0, 1, 2, 3, 4 0 5 semillas perdidas). El analisis se realizo
inicialmente con las interacciones; sin embargo, cuando éstas fueron no significativas, se
eliminaron y se repitio el analisis, uniendo sus grados de libertad a los del error (Zar
1996). Cuando un factor con mas de dos niveles fue significativo tras el analisis de
contingencia, las diferencias entre niveles se localizaron mediante una comparacion a
posteriori utilizando las pruebas de Nemenyi (para datos balanceados) o de Dunn (para datos -

no balanceados, Zar 1996), previa aplicacion de la prueba de Kruskal-Wallis.

2.3.- RESULTADOS
2.3.1.- Produccion inicial de semillas
La proporcion inicial de semillas llenas en conos sanos fue de 67.2+1.3% en 1996 vy

59.8+2.5% en 1997, siendo el resto vanas. El numero de semillas llenas por cono fue de

17.2£0.8 en 1996 y 8.1£0.6 en 1997.
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2.3.2.- Predacion predispersiva
En 1995 se encontraron 10.9+2.2 conos/m*® atacados por piquituerto en los cuadrados de
muestreo, mientras que en 1996 la intensidad de ataque fue menor, con 1.7+0.9 pinas/m?,
no existiendo diferencias entre parcelas (limite forestal y bosque) en ninguno de los dos anos
(prueba de Mann-Whitney, ns). De estas pinas, el piquituerto dano casi todas, pues solo el
6.2% cayeron intactas al suelo en 1995 y ninguna en 1996. Por otra parte, de los conos
recogidos en Noviembre y Diciembre, solo hubo 0.30+0.15 semillas sanas por cono en 1995
y ninguna en 1996. Por tanto, la predacion de semillas por el piquituerto se ha estimado para‘
cada ano multiplicando el numero de conos recogidos en 1 m® por el nimero medio de semillas
sanas que contenian los conos, resultando en 188.2+37.8 semillas sanas/m? en 1995 vy
13.8+7.7 en 1996. Por su parte, la larva de Cydia conicolana ataco al 11.4+£3.0% de las
pinas en 1996 y al 3.7£0.9% en 1997.

De las semillas recogidas en las bandejas colectoras, el 16.2% en 1996 y el 51.2% en
1997 estaban predadas, lo que corresponde basicamente a la predacion por paridos y luganos.
En ambos anos la proporcion de semillas sanas y vanas recogidas en las trampas de semillas
cambiod con respecto a la proporcion encontrada en los conos (1996: 62.7% sanasy 37.3%
vanas en las bandejas colectoras, 67.2% sanas y 32.8% vanas en las pinas; 1997: 27.4%
sanas y 72.6% vanas en las bandejas colectoras, 59.8% sanas y 40.2% vanas en las pinas),
siendo las diferencias marginalmente significativas para 1996 (x°=2.96, gl=1, p<0.1) y

significativas para 1997 (¥°=43.07, gl=1, p<0.0001).

2.3.3.- Lluvia de semillas

La mayor parte de las semillas sanas se dispersaron directamente bajo la copa de los arboles
en los dos anos y en las dos parcelas (Fig. 2.1), mientras que a los otros microhabitats llego
un numero bajo pero similar de semillas. Por otra parte, la lluvia de semillas fue, en
conjunto, superior en 1996 que en 1997 (18.9+44.9 semillas sanas/m* y 2.3+0.7,

respectivamente, prueba de Mann-Whitney, Z=4.88, n=140, p<0.0001).
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Figura 2.1.- Numero de semillas sanas/m?® en los diferentes microhabitats en la localidad de
Barranco del Espinar. La figura indica la mediana (barra horizontal) y los percentiles 10, 25, 75y
90. Hubo diferencias entre microhabitats en los dos anos y en las dos parcelas (bosque y limite
forestal). Todas las comparaciones se realizaron con la prueba de Kruskal-Wallis (H=10.22 a 29.62,
gl=2, p desde 0.006 a <0.0001).

