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Resumen.- Muchas formaciones vegetales de la Cuenca Mediterrdnea dominadas por
especies leflosas se caracterizan por la gran importancia que adquieren las especies con
adaptaciones para la dispersion de semillas en el interior del cuerpo de animales (endozodcoras),
especialmente aves de tamafio mediano y pequefio. En habitats poco alterados, la relacién entre
las plantas endozodcoras mediterraneas y sus dispersantes es particularmente eficiente. El éxito
de dispersion de los frutos suele ser extraordinariamente alto, y ademds el consumo de frutos
juega un papel muy importante en la supervivencia de las aves frugivoras, la mayoria de las
cuales se alimentan casi exclusivamente de frutos durante largos periodos del ciclo anual. Sin
embargo, hay pocas razones para atribuir ese aparente “ajuste” a fendémenos de adaptacién
reciproca. Mientras que los dispersantes si que muestran rasgos morfolégicos,
comportamentales y digestivos que pueden propiamente considerarse como adaptaciones al
frugivorismo, no se puede decir lo mismo de las plantas cuyas semillas dispersan. La mayoria
de los rasgos de las plantas que son importantes para la interaccién con los dispersantes tienen
una fuerte componente filogenética y son bastante independientes de las condiciones ecoldgicas
concretas en que se desarrolla la interacciéon. Ademds, muchas de las caracteristicas
reproductivas de las especies actuales estdn mds relacionadas con contingencias histéricas que
con el ambiente mediterraneo actual. Aunque se han esgrimido varios tipos de razones para
explicar estos patrones, los resultados de estudios recientes a largo plazo indican que los
patrones de interacciéon entre las especies de plantas endozodcoras y los vertebrados
dispersantes varian profundamente entre afios, y que los factores abidticos parecen resultar mas
determinantes que los bidticos. Esto sugiere que los sistemas planta-dispersante de ambientes
mediterrdneos se encuentran apartados cronicamente de una situacién de equilibrio. Este hecho
podria explicar por qué las presiones selectivas de los dispersantes no han sido capaces de
moldear las caracteristicas de las plantas y sus frutos, y superar asi el papel preponderante de los
efectos histdricos y las correlaciones filogenéticas.
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INTRODUCCION

Un gran numero de plantas mantienen una relacion de mutualismo con animales de
la que se deriva la dispersion de sus semillas. Estas plantas generalmente producen
frutos carnosos como bayas o drupas, o estructuras funcionalmente andlogas
consistentes en alguna combinacién de semillas con una parte comestible. Estos frutos
son tragados por los animales, que digieren la parte comestible y descartan las semillas
intactas y en condiciones adecuadas para germinar (Jordano 1992). Al actuar como
vectores de las semillas, los animales frugivoros desempefian un papel esencial en el
ciclo reproductivo de las plantas. Esta circunstancia, unida a la naturaleza mutualista de
la relacién, ha despertado mucho interés en las consecuencias evolutivas del
frugivorismo, tanto para las plantas como para los animales (Estrada y Fleming 1986,
Fleming y Estrada 1993). Aunque los botanicos han estado interesados desde hace
mucho tiempo en la historia natural de la dispersion de semillas por animales (Ridley
1930, van der Pijl 1972), el interés de los ec6logos evolucionistas por el tema es
relativamente reciente. El nimero de publicaciones centradas en el estudio de la
ecologia evolucionista de las interacciones planta-dispersante ha crecido de manera
importante a partir aproximadamente de 1975, en buena parte como secuela de la gran
influencia ejercida por una serie de importantes investigaciones llevadas a cabo, entre
otros, por Snow (1971), McKey (1975), Howe (1977) y Howe y Estabrook (1977). Lo
reciente del interés por las implicaciones evolutivas de las relaciones planta-dispersante
contrasta con la larga y acendrada tradicién existente en el estudio de otros aspectos de
la reproduccion de las plantas tales como polinizacidn, expresion sexual o sistema de
reproduccién, cuyo estudio fuera ya iniciado por el mismo Darwin hace mds de un
siglo.

Una buena parte del impetu inicial de los estudios modernos sobre la ecologia de
los sistemas planta-dispersante se debi6 a las investigaciones llevadas a cabo en bosques
tropicales (Howe 1993), y este tipo de hdbitats ha seguido contribuyendo desde
entonces de manera decisiva al conocimiento de estos sistemas (Estrada y Fleming
1986, Fleming y Estrada 1993). Fuera de los trépicos, la mayoria de los estudios sobre
mutualismos planta-dispersante se han efectuado en hébitats templados de América del
Norte (revisiones en Willson 1986, 1993) y en la Cuenca Mediterrdnea. En esta dltima
region se han realizado numerosas investigaciones en diversas localidades del noroeste,
sur y sudeste de la Peninsula Ibérica, sur de Francia, Italia e Israel, cuyos resultados,
tomados en conjunto, han permitido llegar a un nivel de conocimiento de las relaciones
planta-dispersante en el Mediterrdneo dificilmente igualado por otra region mundial.
Por limitaciones de espacio, esta contribuciéon no pretende realizar una revision
exhaustiva del conocimiento existente, revision que por otra parte ya fue presentada en
una publicacién anterior (Herrera 1995). En lugar de eso, el objetivo de este capitulo es
resaltar aquellos rasgos importantes de la interaccion planta-dispersante en la Cuenca
Mediterranea que han permitido una reinterpretacion de la influencia combinada que
tienen los factores ecoldgicos, histéricos y evolutivos como elementos que configuran
su funcionamiento. Para ello, me voy a basar sobre todo en informacion presentada
previamente en Herrera (1984a, 1987, 1992b, 1998), donde el lector interesado podra
encontrar muchos mas detalles de los que aqui le serdn ofrecidos. No se considerardn
aqui aquellos sistemas de dispersion de semillas por vertebrados que funcionan como
secuela de relaciones de antagonismo entre plantas y animales, tales como la
depredacion de semillas y la herbivoria, a pesar de que existen algunos ejemplos bien
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documentados de este tipo de dispersion en habitats mediterraneos (por ejemplo, Malo y
Sudrez 1995, 1996).

