Revista Chilena de Historia Natural
75: 17-26, 2002

Importancia de la heterogeneidad ambiental en la ecologia de plantas
carnivoras mediterraneas: implicaciones para la conservacion

Environmental heterogeneity and the ecology of carnivorous plants: implications for
conservation

REGINO ZAMORA

Grupo de Investigacion Ecologia Terrestre, Departamento de Biologia Animal y Ecologia, Facultad de
Ciencias, Universidad de Granada, E-18071 Granada, Espafia;
e-mail: rzamora@goliat.ugr.es

RESUMEN

En la cuenca mediterranea, la mayoria de las plantas carnivoras pertenecientesRirggneutahabitan las paredes

himedas de montafias calizas. Estos escenarios rocosos condicionan la ecologia de las poblaciones situadas en distintos
exposiciones (solana versus umbria). Las diferencias temporales en la floracién entre plantas que crecen en distintos
microhabitats, unido a las diferencias espaciales en la distribucion y abundancia de las especies de polinizadores,
provocan barreras al flujo genico via polen entre microhabitats soleados y umbrios. Estos mecanismos ecoldgicos
pueden actuar sinérgicamente con otros factores que limitan el flujo génico, como distancia geografica y la compleja
orografia de las montafias, favoreciendo la diferenciacion local. Las poblacioRésgdiula vallisneriifolia

muestran también diferentes abundancias y estructuras demograficas dependiendo del microhabitat donde crecen las
plantas. El caracter perenne y la reproduccién asexual de esta planta le permite ralentizar la extincion poblacional,
incluso en ausencia de reclutamiento via plantula en los lugares secos y soleados. Sin embargo, con la actual tendencia
hacia una mayor aridez, los escasos micrositios adecuados para la germinacién y establecimiento de plantulas se
desplazan hacia los sectores de las paredes mas umbrios y hUmedos, pero donde el desarrollo reproductivo esta limitado
por la escasez de luz. Para la conservacion de esta planta carnivora hay que llevar a cabo medidas de manejo para
mantener un nimero minimo de nichos de regeneracion efectivos. La conservaidmliisneriifolia pasa por

mantener la riqueza de escenarios ecolégicos (i.e., mantener poblaciones de sol versus de sombra), como parte de la
variabilidad total a conservar, no solo geografica, sino también de escenario microclimatico.

Palabras clave heterogeneidad ambiental, ecologiay conservacion, planta carnivora, interacciones planta-animal,
estructura demogréfica.

ABSTRACT

Most carnivorous plants belonging to the Pinguicula genus inhabit mountains in the Mediterrane&irtzasaula
vallisneriifoliainhabits wet limestone rock walls and cliffs, being able to reproduce by seeds and asexually (by stolons
and axillary buds). The complex orography of Mediterranean mountains favors sunny (hot and dry) and shady (cool and
wet) contrasting expositions. Along the sun-shade gradient, there were variations in plant flowering phenology, as well
as in animal species that interacted with the plants (prey, pollinators and kleptoparasites), even at a very restricted spatial
scale. The ecological consequence is that the marked spatial variability in abiotic conditions results in a site-specific
mosaic of plant-animal interactions, and hence of selective pressures of animals upon plants. Plant populations have
also different demographic structures depending on the microhabitat (sunny, dry versus wet, shady). As a result,
different demographic patterns appear on different localities or different habitats within the same locality: populations
living in moist, shady patches show high proportions of seedlings as plants reproduce both sexually and asexually,
resulting in viable populations. On the contrary, plants living in dry, sunny rocky substrates, despite sexual and asexual
reproduction, have no seedling recruitment because of wet microsite limitation. These populations are, therefore,
dominated by vegetative individualBractical guiadance are provided in order to preserve these microclimatically
structured populations.

Key words: abiotic heterogeneity, ecology and conservation, canivorous plant, plant-animal interactions,
demographic structure.