2.3.4.- Predacion postdispersiva
En 1996 (experimento #1) el porcentaje de semillas perdidas en el tratamiento de acceso a
los predadores fue, en conjunto, considerablemente superior al tratamiento control (61.2% -
frente a 12.2%, parcelas y microhabitats unidos), existiendo diferencias significativas entre
tratamientos pero no entre parcelas o microhabitats (Tabla 2.1, Fig. 2.2). Por otra parte, la
proporcion inicial de semillas sanas frente a vanas (62.7% y 37.3% respectivamente)
cambid tras la actividad de los predadores (44.8% vy 55.2% respectivamente, x*=21.10,
gl=1, p<0.001), indicando que los predadores seleccionaron activamente las semillas sanas y
rechazaron las vanas.

En 1997 (experimento #2) los valores de pérdida de semillas en las placas con acceso
para todos los predadores variaron desde el 80% (primera prueba en Barranco del Espinar,

valores de parcela y microhabitat unidos) hasta el 96% (Boleta). En conjunto, no hubo

diferencias significativas entre la primera y segunda prueba en el Barranco del Espinar
(prueba de Mann-Whitney, Z=0.36, n=584, p>0.05). El unico factor que ofrecio diferencias
significativas en las dos localidades fue el tratamiento (tipo de predador), mientras que ni la
parcela ni el microhabitat tuvieron un efecto significativo (Tabla 2.2). Roedores y aves
fueron los agentes predadores de semillas, mientras que los insectos no consumieron semillas '

(Fig. 2.3)
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Fuente gl y° de P Tabla 2.1.- Resumen del andlisis de

~ Wald contingencia multivariante para el efecto de
Parcela 5 4 39 0.4950 los diferentes factores en la peéerdida de
Microh&bitat 10 12 70 0.2407 semillas en el experimento #1 de predacion
Tratamiento 5 11.78 0.0379 postdispersiva (1996). El tratamiento se
—I\-}I—c-)delo m refiere al tipo de predador (control frente a
acceso a todos los predadores).
Barranco del Espinar ________Boleta
Prueba 1 Prueba 2
Fuente gl ¥* Wald P x> Wald p x> Wald p
Parcela < 9.20 0.1014 8.50 0.1307 5.35 0.3746
Microhabitat 10 14.50 0.1516 16.23 0.0933 9.36 0.4985
Tratamiento 20 74.78 <0.0001 80.15 <0.0001 82.36 <0.0001
Modelo 359 142.31 <0.0001 154.40 <0.0001 345.84 <0.0001

Tabla 2.2.- Resumen del analisis de contingencia multivariante para el efecto de los diferentes
factores en la pérdida de semillas en el experimento #2 de predacion postdispersiva (1997). El
tratamiento se refiere al tipo de predador (control, roedores, aves, insectos y acceso a todos los
predadores).
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Figura 2.2.- Pérdida de semillas registrada en 1996 en la localidad de Barranco del Espinar en el
experimento #1 de predacion postdispersiva.

28



Barranco del Espinar Boleta

100
G . E

)
QR IS e s S
o o
» E
AL =
—- o0 Todos
CIEJ : . [l Roedores
m O L E b ol D AV es
Q 100 D Insectos
© " Bl Control
qv!
[®
o — m
O =
N q, O

n
n O

o0

....... IE

Pino Suelo Matorral Pino Matorral

Microhabitat

Figura 2.3.- Pérdida de semillas registrada en 1997 en el experimento #2 de predacion
postdispersiva. Para la localidad de Barranco del Espinar se han unido los datos de la primera vy
segunda prueba al no existir diferencias entre ellas (tamano de muestra de 16 a 20). En Boleta se
utilizan soélo los datos de la segunda prueba (n=10). Las comparaciones a posteriori entre las fuentes
de pérdida de semillas se han realizado para cada microhabitat utilizando la prueba de Nemenyi (para
datos balanceados) o de Dunn (para datos no balanceados).