PARTICIPANTES
Plantas dispersadas por vertebrados

En los habitats mediterraneos, las especies de plantas dispersadas por vertebrados
predominan generalmente en bosques o matorrales poco perturbados, mientras que las
especies asociadas con perturbaciones o con las etapas tempranas de la sucesion suelen
tener frutos secos no adaptados a la dispersion por animales, tales como legumbres,
aquenios o capsulas. Los bosques y matorrales mediterrdneos ocupan una posicion
intermedia entre los bosques templados y los tropicales en lo que se refiere a
importancia relativa en numero de especies (Fig. 1). Las especies dispersadas por
vertebrados representan entre el 30-65% del nimero de especies, y entre el 20-95% de
la cobertura de las especies lefiosas locales (Jordano 1992). Su importancia relativa es
maxima en la vegetacion de las llanuras sobre suelos fértiles, y tiende a declinar a
medida que disminuye la fertilidad del suelo o que aumentan la elevacion, la aridez, o
las perturbaciones como la nitrificacién o el fuego (Ellner y Shmida 1981, Aronne y
Wilcock 1994a). La produccion de frutos puede llegar también a ser muy elevada,
aunque estd sujeta a importantes fluctuaciones anuales (Herrera 1998, Herrera et al.
1998), En localidades del sur de Espaiia, la produccién anual de frutos oscila entre
60.000-1.400.000 frutos/ha (Jordano 1992).

A diferencia de lo que ocurre en hébitats templados situados mads al norte, donde la
mayoria de las especies con frutos carnosos pertenecen a un pequefio grupo de familias
de plantas (sobre todo Ericaceae, Caprifoliaceae y Rosaceae en Europa y América), las
agrupaciones locales de especies dispersadas por vertebrados en el Mediterrdneo son
taxondmicamente muy diversas a nivel de familia (Fig. 2). Esta mayor diversidad se
debe sobre todo a la amplia distribucion en las dreas més cdlidas de varias familias cuya
distribucién actual estd centrada en regiones tropicales y subtropicales (por ejemplo,
Anacardiaceae, Oleaceae, Myrtaceae, Palmae). La mayoria de estas familias de afinidad
tropical estan representadas localmente por tan solo una o dos especies pertenecientes a
un udnico género (por ejemplo, Pistacia en Anacardiaceae; Olea en Oleaceae;
Chamaerops en Palmae). Como se mostrard mas adelante, algunas de ellas juegan un
papel muy importante en el mantenimiento de los sistemas planta-dispersante en el
Mediterraneo, debido a su abundancia y a las caracteristicas nutritivas de sus frutos.

Animales dispersantes

Las aves son, con mucha diferencia sobre cualquier otro grupo, los dispersantes de
semillas mas importantes de las plantas con frutos carnosos en la Cuenca Mediterranea.
La mayoria de los dispersantes “legitimos” (es decir, aquellos que ingieren los frutos y
dispersan las semillas sin dafiarlas y en condiciones apropiadas para su germinacion)
son péjaros de tamafio pequeiio o mediano (peso corporal entre 10-110 g) pertenecientes
a las familias Turdidae (zorzales y mirlos), Sylviidae (currucas) y Muscicapidae
(papamoscas). En todos los habitats mediterrdneos que han sido estudiados hasta la
fecha, los dispersantes locales mdas importantes estin constituidos por alguna
combinacion de especies de los géneros Sylvia, Turdus y Erithacus (por ejemplo,
Herrera 1984a, Izhaki y Safriel 1985, Debussche e Isenmann 1992). La mayoria de las
especies de estos géneros son frugivoros estacionales que se alimentan de una amplia
gama de especies de frutos. En cuatro localidades del sur de Espafia estudiadas por
Jordano y Herrera (1981), Sylvia atricapilla consumié los frutos de 29 especies
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diferentes de plantas en el transcurso del periodo Octubre-Marzo. En el sur de Francia,
Erithacus rubecula se alimenta de 21 especies de frutos (Debussche e Isenmann 1985).
Ocasionalmente, especies en otros géneros pueden también convertirse en consumidores
importantes de los frutos de algunas plantas. Por ejemplo, en las montafias del sudeste
de Espaia Phoenicurus ochruros es responsable del 21% de las visitas de péjaros
frugivoros recibidas por plantas de Prunus mahaleb (Rosaceae) con frutos maduros
(Jordano 1994).