18 ZAMORA

INTRODUCCION poblaciones, el tamafio reducido de muchas de
ellas, y su dependencia por el agua, la aridez
La mayoria de las plantas carnivoras aparecexcttual de la Cuenca Mediterranea hace que esta
restringidas a hébitats pobres en nutrientes, gqespecie sea vulnerable a la extincién, como le
permanecen muy hiumedos y soleados durante @urre a muchas otras plantas endémicas asocia-
periodo de crecimiento, como turberas y zonadas a los habitats himedos en el Mediterraneo. Es
encharcadas (Givnish 1989). A pesar de la rarezagente por tanto identificar los factores que de-
de este tipo de habitats himedos en las regiontsrminan la viabilidad de los fragmentos pobla-
con clima mediterraneo y semiarido, se conoceciones existentes bajo condiciones ecoldgicas muy
muchas especies carnivoras del géanguicula heterogéneas, con el fin de disefiar planes de
tanto en la cuenca mediterranea (Casper 1972pnservacionrealistas a medioy largo plazo (Falk
como en México y California (Givnish 1989, & Holsinger 1991, Schemske et al. 1994).
Studnika 1991).
En la cuenca mediterranea, las plantas carnivo-
ras pertenecientes al géndPinguicula habitan HISTORIA NATURAL
preferentemente en paredes y taludes de montafia.
La compleja orografia de las montafias mediterr&inguicula vallisneriifoliaes una herbacea pe-
neas favorece la existencia de exposiciones conenne que crece y se reproduce a lo largo de un
trastadas de solana y umbria, calida y seca &mplio gradiente de radiacién luminosa, toleran-
primera, fresca y himeda la segunda. Estos esa#e el sombreado permanente producido por las
narios contrastados pueden condicionar lparedes extraplomadas, pero creciendo también a
ecologia de las poblaciones situadas en distinta$eno sol, siempre y cuando tengan una adecuada
exposiciones, ya que, incluso a una escala espaisponibilidad de agua durante todo el periodo de
cial reducida, la heterogeneidad ambiental proerecimiento vegetativo (abril-septiembre). Las
voca diferenciacion morfolégica y fisiolégica enplantas pueden colonizar espacios vacios en sue-
plantas, condicionando tanto su fenologia, edes saturados de agua, inmediatamente adyacen-
tructura demogréafica de las poblaciones y evolues a la pared de roca donde se encuentra el resto
cion (Linhart & Grant 1996). La heterogeneidadde la poblacion, o en los margenes de una fuente
abidtica puede también condicionar el resultado arroyo, siempre que no exista otra vegetacion
de las interacciones planta-animal (Bronsteimompetidora. De hechd?. vallisneriifolia es la
1994), y muy particularmente, la distribucion yprimera planta colonizadora que aparece en los
abundancia de los insectos polinizadores, a urespacios abiertos himedos tras una perturbacion.
escala de resolucién espacial muy fina (Herrerhas plantas pueden aparecer incluso en paredes
1995b, 1997, Zamora 1995, 1999). Ambos aspesecas, aunque siempre enraizando en pequefias
tos son relevantes tanto desde una aproximaci@mietas y/o acumulos de materia organica que
puramente tedricay multidisciplinar, como desdeonservan humedad.
un punto de vista aplicado. En el presente ensayo,Al contrario que las restantes especies del gé-
expongo un analisis que pretende poner de mamero, P. vallisneriifolia desarrolla dos tipos de
fiesto algunos aspectos de especial trascendentiajas glandulares durante su crecimiento
para diseflar planes de conservacion y manejo degetativo. Las primeras 5-7 hojas se desarrollan
Pinguicula vallisneriifolia, usando esta planta durante la primavera, y forman una roseta basal.
carnivora como modelo de organismo que vive eRosteriormente, cada planta puede desarrollar
habitats ecolégicamente muy heterogéneos. entre 4y 10 hojas distales, mucho mas largas que
Pinguicula vallisneriifolia es una planta anchas, y hasta de 30 cm de longitud, durante el
insectivora endémica que crece en paredgseriodo mayo-agosto (Zamora et al. 1996). Las
rezumantes de montafias calizas del sureste dehlajas distales se vuelven senescentes en septiem-
Peninsula Ibérica (Zamora et al. 1996). Lo inacbkre, con el inicio del desarrollo de la yema central
cesible de su habitat natural le permite librarse davernal y las yemas axilareB. vallisneriifolia
la mayoria de los factores que inciden negativese reproduce asexualmente, por medio de estolones
mente en otras especies endémicas, con{gerano) y yemas axilares (otofio).
herbivorismo, fuego y recolecciéon (Blanca et al. Lafloracion se produce simultdneamente con el
2000). desarrollo de las primeras hojas distales (abril-
Pinguicula vallisneriifoliapresenta poblacio- mayo). Un individuo reproductor puede producir
nes aisladas a lo largo de su &rea de distribucidrasta 10 flores, aunque lo normal es entre 1y 4.
geografica, con tamafio variable (de menos deinguicula vallisneriifolia presenta flores
100 a méas de 1.000 plantas reproductoras). Saigomorfas, con espolén, de hasta mas de 2 cm de
embargo, dado el grado de fragmentacién de sastura, variando la coloracion general de la corola
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desde tonos violetas fuertes a coloraciones rosaaso deP. vallisneriifolia, Zamora 1995). Las
das, a veces casi completamente blancas (Zamaecreciones glandulares permiten la digestién de
et al. 1996). la presa, y los nutrientes extraidos de la misma

La fenologia de floracion depende de la altitudon fundamentales para el crecimiento y repro-
a la que se encuentre la poblacién (rangduccién de la planta (Zamora et al. 1997, 1998).
altitudinal: 600-1.800 m), y, sobre todo, de laEsta interaccion tréfica puede ademas volverse
orientacion de la pared rocosa (solana, umbriajucho mas barroca, ya que aparecen animales
donde crecen las plantas. El resultado es quportunistas cleptoparasitos (babosasy lagartijas
poblaciones situadas a la misma altitud, pero eiundamentalmente) que sacan partido de los res-
exposiciones opuestas (solana vs umbria) apents animales atrapados en la hojas.
solapan sus fenologias (Ellison et al. en prensa). Todos los animales con los que interactlda la

planta (presas, polinizadores y cleptoparasitos)

se distribuyen diferencialmente a lo largo del
Biologia de la reproduccion gradiente abioético (Zamora 1995, 1999, Zamora