2.3.5.- Muestreo observacional de abundancia de semillas tras la predacion
La mayor parte de las semillas encontradas en los muestreos sobre nieve y suelo estaban
predadas (Fig. 2.4), mientras que sélo una pequena proporcion (del 0.2 al 0.6%) estaban
sanas. Por otra parte, el porcentaje de semillas sanas, vanas o predadas encontrado en los
muestreos sobre nieve en 1997 no difirio significativamente del encontrado en las zonas sin
nieve (prueba de Mann-Whitney, n=50, U=335.5, 339.0 y 357.5, respectivamente;
p>0.05 en todos los casos), lo que indica que los predadores encontraron las semillas sanas
independientemente de que el sustrato fuese mas o menos criptico. Ademas, no hubo
diferencias entre parcelas (limite forestal frente a bosque) en la proporcion de semillas
sanas para ninguno de los dos anos (prueba de Mann-Whitney, U=289.00, n=48 para 1996;
U=117.5, n=30 para 1997; p>0.05 en ambos casos).
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2.4.- DISCUSION

Dispersion de semillas

Los valores de lluvia de semillas registrados en este estudio son considerablemente inferiores
a los valores promedio dados para masas forestales de pino silvestre del norte de Europa (10
semillas sanas/m? y ano como promedio frente a valores de 100 semillas, ver Koski 1991).
Ademas, los resultados muestran que las semillas se dispersan fundamentalmente bajo la copa
de los arboles productores, por lo que la disponibilidad de semillas para colonizar nuevas.
areas se vera limitada tanto por la baja produccion como por el patron de dispersion.

Una vez que las semillas han alcanzado el suelo, diferentes agentes abioticos tales como
la lluvia y el viento pueden redistribuir las semillas depositadas sobre el suelo,
acumulandolas preferentemente alrededor de arbustos que actuan como barreras (Chambers y
McMahon 1994, Russell y Schupp 1998). No obstante, se ha documentado que la dispersion
secundaria de semillas aladas de distintas especies de pinos es de escasa magnitud (Vander
Wall y Joyner 1998), quedando pronto atrapadas entre su propia hojarasca o la de otras
especies. Del mismo modo, los movimientos de semillas aladas sobre nieve, otro sustrato que
puede ser comun durante el periodo de dispersion del pino silvestre, se consideran igualmente
de poca importancia (Greene y Johnson 1997). Ademas, el escaso tiempo disponible entre la
dispersion y la germinacion (que se inicia a mediados de Abril), asi como la alta y rapida tasa
de predacion, hacen sospechar que la posible redistribucion de semillas sea de escasa
magnitud. De este modo, es de suponer que la mayor parte de las semillas permanezcan en
torno a los arboles adultos tras la dispersion, de modo que la capacidad de dispersion esta muy

limitada.
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Magnitud de la predacion

Las perdidas de semillas ocasionadas por distintos predadores fueron muy elevadas a lo largo
de diferentes fases del ciclo de maduracion de la semilla. En primer lugar, las pinas son
consumidas durante el periodo de maduracion por la larva del microlepidoptero v,
fundamentalmente, por el piquituerto, que constituye un factor de mortalidad importante de
las semillas de muchas pinaceas (Benkman 1993). Considerando la cantidad de semillas
iIngeridas por el piquituerto y los valores de lluvia de semillas, podemos estimar que este ave
depredo mas del 80% de las semillas sanas cada ano (semillas consumidas/[semillas
consumidas + lluvia de semillas]). Posteriormente, una vez que las semillas estaban ya

maduras, los paridos y luganos consumieron hasta el 51% de las semillas que sobrevivieron