Varias especies de mamiferos carnivoros (esto es, pertenecientes al Orden
Carnivora) siguen en importancia a las aves como agentes dispersantes de las plantas
con frutos carnosos en hébitats mediterraneos poco perturbados (Herrera 1989). Gineta
(Genetta genetta), tejon (Meles meles), zorro (Vulpes vulpes), marta (Martes martes) y
gardufia (Martes foina) son frugivoros estacionales que dispersan las semillas de
muchas plantas. En una localidad costera de Italia central, el tejon disperso las semillas
de por lo menos 10 especies de plantas (Pigozzi 1992), y en la Sierra de Cazorla, en el
sudeste de Espaia, tres especies de carnivoros dispersan conjuntamente las semillas de
27 especies, lo que representa aproximadamente el 40% de la flora regional con frutos
carnosos (Herrera 1989). Otros mamiferos, como por ejemplo ungulados, conejos o
erizos, también ingieren frutos esporaddicamente y dispersan semillas, pero su
importancia como dispersantes es probablemente pequefia y muy local. Lo mismo se
puede decir del Oso Pardo (Ursus arctos) y la Mona de Gibraltar (Macaca sylvanus).
Estos dos grandes mamiferos se alimentan profusamente de frutos carnosos y dispersan
las semillas de muchas especies en las pocas regiones mediterrdneas donde todavia
sobreviven (referencias en Herrera 1989). En el Mediterraneo oriental, el murciélago
frugivoro Rousettus aegyptiacus es un dispersante importante de varias especies (Korine
et al. 1998).

Ademds de aves y mamiferos, otras especies de vertebrados e invertebrados
también participan en la dispersion de las semillas de algunas plantas mediterraneas con
frutos carnosos, y su papel puede llegar a ser muy importante en determinadas regiones
o localidades concretas. Se han efectuado pocos estudios hasta la fecha sobre el papel de
los reptiles como agentes dispersantes, pero parece que pueden llegar a ser importantes
en algunas situaciones insulares. En islas del Archipiélago Balear, las lagartijas
endémicas Podarcis lilfordi y Podarcis pityusensis son los dispersantes principales de
las semillas del arbusto Cneorum tricoccon (Cneoraceae; Traveset 1995). En las Islas
Canarias, los lagartos Gallotia galloti y G. stehlini, también endémicos, son
dispersantes muy importantes de un buen ndmero de plantas con frutos carnosos,
particularmente en habitats dridos (Valido y Nogales 1994, Nogales et al. 1998). Entre
los invertebrados, las hormigas pueden algunas veces actuar como dispersantes
secundarios de las semillas de algunas plantas mediterrdneas con frutos carnosos
(Aronne y Wilcock 1994b), aunque se necesitan todavia mds estudios para determinar
como de extendido estd este fendmeno.

FUNCIONAMIENTO

La gran mayoria de las plantas mediterraneas con frutos carnosos son dispersadas
solamente por aves o por una combinacién de aves y mamiferos (Debussche e Isenmann
1989, Herrera 1989). En el segundo grupo, la importancia relativa de las aves y los
mamiferos como agentes de dispersion todavia no se ha cuantificado bien para ninguna
especie de planta, pero hay evidencias indirectas que sugieren que las aves son los
dispersantes principales de casi todas las especies que tienen sistemas mixtos de
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dispersion (para algunas excepciones, véanse referencias en Herrera 1989). Como
grupo, por tanto, las aves son con mucho los principales dispersantes de semillas en el
Mediterraneo, y por este motivo voy a concentrarme en ellas en lo que resta de capitulo.

Desde la perspectiva de las plantas con frutos carnosos, una medida de la eficiencia
de su relaciéon con los agentes dispersantes nos viene dada por el éxito con que sus
frutos son consumidos por los dispersantes. En estos términos, la interacciéon con las
aves frugivoras mediterrdneas es muy eficiente para la mayoria de las especies de
plantas implicadas. Las cosechas de frutos maduros son agotadas casi siempre por los
dispersantes legitimos y, como consecuencia de ello, la mayoria de las semillas son
dispersadas (Fig. 3). Existen, no obstante, algunas ligeras diferencias entre tipos de
habitats en cuanto a éxito de dispersion. Para las especies que ocupan habitats de llanura
esta magnitud alcanza un promedio de 90.2%, mientras que es de solo 62.1% para las
especies que ocupan localidades de montafia. El éxito de dispersion tiende a disminuir
en habitats perturbados o cuando las poblaciones de dispersantes se sacian durante
temporadas de una excepcional abundancia de frutos (Herrera 1995). Debe hacerse la
salvedad, no obstante, que el hecho de que las semillas sean dispersadas y alejadas de la
planta madre no garantiza un futuro exitoso, ya que ello dependerd también del lugar
donde finalmente sean depositadas por los dispersantes (Herrera et al. 1994, Jordano y
Herrera 1995). En cualquier caso, el que las semillas sean alejadas de la planta madre es
una condicion necesaria, aunque no sea suficiente, para que el proceso de dispersion sea
exitoso en su conjunto.

Desde la perspectiva de las aves frugivoras que dispersan las semillas, la
importancia de su relacién con las plantas productoras de frutos carnosos puede medirse
por su grado de dependencia de los frutos como fuente de alimento. En la Cuenca
Mediterranea, todas las especies principales de aves dispersantes de semillas son
ampliamente frugivoras durante largos periodos del ciclo anual (Fig. 4). En estas
especies, los frutos generalmente contribuyen >75% del alimento, y a menudo su
importancia en la dieta es superior al 90 % en volumen de materia ingerida. Ademas de
esta gran importancia cuantitativa, los frutos desempefian también un destacado papel
cualitativo. El amplio consumo de frutos que hacen los pdjaros migradores durante su
travesia de la Cuenca Mediterrdnea juega un papel muy importante en la acumulacién
de grasa subcutdnea, que a su vez es un recurso energético esencial para afrontar las
demandas derivadas de los largos vuelos intercontinentales y la travesia del Desierto del
Sahara. En el sur de la Peninsula Ibérica, los individuos de Sylvia borin en migracion
otofial que estdn alimentdndose de frutos alcanzan un mayor peso corporal que sus
congéneres que estan comiendo solo insectos (Jordano 1988). Los pdjaros frugivoros
invernantes acumulan solamente pequefias cantidades de grasa durante su periodo de
estancia, entre Octubre y Marzo, pero también en esos casos ese recurso energético es
importante para su supervivencia durante las largas y frias noches invernales. En Sylvia
atricapilla y Erithacus rubecula, el peso corporal aumenta a lo largo del dia como
consecuencia de la acumulacién progresiva de grasa, y la magnitud de dicha
acumulacién guarda una relacion directa con el grado de frugivorismo (Debussche e
Isenmann 1985, Jordano 1988).