& Gomez 1996), lo que afiade un nivel adicional
Las flores deP. vallisneriifolia son completa- de complejidad espacial al ya de por si diverso
mente autocompatibles. Sin embargo, en condsistema de interacciones entre esta planta
ciones naturales no se da autogamia espontanéasectivora y los animales mutualistas y antago-
por lo que la planta necesita a los polinizadoresicos con los que interacciona.
como vectores polinicos. Las flores d& Las presas d@. vallisneriifolia son insectos
vallisneriifolia sometidas a un regimen naturalalados (fundamentalmente dipteros nematéceros),
de polinizadores tienen un éxito de fructificaciomue se distribuyen diferencialmente en el mosai-
muy variable (23-100 %). Las poblaciones queo espacial de microhabitats soleados y secos
crecen en paredes soleadas presentan un mayersushimedos y umbrios. Durante el verano
éxito de fructificacion, mientras que, en las po{junio-julio) es cuando las plantas tienen todas
blaciones situadas en ambientes umbrios la preus hojas distales completamente desarrolladas y
porcion de cdpsulas es menor (Zamora 1999). Sfancionales, y cuando captura méas presas. Los
embargo, la adicion experimental de polen asegulipteros se concentran en los lugares mas um-
ra éxitos de fructificacion del 100 % tanto en losrios, evitando los lugares soleados y secos con-
habitats soleados como umbrios, lo que indickborme avanza el caluroso verano mediterraneo.
claramente que el éxito reproductivo de Por el contrario, otros grupos, como tisanépteros
vallisneriifolia esta muy limitado por la escasezy afidos evitan los lugares umbrios, y son mucho
de vectores polinicos (polinizadores), especialmas abundantes en los lugares soleados (Zamora
mente en los sectores umbrios (Zamora 1999).1995).

La fructificacion ocurre de junio a agosto, y las Una vez las presas han sido atrapadas, pueden
semillas son producidas dentro de un frutser robadas de las hojas por una serie de animales
capsular, que se inclina hacia la pared, abrienddeptoparasitos, cuya distribucion espacial tam-
hacia ella (geoautocoria). Sin embargo, debidoBién es heterogénea, estando asociada al grado de
su pequefio tamafio, (aproximadamenteug21l humedad del sustrato, y al nivel de insolacion.
mm de longitud), y al hecho de que las planta¥na babosaDeroceras grimaldii (Agriolima-
pueden crecer en lo alto de las paredes rocosasclidae), es el principal animal kleptoparasito en
semillas pueden ser dispersadas por el viento. los sectores mas himedos y umbrios (Zamora &

Gbomez 1996), mientras que una lagartija endémi-
ca,Algyroides march{Lacertidae) es el principal
ESTRUCTURACION MICROCLIMATICA DE LAS cleptoparasito de las plantas que crecen en los
INTERACCIONES PLANTA-ANIMAL habitats rocosos soleados (Zamora 1995).

Como cualquier otra angiospermaP.

vallisneriifolia puede ser comida por herbivorosPolinizadores

y polinizada por insectos (Givnish 1989, Juniper

etal. 1989). A estas interacciones (herbivorismd,as paredes rocosas donde crecen las plantas, de
polinizacién), comunes con cualquier otra plantahasta 100 m de altura y verticales, o incluso
una planta carnivora afiade un plus adicional d=xtraplomadas, limitan considerablemente el ac-
diversidad, ya que se comporta como un depredaeso de los rayos del sol a las plantas, sobre todo
dor (sit-and-wait predator), atrapando a los insecsi la pared esta expuesta al norte. En estas condi-
tos de pequefio tamafio que se posan en sus hogasnes, las temperaturas permanecen bajas duran-
(usualmente de menos de 5 mm de longitud en & el periodo de floracion de. vallisneriifollia
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(abril-mayo), lo que limita la presencia de mu-ecoldgicos que pueden actuar sinérgicamente con
chos insectos que no pueden permanecer activosros, como la distancia geografica y la compleja
por debajo de determinados umbrales de temperarografia de la montafia, limitando el flujo génico
tura (Corbet 1990, Herrera 1995a). Por ello, lag provocando incluso especiacién (Ellison et al.
flores deP. vallisneriifolia reciben muy pocas en prensa, véase Schluter 1998 y Johannesson
visitas florales (sobre todo cuando las planta2001 para ejemplos de especiacion ecoldgica).
crecen en lugares umbrios), basicamente deEste nivel de variabilidad microclimética exis-
Bombyliussp.,Lassioglosunsp.,Bombussp., y tente entre y dentro de poblaciones (con sus esce-
pequefios insectos floricolas, como tisanopterasarios ecolégicos de sol y de sombra), afecta
Taeniothrips meridionalisThysanoptera) y es- también a muchas otras plantas que aparecen en
carabajosEusphalerum scribaeStaphylinidae). los mismos hébitats rocosos cRievallisneriifolia,