al ataque de los piquituertos. Tras la dispersion, el pino silvestre aun pierde gran cantidad de
semillas, siendo el raton de campo y diversas aves los agentes predadores (Fig. 2.3). Estas
perdidas pueden considerarse, ademas, definitivas, ya que generalmente representan el
consumo /n situ de las semillas. El raton de campo es el unico vertebrado de la zona que puede
presentar el habito de almacenamiento de semillas de pino silvestre en despensas (las
semillas probablemente resulten muy pequenas para el arrendajo Garrulus glandarius) pero,
en el caso de producirse, estos acumulos los realizan en el interior de las madrigueras, a
profundidades tales que impedirian el establecimiento de las plantulas (Montgomery vy
Gurnell 1985). Los valores de predacion postdispersiva alcanzados (hasta el 96%) son
incluso superiores a los mostrados por estudios anteriores con coniferas (Gashwiler 1967,
1970, Radvanyi 1970, Acherar et al. 1984, Johnson y Fryer 1996); ocasionalmente se han
registrado niveles de predacion del 100% para semillas de pino silvestre en areas
septentrionales, si bien se trata de valores puntuales y simultaneos con otros muy inferiores
(hasta el 0%; Nystrand 1998).

Tanto los predadores pre- como los postdispersivos mostraron capacidad de consumir
preferentemente las semillas sanas (ver Vander-Wall y Balda 1977, Senar 1981, Jordano
1990 para resultados similares), incrementando su efecto negativo sobre la capacidad de
reproduccion del pino silvestre. Ademas, tras la dispersion los predadores encontraron casi
todas las semillas con independencia del camuflaje que podia ofrecer el sustrato (Fig. 2.4).
Esto podria estar determinado por la capacidad del raton de campo de localizar el alimento
mediante el olfato (Jennings 1976), mientras que en sustratos donde las semillas esten mas
camufladas éstas seran menos localizadas por las aves, dependientes de la vista (e.g. Nystrand
y Granstrom 1997). Como resultado final, una proporcion de partida en torno al 60% cde
semillas sanas encontrada en las pinas se reduce hasta valores de 0.2% al 0.6% en las

semillas encontradas en el suelo después de los eventos de predacion (Fig. 2.4).
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Constancia espacio-temporal de la predacion

La proporcion de semillas perdidas debido a la actividad de los diferentes predadores fue
similar en los diferentes microhabitats (Tablas 2.1 y 2.2). Estos resultados contrastan con
la mayor parte de los estudios de predacion postdispersiva, en los que generalmente se
encuentra un incremento de la predacion bajo o cerca de los matorrales (Bartholomew 1970,
Herrera 1984, Willson 1988, Osunkoya 1994, Hulme 1997, Manson y Stiles 1998),
lugares donde los predadores de semillas encuentran cobijo frente a sus propios depredadores
(Lima 1985, Simonetti 1989, Hulme 1993, Lagos et al. 1995). La razdon de esta ausencia de
diferencias entre microhabitats puede deberse a que, en las localidades de estudio, la
cobertura de arbustos es alta en todos los casos (>50%, ver Tabla 1.1) y se encuentran
ademas mezclados con el resto de los microhabitats, lo que origina una matriz donde los
predadores presumiblemente podrian encontrar cobijo con facilidad, permitiendo su actividad
en todos los microhabitats disponibles.

La alta similitud en los valores de predacion entre microhabitats tiene dos
consecuencias inmediatas para la regeneracion de los pinares. En primer lugar, el patron de
distribucion generado por la lluvia de semillas se trasladara a la siguiente fase del
reclutamiento y, como consecuencia, la mayor parte de las semillas continuaran bajo la copa
de los pinos, microhabitat que no es el mas apropiado para el reclutamiento (ver capitulo 5).
En segundo lugar, esta constancia implica que no hay sitios seguros para las semillas ya que
todas tienen la misma probabilidad de ser consumidas independientemente del microhabitat.