ELEMENTOS CARACTERISTICOS DE LA INTERACCION

El eficiente funcionamiento del sistema plantas-pdjaros frugivoros en la Cuenca
Mediterranea es en buena medida la consecuencia de una serie de caracteristicas tanto
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de las plantas como de los animales implicados. En este apartado se sefialardn algunos
de ellas.

Del lado de la planta, hay que destacar aspectos relacionados con la fenologia de
maduraciéon y las caracteristicas de los frutos, especialmente su tamafio y la
composicion nutritiva de la pulpa. Suele existir una estrecha coincidencia entre las
curvas estacionales de abundancia de aves dispersantes y las de produccién y/o
disponibilidad de frutos (Herrera 1984a, Jordano 1985). Los picos de maduracién de
frutos suelen producirse en otofio-principios de invierno, y la disponibilidad se extiende
a lo largo de esta dltima estacion. En paralelo con este patron fenoldgico predominante,
el influjo masivo de péjaros migrantes e invernantes que se produce en las comunidades
otofio-invernales de aves da lugar a un importante incremento en la importancia relativa
de los pdjaros frugivoros, que llegan a representar entre 25-50% de todas las aves. La
coincidencia temporal entre disponibilidad de frutos y de dispersantes no es el tnico
elemento que contribuye al eficiente funcionamiento del sistema, ya que hay también
elementos de coincidencia espacial. Por ejemplo, el tamafio de los frutos y el tamafio
corporal de los pdjaros dispersantes estdn correlacionados entre tipos de habitat (Herrera
1985a). Frutos y frugivoros de pequefio tamafio predominan en hdbitats de llanura,
mientras que en los habitats de montafa tanto los frutos como los frugivoros son de
mayor tamaifio (Herrera 1995).

Las caracteristicas nutritivas de los frutos son un importante aspecto diferencial de
las relaciones planta-dispersante en los ambientes mediterrdneos. Varios géneros de
plantas muy caracteristicos de la vegetacion mediterrdnea producen frutos con un alto
contenido en lipidos. Para el género Pistacia, por ejemplo, se han registrado altos
contenidos lipidicos en distintas especies de Israel (58% del peso seco de la pulpa;
Izhaki y Safriel 1989), sur de Francia (50-61%; Debussche et al. 1987) y sur de Espaia
(56-59%; Herrera 1987, Jordano 1989). Ademads de Pistacia, otros géneros de plantas
mediterrdneas con frutos muy ricos en lipidos son Laurus, Olea, Juniperus, Rubia y
Viburnum. Como se ha senalado anteriormente, la existencia de estos frutos con tan alto
contenido energético es esential para el mantenimiento de una dieta tan intensamente
frugivora como la que muestran las especies de péjaros frugivoros invernantes.

El valor nutritivo de los frutos de las distintas especies estd relacionado
significativamente con el periodo del afio en que se produce la maduracion. El
contenido en agua de la pulpa disminuye en la direccién verano-otofio-invierno,
mientras que el contenido en lipidos sigue justamente el curso contrario, alcanzando el
valor maximo entre las especies que fructifican en invierno (Fig.5). Este patrén
estacional da lugar a que las especies con frutos més ricos en lipidos estén disponibles
precisamente en la época del afio en que las demandas energéticas de los pdjaros
dispersantes son probablemente médximas, y que los frutos con mayores contenidos en
agua sean mas frecuentes durante el periodo de sequia estival caracteristico del clima
mediterrdneo, cuando la disponibilidad de agua para los pdjaros seguramente es la mds
baja del afio.

Las aves frugivoras mediterrdneas, por su parte, muestran una serie de rasgos
comportamentales y de fisiologia digestiva que hacen posible el mantenimiento de una
dieta intensamente frugivora. El elevado éxito de dispersion que muestran la mayoria de
las especies (Fig.3) se debe en parte a que los frugivoros mediterrdneos son
estacionalmente muy abundantes y poseen una cierta capacidad para “rastrear” las
variaciones estacionales y geogréficas en disponibilidad de frutos (Herrera 1995, Rey
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1995). Pero otro elemento fundamental es su capacidad para pasar de tener una dieta
insectivora en primavera-verano a mantener una dieta casi exclusivamente frugivora en
otofio-invierno. Este cambio de dieta estd, al menos en algunas especies, controlado por
un ritmo endégeno de preferencias alimenticias. Ejemplares de Sylvia atricapilla y S.
borin mantenidos en condiciones controladas de laboratorio y con una disponibilidad
ilimitada de distintos tipos de alimento, muestran cambios estacionales de preferencias.
A finales del verano, estas especies pasan espontineamente de preferir insectos a
preferir frutos cuando se les ofrecen simultineamente los dos tipos de alimento
(Berthold 1976, Bairlein y Gwinner 1994).