La heterogeneidad en las condiciones abi6ticgsudiendo ser, como ocurre en esta planta carnivo-
condiciona tanto la fenologia de floracion Ee ra, un factor condicionante de la diversidad de las
vallisneriifolia, como la distribucion espacial deespecies rupicolas. A continuacion voy a explorar
sus insectos polinizadores. En los microhabitatssta posibilidad, tomando como ejemplo las espe-
soleados de poblaciones separadasies rupicolas de la Peninsula Ibérica, que es uno
geogréaficamente, las plantas comparten unde de losreservorios principales de biodiversidad
fenologia de floracién temprana, y las mismasgn la cuenca mediterrdnea (Castroviejo 1997). En
especies de polinizadores. En las microhabitata Peninsula Ibérica hay alrrededor de 1.200 espe-
mas umbrios, las plantas tambien comparten urtades y subspespecies endémicas (Gémez-Campo
fenologia mas retrasada (un mes de diferenci& Herranz-Sanz 1993), las cuales representan
para poblaciones situadas a la misma altitud, peaproximadamente el 15 % de todos los taxa de la
en exposiciones opuestas). Por otra parte, ld&eninsula Ibérica (alrrededor de 8.000 especies,
flores apenas reciben visitas florales. El resultacastroviejo 1997).
do es que, aunque aparecen las mismas especieEn las montafias mediterrdneas, el porcentaje
de polinizadores a lo largo de toda el area dee especies endémicas es muy alto, llegando a
distribucion geogréfica de la planta, la distribuniveles superiores al 50 % en algunas montafas
cion espacial de los insectos es muy heterogénesdel sur peninsular (Blondel & Aronson 1999).
apareciendo unas especies (e.Bagmbylius Los habitats rocosos albergan el porcentaje ma-
Lassioglosum T. meridionali en los yor de especies endémicas de toda la Peninsula
microh4bitats soleados, y otras en logaproximadamente el 57 % del total de plantas
microhabitats umbriosH, scribag. con flor, Fernandez-Casas & Ceballos 1982). En

el caso de Sierra Nevada, la proporciéon de espe-

cies endémicas en substratos rocosos puede lle-
Consecuencias evolutivas de la estructuraciégar hasta el 80 % (Blanca et al. 1998). Por tanto,
microclimatica de la interaccién planta- enunaregion muy diversa en especies de plantas,
polinizador como es el caso de la Peninsula Ibérica, los

substratos rocosos son, con diferencia, los puntos
La variabilidad espacial en las condicionesnds calientes de diversidad. Es evidente que éste
abidticas puede generar un mosaico espacial aével inusual de diversidad debe atribuirse a una
presiones selectivas en la interaccion plantaserie de factores distintos, tanto de naturaleza
polinizador debido a las diferencias microcli-histérica y biogeogréafica, como a las barreras
maticas entre poblaciones soleadas y umbrias, fgnoldgicas y ecoldgicas al flujo génico. Las dife-
dentro de poblacién, incluso a escala deencias microclimaticas representan una fuente
microhabitats (parches de la pared soleagrrs de variabilidad adicional, ya que: (1) amplifican
susumbrios, Zamora 1999, Ellison et al. en prenlas diferencias fenoldgicas de floracion entre po-
sa). blaciones situadas a distintas altitudes o exposi-

Las diferencias temporales en la fenologia deiones, y (2) provocan mosaicos espaciales en la
floracion entre plantas que crecen en distintodistribucion y abundancia de los polinizadores.
microhabitats, unido a las diferencias espacialdsa persistencia de estas condiciones a lo largo del
en la distribucién y abundancia de las especies dempo (una pared rocosa orientada al norte es
polinizadores, pueden provocar barreras al flujana nevera, mientras que una pared rocosa orien-
génico via polen entre poblaciones con diferenteada al sur es un solarium) es muy importante,
exposicion (solana versus umbria), e incluso ertanto en la generacion de variabilidad, como en el
tre microhabitats soleados y umbrios dentro de lmantenimiento de dicha variabilidad durante pe-
misma poblacion. La diferenciaciéon resultanteiodos largos de tiempo (Larson et al. 2000).
estaria por tanto provocada por éstos factores
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IMPLICACIONES PARA LA CONSERVACION vez, ecoldgica, y potencialmente evolutiva
(Ellison et al. en prensa).