En una escala espacial mas amplia, tanto la parcela (limite forestal frente a bosque)
como la localidad (Barranco del Espinar frente a Boleta) mostraron presiones de predacion
post-dispersiva muy altas y constantes, y del mismo modo la intensidad de predacion fue muy
similar en una escala temporal (anos 1996 y 1997) en la localidad de Barranco del Espinar,
como demuestran tanto los muestreos sobre nieve y suelo (Fig. 2.4) como el diseno
experimental, en el que el porcentaje de semillas consumidas fue similar en ambos anos si se
consideran solo las semillas sanas. Estos resultados contrastan con la mayor parte de los
estudios sobre predacion post-dispersiva, donde son comunes una alta variabilidad espacial y
temporal en los niveles de predacion (Schupp 1990, Whelan et al. 1991, Ostfeld et al. 1997,
Kollmann et al. 1998). La razdn de esta constancia espacio-temporal puede atribuirse tanto a
la pequena extension de estos bosque como al amplio conjunto de organismos que componen el
gremio de predadores, por lo que las semillas se convierten asi en un recurso muy explotado.
Ademas, la dispersion de las semillas de pino silvestre en las zonas de estudio no se solapa con

la de semillas o frutos de otras especies, y suele coincidir con periodos de innivacion, con lo



que al depositarse sobre la nieve seran el recurso mas disponible y localizable. Este conjunto
de caracteristicas hacen suponer, por una parte, que la constancia espacio-temporal se
mantendra en sucesivos anos, pues el posible declive poblacional de algunos predadores puede
ser reemplazado por la actividad de otros, y por otra parte, que la posibilidad de que las
semillas puedan escapar masivamente a la predacion en anos de alta produccion esta muy

restringida.

Conclusiones

En conclusion, las semillas dispersadas se localizan fundamentalmente bajo la copa de las
madres de procedencia, y solo una pequena fraccion alcanza otros microhabitats. La predacion
de semillas es ademas muy alta, tanto por parte de predadores predispersivos como post-
dispersivos, alcanzado valores superiores al 99%. Estos altos valores de predacion son
ademas homogeneos en el espacio y el tiempo. Como consecuencia, tanto la regeneracion dentro
de rodal como la colonizacion de nuevas zonas mas alla del actual limite de distribucion estara
muy restringida, por lo que la predacion en los bosques de pino silvestre de Sierra Nevada y
Sierra de Baza puede afectar sensiblemente a la regeneracion, tal y como se ha sugerido para
otras especies forestales aisladas en pequenos rodales (Nilsson y Wastljung 1987, Santos y

Tellerta 1994, 1997).
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CAPITULO 3.- EFECTO DEL PESO DE LAS SEMILLAS EN EL DESARROLLO DE LAS
PLANTULAS. |

3.1.- INTRODUCCION

El efecto que las variaciones intraespecificas en el peso de semillas tienen sobre la
germinacion, emergencia y desarrollo de las plantulas ha sido discutido con profusién en la
ultimas decadas. En general, un amplio numero de estudios coinciden en que, en relacion a las
semillas mas grandes, las semillas pequenas tienen generalmente menor capacidad de
germinacion y emergencia (Zimmerman y Weis 1983, Weller 1985, Winn 1988, Tripathi
y Khan 1990, Hendrix y Trapp 1992, Rice et al. 1993, Prinzie y Chmielewski 1994), y las
plantulas resultantes muestran mayor mortalidad (Schaal 1980, Tripathi y Khan 1990,
Bonfil 1998) y menor crecimiento (Wulff 1986a, Hendrix et al. 1991, Dawson vy
Ehleringer 1991, Baker et al. 1994, Moegenburg 1996, Weiner et al. 1997, Vaughton y
Ramsey 1998, Bonfil 1998, Eriksson 1999). Sin embargo, algunos estudios no muestran
relacion entre el peso de las semillas y el desarrollo de las plantulas, como es el caso de los
trabajos de Cipollini y Stiles (1991), Rice et al. (1993) y Vaughton y Ramsey (1998) para
la germinacion de semillas; Hendrix y Trapp (1992) para la supervivencia de plantulas;
Dolan (1984) vy Marshall (1986) para el desarrollo de las plantulas. La contradiccion
generada por estos resultados puede deberse en parte a las especies de estudio, que pueden
presentar caracteristicas diferentes y, ademas, a las condiciones de estudio. Asi, el efecto del
peso de la semilla puede variar segun que los experimentos se realicen en campo 0O en
condiciones de vivero (Stanton 1984, Marshall 1986, Paz et al. 1999). Del mismo modo, en
las poblaciones naturales las consecuencias de la variacion en el peso de semilla dependen ce
las condiciones ambientales en las que se van a encontrar las plantulas recién germinadas
(competencia, estrés hidrico, etc), de forma que las diferencias en el desarrollo a partir de
semillas de distinto tamano son mas marcadas bajo condiciones adversas, mientras que en
condiciones mas favorables son menores o incluso inexistentes (Dolan 1984, Gross 1984,
Wulff 1986a, b, Gross y Smith 1991).