Los frugivoros dispersantes de semillas (por ejemplo, Sylvia, Erithacus, Turdus)
llegan a desarrollar una dieta mucho més intensamente frugivora que otras especies de
aves que también consumen frutos pero que realmente son depredadores de las semillas
que ingieren (por ejemplo, Parus spp., Fringillidae), a pesar de que la disponibilidad de
frutos es igualmente alta para ambos grupos. Estas diferencias entre frugivoros-
dispersantes (es decir, mutualistas) y frugivoros-depredadores (no mutualistas) deben
atribuirse en parte a pre-adaptaciones morfoldgicas de los primeros que les han
facilitado la manipulacion e ingestién de frutos completos de una forma suficientemente
eficiente. Por ejemplo, los dispersantes tienden a tener picos mds planos y anchos que
los depredadores de frutos, y a tener una boca mds ancha entre las comisuras en relacién
a la anchura del pico (Herrera 1984b, Jordano 1987). Sin embargo, son las adaptaciones
digestivas de indole funcional las que parecen jugar el papel predominante en el
mantenimiento prolongado de una dieta casi exclusivamente frugivora entre aquellas
especies que se comportan como dispersantes. El tiempo de transito del alimento a
través del tubo digestivo es considerablemente mds corto para los dispersantes legitimos
que para los frugivoros depredadores (Fig. 6). El peso seco de material nutritivo que
puede obtenerse por unidad de masa de fruto ingerido es muy bajo, ya que esta diluido
por un alto contenido en agua y por la existencia de semillas indigeribles. Por este
motivo, la capacidad para procesar rdpidamente los frutos ingeridos en el tracto
digestivo es un requisito esencial para que los frugivoros dispersantes puedan explotar
este alimento superabundante pero de escaso valor unitario (Herrera 1984b).

ADAPTACION Y FILOGENIA

Algunas de las caracteristicas de plantas y animales mencionadas en los apartados
precedentes y que contribuyen a hacer tan eficiente y exitosa la relacion de mutualismo
entre ambos grupos de organismos en la Cuenca Mediterranea se han interpretado como
el resultado de adaptaciones reciprocas, fruto de presiones selectivas ejercidas
mutuamente. En el caso de los animales, su comportamiento migratorio, el ritmo
estacional en preferencias alimenticias, la tolerancia de los compuestos secundarios que
con frecuencia se presentan en los frutos, y otros aspectos de su fisiologia digestiva,
efectivamente parecen ser rasgos que han evolucionado en relaciéon con su
comportamiento frugivoro (Herrera 1995, en prensa). No puede decirse lo mismo de las
plantas. En este caso, muchos de los rasgos que sustentan su exitosa interaccion con los
pajaros dispersantes de semillas no parecen haber evolucionado en relacién con su
interacciéon actual con los dispersantes, sino que reflejan la influencia de las
correlaciones filogenéticas y las contingencias historicas. A continuacion se describen
algunos ejemplos ilustrativos.

Como sucede en otras regiones mundiales (por ejemplo, French 1992), tampoco en
la Cuenca Mediterrdnea parece haber sido la disponibilidad de dispersantes el agente
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selectivo principal que ha moldeado las épocas de fructificaciéon de las especies
dispersadas por animales (Fuentes 1992). Por ejemplo, las poblaciones septentrionales
de especies con una distribucién latitudinal amplia no maduran sus frutos antes que las
poblaciones meridionales, como cabria esperar si la fenologia de fructificacion reflejase
ajustes adaptativos para hacer coincidir la produccién de frutos con los momentos de
maxima disponibilidad de dispersantes (Guitidn 1998).

Como se ha sefialado anteriormente, las caracteristicas nutritivas de los frutos
mediterrdneos varian seguin la época en que madura cada especie, y esa variacion
estacional tiende a coincidir en rasgos generales con los requerimientos de los
dispersantes. Aunque esta coincidencia fue interpretada en su dia como el resultado de
la coevolucién difusa entre plantas y dispersantes (Herrera 1982a), estudios posteriores
han sugerido que la estacionalidad en composicién de los frutos refleja mas bien las
distintas fenologias de fructificacién que tienen grupos taxondémicos que difieren
intrinsecamente en la composicién de sus frutos (Eriksson y Ehrlén 1991, Herrera
1995). Argumentos parecidos podrian también aducirse para explicar patrones
altitudinales y geograficos en la composicion de los frutos (Herrera 1985a). Dada la
estrecha relacion existente entre filogenia y composicion quimica de la pulpa (Jordano
1995), muchas de las variaciones altitudinales, geograficas o estacionales en
composicién media de los frutos pueden explicarse simplemente por diferencias en la
composicion taxondémica de los colectivos locales de especies con frutos (Herrera en
prensa). La importancia de tener en cuenta la influencia de las correlaciones
filogenéticas a la hora de interpretar variaciones en las caracteristicas de los frutos de las
plantas dispersadas por animales fue inicialmente sugerida por Herrera (1986, 1987).
Andlisis posteriores mds detallados por Herrera (1992a) y, sobre todo, Jordano (1995)
pusieron de manifiesto de manera inequivoca la gran influencia de la filogenia sobre un
variado conjunto de rasgos de los frutos de las plantas dispersadas por animales,
incluidas las caracteristicas nutritivas de la pulpa. En un anélisis de las caracteristicas de
los frutos de una muestra amplia de 117 especies ibéricas, Herrera (1992a) encontré que
las diferencias entre familias de plantas explican = 20 % de la varianza total en longitud
y didmetro, las diferencias entre géneros dentro de familia un 47 % adicional, y las
diferencias entre especies dentro de género = 25 %, lo que demuestra la existencia de
importantes correlaciones filogenéticas para estas variables. La influencia de la
filogenia puede llegar a ser incluso mayor en el caso de variables relacionadas con la
composicion quimica de la pulpa (Jordano 1995).