Parece claro, por tanto, que las diferencias entre
escenarios ecologicos donde aparece esta planta
carnivora endémica tienen importancia desde el ESTRUCTURACION MICROCLIMATICA DE LAS
punto de vista de la conservacion de la POBLACIONES: CONSEQUENCIAS DEMOGRAFICAS
biodiversidad, ya que el grado de diferenciaciéon
va a depender tanto de la distancia geogréafica
entre poblaciones, como del grado de similitudiferencias entre poblaciones
microclimatica entre los diferentes escenarios
ecologicos: mayores distancias, y mayores difd-as poblaciones d@®. vallisneriifolia muestran
rencias ecoldgicas provocaran mayores difereiambién diferentes abundancias y estructuras de-
cias entre poblaciones, y viceversa: menores disiograficas dependiendo del microhabitat donde
tancias, y microclimas mas parecidos, mas simirecen las plantas. Los muestreos de abundanciay
lares seran los sistemas planta-animal (Ellison efstructura demografica en cada poblacion se reali-
al. en prensa). Cada sector de pared, dependienz@ron en un sector de pared accesible, donde se
de que esté al sol o a la sombra, tendra a unamped de forma permanente la distribucion espa-
plantas con unos rasgos fenotipicos y fenolégicasal de todas las plantas, marcando individualmen-
distintos (de sol, o de sombra), interaccionandte a 30 plantas reproductoras. Dentro del sector de
con muy distintos polinizadores (de sol, o deared marcado, se contabilizaron todas las plantas
sombra), y, en general, con muy distintos animaestablecidas, diferenciandose las siguientes fases
les (presas, cleptoparasitos). Por ello, la consedemograficas: (1) plantula del afo, (2) pre-
vacion deP. vallisneriifolia (y por ende, de mu- reproductor (juvenil, planta que aln no ha alcanza-
chas otras especies de plantas rupicolas cadle el umbral de tamafio por encima del cual habi-
ecologia similar) pasa por mantener esta riquezaalmente florecen), (3) vegetativo (planta con
de escenarios (es decir, mantener poblaciones tlamafo de reproductor potencial, pero que no ha
sol vs de sombra), como parte de la variabilidaflorecido), (4) reproductor que ha producido de 1-
total a conservar. La importancia de esta aproxB flores, y (5) reproductor que ha desarrollado mas
macion, que explicitamente reconoce la heterade tres flores (ver Tabla 1). Los muestreos demo-
geneidad ambiental a distintas escalas es, a gaaficos estuvieron muy condicionados por la difi-

TABLA 1

Estructura demografica observada en 4 poblaciond®. dallisneriifolialocalizadas en el
Parque Natural de Cazorla, Segura y las Villas. La humedad de la pared rocosa es del 0 %
para las dos poblaciones secas, y de 100 % para las dos poblaciones hiumedas durante todo el
periodo de estudio (1994-2000). Los muestreos se realizaron en Julio de 1994, y de 2000.
Véase texto para los detalles metodoldgicos, y clasificacién demogréfisadatos
corresponden a la abundancia de plantas (irfjl pmal porcentaje de plantas por fase
demogréfica (entre paréntesis)

Demographic structure of folR. vallisneriifolia populations located in the Parque Natural de Cazorla, Segura y Las
Villas. The degree of wetness of the rocky substrate is 0 % in the dry populations (Poblaciones secas), and 100 % in
the wet populations (Poblaciones hiumedas). Field work were carried out in July 1994, and 2000 (see text for
methodological details and demographic classification). Figures correspond to the mean number of-plants m

the percentage of plants per demographic stage (in brackets)

Estructura Poblaciones secas Poblaciones himedas
demografica Guazalmanco Agracea Escaleruela Covacho

(1994) (2000) (1994) (2000) (1994) (2000) (1994) (2000)
Plantulas 2,25(53) 05(L5) 0 0 86,9 (34,1) 220 (58,4) 67,5(28,3) 381 (723)
Pre-reproductores 11,25 (26,5) 0,5 (1,5) 87(61)  16(132) 69,5 (27,3) 348(9,2) 18,7(7,8) 375(7,1)
Vegetativos 15 (35,3) 22,5 (66,2) 53,3 (37,3) 82(67,9) 183(7,2)  17,4(4,6) 15 (6,3) 10 (1,9)
Reproductores (1-3 flores) 14 (32,9) 10,5 (30,8) 80 (56,1) 22,7 (18.8) 69,6 (27,3) 86,9 (23,1) 112,5 (47,1) 55 (10,4)
Reproductores (>3 flores) 0 0 0,7(05 0 104 (4,1) 17,4 (4,6) 25(10,5)  43,7(83)

Total 42,5 34 142,7 120,7 254,7 376,5 238,7 527,2
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cultad de acceso a las paredes verticales dondemyor abundancia de plantulas, ya que la prima-
crecen las plantas, y por el reducido tamafivera del 2000 fue mucho mas lluviosa que la del
poblacional, lo que limit6 la obtencion de réplicasl994) y ofrecen una estructura demogréafica opues-
por poblacion. Los muestreos se realizaron etra a la anterior: hay gran nimero de plantulas, y
cuatro poblaciones que son representativas deé individuos reproductores, incluso de mas de
rango de condiciones en las que aparéce tres flores (poblaciones humedas en Tabla 1). Por
vallisneriifolia (basicamente, de humedad dekl contrario, el nimero de individuos en fase
substrato rocoso, y de exposicion), cuando lasegetativa es muy bajo, al contrario que en los
plantas habian alcanzado el maximo crecimient®ectores secos (Tabla 1). Por tanto, el factor gra-
vegetativo (mayo-julio de 1994 y de 2000). do de humedad del substrato aparece claramente
En las poblaciones que crecen en sustrat@®mo condicionante de la estructura demogréafica
secos y soleados, el numero total de plantas dipeblacional y su variacion temporal.
minuye desde 1994 a 2000 (Poblaciones secas en
Tabla 1). Apenas aparecen plantulas, ni tampoco
plantas reproductoras grandes (de més de 3 fl@iferencias entre microhébitats dentro de pobla-
res). Ademas, la tendencia desde 1994 hasta @bn
afio 2000 es hacia un incremento en la proporcion
de plantas vegetativas, que son individuos quBentro de la poblacion Covacho del Aire, situada
eran reproductores en 1994, y que haenelcentrodel areade distribucién de la especie,
regresionado hasta esta fase por disminucién determiné la estructura demografica diferencian-
tamafio de la planta (Tabla 1). Esta tendenciao tres tipos de microh&bitats segln niveles de
unido al casi nulo reclutamiento via plantulahumedad y radiacion donde las plantas crecen en
ofrece una proyeccién temporal de crecimientta pared de roca (véase Zamora 1995 y Zamora et
negativo, resultando una poblaciéon cada vez mad. 1998 para descripcion de variables abi6ticas),
pequefia, formada predominantemente por indirafiadiendo también el suelo adyacente a la pared
viduos vegetativos. como un microhdbitat mas. Como se observaenla
Por el contrario, las poblaciones que crecemabla 2, los tres microh&bitats de la pared (soleada,
sobre roca rezumante, con suficiente luz, haean sombra y con sombra fuerte), a pesar de su
aumentado incluso la densidad (sobre todo por [@oximidad espacial (unos metros de distancia