Algunos resultados contradictorios sobre el efecto del peso de la semilla en la
germinacion y desarrollo de las plantulas podrian también deberse a que, en la mayoria de los
casos, los experimentos se han desarrollado con mezclas de distintas madres de procedencia,
lo que puede confundir efectos atribuibles a la madre de procedencia con efectos atribuibles al
peso de las semillas. El peso de las semillas puede estar afectado tanto por rasgos geneticos
como fenotipicos (Roach y Wulff 1987). Los genéticos pueden depender de caracteristicas de

la planta polinizadora, de la planta portadora de los 6vulos, o del embrion (Roach y Wulff
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1987, Nakamura y Stanton 1989), aunque todas estas posibilidades se pueden resumir en dos
grandes grupos (Antonovics y Schmitt 1986, Mazer 1987, Silvertown y Lovett-Doust
1993): por una parte, el genotipo del embrion en desarrollo puede influir en el tamano que la
semilla adquiere; por otra parte, la planta madre puede controlar la cantidad de recursos
iInvertidos por semilla. Puesto que un mayor contenido de nutrientes (y por tanto un mayor
peso de semilla) puede ser ventajoso para una plantula en desarrollo, puede surgir un
conflicto entre la planta materna y la progenie en desarrollo (Casper 1990, Silvertown vy
Lovett-Doust 1993). Asi, mientras que para una plantula particular puede ser ventajoso
germinar a partir de una semilla lo mas grande posible, para la planta madre puede ser
ventajoso repartir los recursos en un numero mayor de semillas, a costa de su tamano. Pbr
tanto, la contribucion relativa de los rasgos maternos y los del embrion a la hora de
determinar el peso de la semilla puede influir indirectamente en el desarrollo de las
plantulas.

De este modo, si los experimentos se realizan con una mezcla de semillas procedentes
de diversas madres, los resultados podrian estar influidos por el conjunto particular de
semillas utilizadas. Por ejemplo, considérese una poblacion en la que 1) el peso de semilla es
muy constante dentro de planta madre, y que esto fuese atribuible a una falta de control del
embrion sobre el peso de la semilla, y, 2) existen claras diferencias en el peso de las
semillas entre distintas madres de procedencia, y que esto fuese atribuible a un control
genetico de las plantas portadoras de los dvulos. Asumamos que, como es esperable, las
semillas mas grandes originaran plantulas mas vigorosas. Si en esta poblacion se recolectasen
semillas fundamentalmente de madres que producen semillas con un tamano similar,
podriamos encontrar que no hay relacion entre el peso de la semilla y el desarrollo de las
plantulas. Por el contrario, si al recolectar semillas lo hiciesemos de madres con tamanos de
semilla marcadamente distintos, podriamos encontrar una relacion positiva entre el peso y el
desarrollo de las plantulas, relacion que en realidad esta basada en diferencias determinadas
por las plantas madre y no por los embriones. En esta situacion no sabriamos a que atribuir
una relacion positiva, si a un efecto materno o a un efecto del embrion. Por tanto, el
conocimiento del origen materno se torna esencial para interpretar correctamente los
resultados.

En este capitulo se analiza el efecto del peso de las semillas en la emergencia y en el
desarrollo de plantulas de pino si<ns1:XMLFault xmlns:ns1="http://cxf.apache.org/bindings/xformat"><ns1:faultstring xmlns:ns1="http://cxf.apache.org/bindings/xformat">java.lang.OutOfMemoryError: Java heap space</ns1:faultstring></ns1:XMLFault>