HISTORIA

Ademads de los andlisis que han tenido en cuenta explicitamente la influencia de las
correlaciones filogenéticas sobre los patrones observados, existen otras evidencias y
consideraciones adicionales que también sugieren que muchas caracteristicas de las
plantas mediterrdaneas dispersadas por animales no constituyen realmente adaptaciones a
sus dispersantes actuales. La mayoria de ellas han sido discutidas en detalle por Herrera
(1985b, 1986, 1992a,b). Voy a mencionar a continuaciéon un par de ejemplos
ilustrativos, relacionados con el origen histérico de la dispersion de semillas por
animales en la flora mediterrdnea actual, y con la persistencia a largo término de
muchas caracteristicas de los frutos a pesar de profundos cambios en el ambiente
ecologico. Ambas lineas de evidencia sugieren que los aspectos histéricos han de ser
tenidos muy en cuenta a la hora de interpretar muchos de los patrones ecoldgicos
contempordneos mostrados por los sistemas planta-dispersante de la Cuenca
Mediterranea.
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La flora de la Cuenca Mediterrdanea estd constituida por una compleja mezcla de
taxones que poseen muy variadas afinidades biogeogréficas, épocas de origen, e
historias evolutivas (Quézel et al. 1980, Mai 1989, Palamarev 1989, entre otros).
Algunos linajes se han originado con posterioridad a la apariciéon de las condiciones
climaticas mediterrdneas en la segunda mitad del Plioceno, y pueden por tanto
considerarse propiamente “mediterrdneos”’, en la medida que su aparicion y evolucion
han transcurrido bajo unas condiciones ecologicas mds similares a las actuales. Otros
taxones, en cambio, tienen un origen muy anterior, y ya formaban parte de las
formaciones vegetales subtropicales que existian en la regidon con anterioridad al
advenimiento de las condiciones mediterraneas. Se puede identificar a estos taxones
“antiguos” pre-mediterraneos, y distinguirlos de los de origen maés reciente, combinando
dos tipos de evidencia complementaria: la existencia de fosiles cuya datacion sea
anterior a la mitad del Plioceno y de disyunciones intercontinentales muy amplias en sus
dreas de distribucion mundial (Herrera 1992b). Las disyunciones en la distribucion
geografica de un grupo taxonémico determinado pueden ser causadas por muy diversas
causas, pero generalmente indican un origen antiguo del linaje (Axelrod 1983, Fritsch
1996). Atendiendo a la evidencia anterior, los géneros de plantas lefiosas mediterrdneas
pueden clasificarse en “antiguos” (es decir, con fésiles pre-mediterrdneos y/o amplias
disyunciones en su drea de distribucion mundial) o “recientes” (que no muestran
ninguna de las caracteristicas anteriores y que presumiblemente se originaron tras la
apariciéon de las condiciones climdticas mediterraneas). En la primera categoria se
encuentran, por ejemplo, géneros como Arbutus, Jasminum, Myrtus, Pistacia, Quercus,
Rhododendron, Rhus y Smilax. En la segunda estidn, entre otros, Cistus, Cytisus,
Helianthemum, Retama y Thymus. Un resultado muy llamativo, y con importantes
implicaciones evolutivas, es que la dispersion de semillas por vertebrados no se
distribuye por igual entre ambos grupos de géneros. Como se muestra en la Fig. 7, la
gran mayoria de los géneros de plantas mediterrdneas que producen frutos carnosos, y
cuyas semillas son por tanto dispersadas por vertebrados, pertenecen al grupo de linajes
“antiguos”. Por el contrario, los géneros ‘“‘antiguos” y ‘recientes’ estidn
aproximadamente igual representados entre aquellos que poseen otros mecanismos de
dispersion de semillas. Por tanto, el hdbito de producir frutos carnosos es basicamente
una caracteristica antigua, pre-mediterrdnea, asociada con linajes que han persistido en
la region tras la aparicién de las condiciones mediterrdneas, y no un habito que haya
aparecido o evolucionado bajo condiciones ecoldgicas relativamente similares a las
actuales. Quiere esto decir que cualquier interpretaciéon evolucionista de las
caracteristicas de las plantas mediterrdneas con frutos carnosos en relaciéon con los
dispersantes y ambiente ecoldgico actuales deberd hacerse con suma cautela.

La conclusion anterior se ve ain mas reforzada cuando se anade que, ademds de su
origen predominantemente ‘‘antiguo”, muchos linajes de plantas mediterrdneas
dispersadas por vertebrados se caracterizan por la persistencia sin cambio, durante
largos periodos (a escala geoldgica), de muchas de las caracteristicas de sus frutos.
Aunque este hecho parece ser aplicable a muchas, tal vez la mayoria, de las plantas
dispersadas por vertebrados y no sélo a las de la Cuenca Mediterranea (por ejemplo,
Janzen y Martin 1982, Herrera 1986), voy a ilustrar este hecho con dos ejemplos
concretos referidos especificamente a esta region.