TABLA 2

Estructura demografica observada en cuatro microhabitats de la misma poblacion (Covacho,
Sierra de Cazorla) de. vallisneriifolia. La humedad de la pared rocosa es del 0 % en el
microhabitat Pared Soleada, y del 100 % para los tres restantes microhabitats (Pared Sombra,
Pared Sombra Fuerte y Suelo Sombra) durante todo el periodo de estudio (1994-2000). Los
niveles de radiacién total (Watios3nque llegan a cada microhabitat son: Pared Soleada:
176,7+ 48,9; Pared Sombra: 34#14,4; Pared Sombra Fuerte: 64€,9; Suelo Sombra: 29,5
+ 4,5. Los datos corresponden a valores promedio desde el amanecer hasta el atardecer,
durante un dia soleado (ver més informacién sobre las caracteristicas microclimaticas en
Zamora (1995) y Zamora et al. (1998). Ver texto para los detalles metodoldgicos, y
clasificacién demografica. Los datos corresponden a la abundancia de plantag(inéim
porcentaje de plantas por fase demogréafica (entre paréntesis)

Demographic structure of folR. vallisneriifolia subpopulations in the same location (Covacho, Sierra de Cazorla).
The degree of substrate wetness is 0 % in the microhabitats “Pared soleada”, and 100 % in the other three, wet
microhabitats (Pared sombra, Pared sombra fuerte, and Suelo sombra). Levels of total irradiance (in?)edte :m
Sunny habitat: 176.% 48.9; Shade habitat: 34#14.4; Deep shade: 6#40.9; Ground shade: 2954.5 (see Table 1
for demographic classificacion, and Zamora 1995 and Zamora et al. 1998 for methodological details)

Estructura demografica Pared soleada Pared Sombra Pared Sombra Fuerte Suelo Sombra
(1994) (2000) (1994) (2000) (1994) (2000) (1994) (2000)
Plantulas 0 3(54) 67,5(283)  381(72)9) 45 (23,1) 330 (68,9) 16,7(17,9)  33,3(41,2)
Pre-reproductores 15 (20) 8 (14,5) 18,7 (7,8) 37,5(1,1) 50 (25,6) 52 (10,8) 16,7(17,9)  10,8(13,3)
Vegetativos 35 (46,7) 33 (60) 15 (6,3) 10 (1,9) 50 (25,6) 47 (9,8) 10(10,7) 30(37,1)
Reproductores (1-3 flores) 15 (20) 11 (20) 112,5 (47,1)  55(10,4) 50 (25,6) 50 (10,4) 37,5(40,1)  6,7(8,3)
Reproductores (>3 flores) 0 0 25 (10,5) 43,7 (8,3) 0 0 12,5(134) 0

Total 75 55 238,7 527,2 195 479 93,4 80,8
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TABLA 3

Estructura demografica dependiendo de la fase sucesional: bajo herbaceas colonizadoras (Bajo
Plantas) y en los espacios abiertos entre plantas colonizadoras (Entre Plantas). Ver texto para
los detalles metodolégicos, y clasificacion demograficas datos corresponden a la
abundancia (ind ) y al porcentaje de plantas por fase demografica (entre paréntesis) de las
poblaciones Rio Madera (Poblacion 1), y Barranco Iglesias (Poblacién 2) del Parque Natural
de Cazorla, Segura y Las Villas

Demographic structure and successional stage under herbaceous pioner plants (Bajo plantas), and in the open
interspaces between patches of pioner plants (Entre plantas). See text for methodological details. Figures correspond
to the average number of plants?jrand the percentage of plants per demographic stage (in brackets) in populations

Rio Madera (Poblacién 1) and Barranco Iglesias (Poblacion 2)