El primer ejemplo se refiere al género Pistacia, que comprende 11 especies de
arboles y arbustos con una distribucién mundial ampliamente disyunta (Asia oriental,
América central y septentrional, y la Cuenca Mediterrdnea). La seccion Lentiscella
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contiene a P. mexicana (bosques tropicales secos caducifolios de México y Texas), y la
seccion FEulentiscus contiene a P. lentiscus (bosques y matorrales de la Cuenca
Mediterranea) y P. weinmannifolia (bosques lluviosos templados de montafia en China).
Los frutos maduros de estas tres especies son practicamente idénticos en cuanto a su
forma, color, tamafio, tipo de simetria, textura de la pulpa, y caracteristicas de la semilla
(Herrera 1986). La evidencia f6sil indica que el género Pistacia probablemente se
originé durante el Cretdcico, y la divergencia entre las especies que integran las distintas
secciones tuvo lugar hace alrededor de 35 M afios. Parece por tanto que algunas de las
caracteristicas diferenciales de los frutos de algunas especies de Pistacia han persistido
sin cambios a lo largo de un extenso periodo de tiempo, y ello a pesar de que las
condiciones ecoldgicas que ocupan hoy en dia son notablemente diferentes.

El género Laurus proporciona un segundo ejemplo ilustrativo de la persistencia a
largo plazo de los rasgos de los frutos de plantas mediterrdneas dispersadas por
animales. Se reconocen dos especies actuales en el género Laurus, L. azorica de las
Islas Azores y Canarias, y L. nobilis de la Cuenca Mediterrdnea. Las dos especies
difieren en caracteristicas morfolégicas y numero cromosomico, y presumiblemente
proceden de un antecesor comun, la especie extinguida L. abchasica, que durante el
Terciario tenia una amplia distribucién que abarcaba desde el centro y sur de Europa
hasta Asia central (Ferguson 1974). En la actualidad, L. azorica y L. nobilis ocupan
habitats muy diferentes (laurisilva y bosques mediterrdneos, respectivamente), y sus
frutos son comidos por conjuntos muy diferentes de pdjaros frugivoros. A pesar de ello,
los frutos de las dos especies son virtualmente idénticos no solo en color y
caracteristicas métricas (Herrera 1986), sino también en aspectos detallados de la
composicion nutritiva de su pulpa (Fig. 8). Atendiendo a consideraciones
biogeogréficas, parece que la divergencia entre azorica y nobilis comenz6 alrededor del
Plioceno o incluso antes (=7 M afos). Al igual que en el ejemplo anterior referido a las
especies de Pistacia, las caracteristicas de los frutos de las dos especies de Laurus
parecen haber permanecido sin cambio a lo largo de un dilatado periodo, a pesar de las
profundas diferencias ecoldgicas que hoy separan a las dos especies.

Las correlaciones filogenéticas de las caracteristicas de los frutos, sefialadas en el
apartado anterior, y su persistencia sin cambios importantes durante largos periodos a
escala geoldgica, representan en realidad las dos caras de una misma moneda y son
reflejo de un mismo proceso subyacente. La diferencia entre los dos conceptos radica
tan solo en el tipo de aproximacién a la cuestién. Las correlaciones filogenéticas se
detectan en estudios “transversales”, en que se analizan en un mismo momento del
tiempo las caracteristicas de un colectivo de especies pertenecientes a muy variados
linajes de una filogenia comun. La persistencia prolongada de caracteres, por el
contrario, es detectada en estudios “longitudinales”, casos en los que se dispone
informacion de linajes concretos a lo largo del tiempo, como en el ejemplo del género
Laurus expuesto anteriormente. En el caso de los frutos de las plantas mediterrdneas
dispersadas por animales, ambas aproximaciones reflejan uno y el mismo fenémeno:
escasa diferenciacion de los rasgos de los frutos mas alld de lo “esperable” de la
afiliaciéon filogenética de cada especie o grupo de especies. Este resultado es
particularmente llamativo si se tiene en cuenta que, como se sefiald anteriormente, la
mayoria de las especies implicadas existian ya en la Cuenca Mediterranea antes de la
aparicion de las condiciones ecoldgicas mediterraneas actuales en el Plioceno, y que
desde entonces se han producido profundos cambios en el ambiente ecoldgico de la
region.
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LIMITACIONES ECOLOGICAS A LA ADAPTACION