Estructura demografica Poblacion 1 Poblacién 2

Entre Plantas Bajo Plantas Entre Plantas Bajo Plantas
Plantulas 30 (78,7) 7 (97,2) 80 (66,9) 2 (45,4)
Pre-reproductores 5(13,1) 0,2 (2,8) 25 (20,9) 0,4 (9,1)
Vegetativos 1(2,6) 0 9 (7,6) 2 (45,4)
Reproductores (1-3 flores) 2 (5,2) 0 4,2 (3,5) 0
Reproductores (>3 flores) 0,1 (0,2) 0 1,3(1,1) 0
Total 38,1 7,2 109,5 4,4

entre si), muestran estructuras demogréaficas miya), la densidad de plantas reproductoras dismi-
distintas. En el microhébitat Pared Soleada, eluye desde 1994 hasta el 2000, desapareciendo
nimero de plantas disminuye en el periodo 1994edas las plantas reproductoras grandes, e
2000. La sequedad del substrato rocoso limitmcrementando la proporcion de individuos
considerablemente el establecimiento deegetativos (Tabla 2). Las condiciones abiéticas
plantulas, y el desarrollo de individuos(radiacién, humedad del substrato) no cambiaron
reproductores de gran tamafio, dominando losn el tiempo, el Unico cambio apreciable fue la
individuos vegetativos, que representan mas de talonizacion por herbaceas del suelo rocoso don-
mitad de la poblacion. de crecian las carnivoras, de manera que en 1994,
Los individuos reproductores también reprela cobertura de herbaceas en la parcela marcada
sentan una pequefa fracciéon (10-25 %) del tota&lra del 0 %, mientras que en el 2000, la cobertura
de plantas en el microhabitat Pared sombra fuergra del 35 %.
(Tabla 2). Por el contrario, este habitat, htmedo y Para comprobar si el efecto de la invasion de
muy sombreado, favorece el establecimiento deerbaceas afectaba de forma diferencial a las
las plantulas. Sin embargo, aparece una limitatistintas fases demograficas de la planta, realicé
cién en el crecimiento vegetativo debido a lan junio del 2000 muestreos de plantas en los
escasez de luz, y por tanto, no aparecen planteedudes al pié de las paredes donde crecen las
reproductoras de gran tamafio (Zamora et al. 199§)lantas carnivoras, diferenciando tres tipos de
Sélo aparecen plantas grandes, acompafiadasme&rohabitats: (1) microhabitat herbazal recién
gran numero de plantulas, y muy pocas plantas establecido (Bajo Plantas en Tabla 3), y (2)
fase vegetativa, cuando, a una elevada humedadcrohabitat espacios entre macollas de plantas
del substrato rocoso, se une una cantidad de I@Entre Plantas en Tabla 3), todavia no coloniza-
suficiente, como ocurre en el microh&bitat Paredos, y (3) microhabitat herbazal antiguo y denso,
Sombra. Este patrén demografico entrestablecido hace afios.
microhabitats secos y himedos dentro de pobla-En los espacios abiertos entre las herbaceas
cién (Tabla 2), reproduce fielmente el observadoolonizadoras aparecen plantulas, acompafiadas
entre poblaciones secas y himedas (Tablal). de un niamero muy reducido de plantas pertene-
cientes a todas las fases demogréficas (micro-
habitat Entre Plantas, Tabla 3). Sin embargo, bajo
Diferencias dependiendo de la sucesién vegetadds hierbas competidoras recién establecidas, préac-
en taludes ticamente desaparecen las formas adultas, y ape-
nas quedan plantulas (microhébitat Bajo Plantas,
Por el contrario, en la poblaciones situadas en &labla 3). Cuando el herbazal lleva ya mas de un
microhabitat suelo al pié de pared (Suelo somafio establecido, no quedan bancos de plantulas
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bajo las hierbas competidoras, ni formas de resisgote, lo que puede suponer un proceso de declive
tencia vegetativa. La conclusién es simple: ey extincién de la poblacion muy lentos (poblacio-
herbazal excluye completamente a la poblaciéones remanentes sensu Eriksson 1996, Garcia et al.
deP. vallisneriifoliadel microhabitat que podria 2000).
ser 6ptimo para esta carnivora, los taludes roco-Por el contrario, la reproduccién sexual via
sos al pié de las paredes rezumantes. semilla representa la loteria de busqueda de nue-
vOos espacios abiertos humedos. Sin embargo, con
la tendencia hacia una mayor aridez actual, los
VIABILIDAD DE LAS POBLACIONES A LARGO PLAZO  escasos micrositios adecuados para la germinacion
y establecimiento de plantulas se desplazan hacia
El habitat 6ptimo para. vallisneriifolia, por los sectores de las paredes mas umbrios y hume-
tanto, es aquel que tiene agua “ad libitum”, quelos, pero donde el crecimiento y desarrollo
recibe una cantidad suficiente de radiacion, y queeproductivo esta muy limitado por la escasez de
esté libre de competencia con otras plantas herbléz, por lo que sélo una pequefia fraccién de las
ceas (Zamora et al. 1996, Zamora et al. 1998). Splantulas que se establecen llegan a reproductores.
embargo, esta combinacién ideal de factores 6l resultado es que estos microhabitats himedos,
es comun en el ambiente mediterraneo, mas apero muy umbrios, se convierten en “sumideros
cuando el incremento de aridez esta provocandmblacionales atractivostionde pueden entrar y
una disminucion del tamafio de las “islas hiumeestablecerse con éxito muchos mas propagulos de
das” aprovechables pdt. vallisneriifolia, cada los que potencialmente se pueden generar via
vez mas rodeadas por un mar de sequia estivabéproduccién dentro del sumidero.
Este problema es especialmente relevante en el
contexto de la sucesion ecoldgica, ya que, bajo
las condiciones climaticas actuales, los habitatSCONSECUENCIAS PARA LA CONSERVACION DE LAS
humedos que presentan un minimo de suelo son PLANTAS CARNIVORAS
rapidamente colonizados por otras plantas avidas
de agua (el principal factor limitante en el are&i se mantiene la actual tendencia hacia una pro-
mediterranea), que desplazan competitivamentgesiva aridez climatica, agravada por el aumento
aP. vallisneriifoliapor sobrecrecimiento. El Uni- en la irregularidad de las precipitaciones, y ma-
co habitat que les queda libre de la competenciar frecuencia de los episodios de sequia en la
con otras plantas son las paredes verticales hUmaitenca mediterranea (Rod6é & Comin 2001,
das, carentes de suelo, donde otras plantas cBefiuelas 2001), es muy previsible también que:
sistemas radiculares mas desarrollados no puedgl) se acelere la reducciéon en la extensiéon de las
medrar.El habito carnivoro d®. vallisneriifolia zonas himedas permanentes de montafia existen-
puede considerarse como una preadaptacion pres en la actualidad, y (2) se limite considerable-
vechosa al permitir la colonizacion y mantenimente la aparicion de nuevas zonas humedas.
miento de poblaciones viables a lo largo del tiemEomo consecuencia, un prondéstico verosimil so-
po en las substratos rocosos, donde la captacibme el futuro de las poblaciones de.
de nutrientes via raices esta muy limitada. Comwallisneriifolia a medio y largo plazo, que se
resultado de vivir en estas condiciones extremaapoya en la tendencia observada en el periodo
P. vallisneriifolia parece haber desarrollado unal994-2000, es que: (1) las poblaciones que estan
mayor dependencia de las presas animales corea paredes secas y soleadas reduciran alin mas sus
fuente de nutrientes para su crecimiento y reprafectivos, o incluso desapareceran, (2) El recluta-
duccion que otras especies del gérieimguicula  miento poblacional sélo sera posible, como ocu-
gue crecen en suelo (Zamora et al. 1997). rre en la actualidad, en las pocas paredes
El caracter perenne de esta planta le permitezumantes que todavia quedan, cuyos sectores
ralentizar la extincién de las poblaciones, inclusanas umbrios pueden convertirse en una trampa
en ausencia de reclutamiento via plantula (e.gpara laviabilidad de las poblaciones a largo plazo
lugares secos y soleados), o incluso cuando $wr lalimitacién de luz, (“sumideros poblacionales
crecimiento vegetativo y desarrollo reproductortractivos”), y (3) las bases de las paredes y los
esta muy limitado (e.g., lugares muy sombreadosdaludes de travertino, muy himedos y con sufi-
En este contexto, la capacidad de la planta pacéente luz, se estan convirtiendo en herbazales
realizar progresiones demograficas regresivas (deuy densos, que excluyen competitivamente a las
reproductor a vegetativo), unido a las viagarnivoras, como se hacomprobado enla mayoria
vegetativas de propagaciéon (estolones y yemake las poblaciones en tan solo 7 afios (1994-
axilares) permiten la persistencia vegetativa d2000). Este problema ocurre no solo cBn
los individuos hasta que la fuente de agua sellisneriifolia, sino también con las otras dos
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especies carnivoras que aparecen en el misrge, Jose Maria Gémez y un revisor anénimo apor-
tipo de habitats rocosos mediterraneos en la Pgaron provechosas sugerencias a una version pre-
ninsula IbéricaP. mundij y P. submediterranea |iminar del manuscrito. A Rodrigo Medel, por su
(Zamora et al. 1996). trabajo editorial. La Direccién del Parque Natural
La invasion de hierbas se ha visto favorecidde Cazorla, Seguray las Villas autorizé y facilit6
por la construccién de cercados cinegéticos al pigf trabajo de campo.
de las paredes para excluir a los grandes herbivo-
ros, con la supuesta finalidad de proteger, ademas
de aP. vallisneriifolia, a otras especies endémi- LITERATURA CITADA
cas que suelen crecer en la base de los taludes
rocosos (e.g.,Viola cazorlensis Aquilegia BLANCA G, M CUETO, MJ MARTINEZ-LIROLA & J
cazorlensi}. En realidad, lo que favorecen estas MOLERO-MESA (1998) Threatened vascular flora
exclusiones de herbivoros es el desarrollo de of Sierra Nevada (southern Spain). Biological
herbazales muy densos, que excluyen a las carnj- Conservation 85: 269-285. )
voras (que, por cierto, apenas son comidas por |GSANCA G, B CABEZUDO, JE HERNANDEZ-BERME-
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