La profunda influencia de las correlaciones filogenéticas sobre las caracteristicas de
los frutos mediterrdneos sefalada en el apartado anterior puede atribuirse a que no han
existido presiones selectivas suficientes sobre esos rasgos para inducir cambios, y/o a
que aun existiendo esas presiones selectivas, no se ha producido una respuesta a la
selecion por parte de las plantas. Aparte de las posibles limitaciones de indole genética
(que no van a tratarse aqui; por ejemplo, escasez de varianza genética aditiva en los
caracteres implicados), se han aducido varios grupos de factores ecoldgicos para
explicar esta situacion (Herrera 1985b, 1986, en prensa, Jordano 1995). De ellos, cabe
destacar aqui los tres siguientes. (1) Existe generalmente una gran varianza ambiental
asociada con el proceso de dispersion de las semillas (Herrera et al. 1994). Las plantas
reproductoras pueden ejercer un “control” muy escaso sobre el destino final de sus
semillas, una vez que éstas han sido dispersadas por los animales. Esto se debe en parte
a la dificultad de predecir donde y cudndo van a aparecer sitios adecuados para la
germinacion de las semillas y el establecimiento exitoso de las plantulas, pero también a
la carencia intrinseca de mecanismos mediante los cuales las plantas con frutos puedan
“dirigir” el comportamiento de sus dispersantes una vez que han ingerido los frutos y se
alejan de ella con las semillas en el interior de su cuerpo (Wheelwright y Orians 1982,
Herrera en prensa). (2) La intensidad de las presiones selectivas de los dispersantes
sobre las plantas parece generalmente baja en comparacioén con la ejercida por otros
organismos que no son dispersantes, como por ejemplo los depredadores de frutos y
semillas. Los frutos de las plantas dispersadas por animales no solo representan un
recurso alimenticio aprovechable por los vertebrados dispersantes, sino que también
pueden ser explotados ventajosamente por otros organismos que dafian las semillas.
Esto hace que tales organismos no mutualistas se conviertan en agentes de seleccion que
ejercen presiones selectivas sobre las caracteristicas de los frutos en la direccion, por
ejemplo, de ser menos atractivos para los depredadores y/o estar mejor protegidos
quimica y fisicamente contra ellos (Herrera 1982b, 1984c). Esto hace que las
caracteristicas de los frutos dispersados por animales reflejen un compromiso entre
atraccion (de dispersantes legitimos) y defensa (de organismos no mutualistas), no
pudiendo ser interpretadas en relacion tan solo con los dispersantes (Cipollini y Levey
1997). (3) Evolutivamente, las plantas con frutos dispersados por animales tienen pocas
opciones a su alcance, mds alld de variaciones en el tamafio de los frutos o la
arquitectura de la infrutescencia, para restringir la gama de especies de frugivoros
legitimos que consumen sus frutos. Esto hace que sea dificil que una especie de planta
concreta establezca interacciones de dispersion con un grupo reducido de animales que
puedan concertadamente ejercer presiones selectivas estables, duraderas y consistentes
en cuanto a su direccion. Como consecuencia de ello, se producird una “dilucién” de las
presiones selectivas de las especies individuales de dispersante sobre las plantas, y
también, por previsibles efectos puramente estadisticos, la anulacién de los efectos
selectivos de unas especies por los de otras.

Las tres razones anteriores son de naturaleza genérica, aplicables a la mayoria de
los sistemas planta-dispersante y no solamente a los mediterrdneos (Herrera 1985b,
1986, en prensa, Jordano 1995). Existe una cuarta categoria de factores ecoldgicos que
presumiblemente ha actuado conjuntamente con las anteriores para limitar el grado de
adaptacion de las plantas mediterrdneas a sus dispersantes. Se trata de la inestabilidad de
las relaciones planta-dispersante a escala de tiempo ecoldgico y su condicién de
sistemas cronicamente fuera de equilibrio. La naturaleza de este tipo de limitaciones se
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ilustra en el siguiente apartado mediante la descripcidon de algunos de los resultados de
un estudio a largo plazo realizado en una localidad concreta del sudeste de la Peninsula
Ibérica.

SISTEMAS FUERA DE EQUILIBRIO

La mayoria de las investigaciones sobre las relaciones entre plantas dispersadas
por animales y sus agentes de dispersion llevadas a cabo durante las dos ultimas
décadas se han caracterizado por tener una duracién bastante limitada, pero también,
ir6nicamente, por la frecuente afirmacion de que tales sistemas se caracterizan por una
profunda variabilidad interanual en su funcionamiento. Quiere esto decir que mucho de
lo que sabemos de su funcionamiento estd basado en “fotografias instantdneas” que
podrian no reflejar fielmente la realidad que tiene lugar a una escala temporal mas
acorde con el desarrollo de los procesos ecoldgicos y evolutivos. Esta presuncion ha
encontrado apoyo recientemente en los resultados obtenidos de un estudio a largo plazo
sobre las relaciones entre plantas dispersadas por aves y sus principales especies de
dispersantes en una localidad de la Sierra de Cazorla, en el sudeste de Espafia (Herrera
1998). Durante 12 afios, se estudié la abundancia de frutos y de pdjaros, y la
composicion de la dieta de estos ultimos, en el periodo Octubre-Diciembre. La
abundancia de frutos se estimé mediante recuentos en parcelas permanentes y la de
pajaros usando redes japoneses de una manera sistematica. La dieta de las dos especies
principales de dispersantes (Sylvia atricapilla y Erithacus rubecula) se estudié mediante
andlisis microscOpicos de muestras fecales y estomacales obtenidas de los ejemplares
capturados.

La abundancia de frutos maduros varié ampliamente entre afios, entre 5y 77
frutos/m* (Fig. 9), y dicha fluctuacién estuvo sobre todo relacionada con las variaciones
interanuales que tuvieron lugar en la cantidad de precipitacion caida durante la
primavera precedente. La fluctuacion entre afios en abundancia de frutos se debi6 a que
no todas las especies fructificaron todos los afios, y a que las que lo hicieron fluctuaron
ampliamente en su produccidn de frutos. A titulo de ejemplo, se muestran en la Fig. 10
las fluctuaciones en abundancia de dos especies que probablemente representan los dos
extremos en cuanto a patrones de variacion interanual. Por un lado, Arbutus unedo
produjo frutos todos los afios con solo moderadas variaciones de abundancia. En el
extremo opuesto, Phillyrea latifolia solo produjo frutos en seis de los doce afios de
estudio, a menudo en forma de cosechas superabundantes (Herrera et al. 1994). Tanto
la abundancia total como la composicidon especifica de la comunidad de péjaros
fluctuaron también de manera muy importante entre afios. En contra de lo que hubiera
podido esperarse, las variaciones anuales en abundancia de frugivoros no guardaban
relacién con las fluctuaciones en abundancia de frutos, sino que méas bien dependieron
de las variaciones anuales en las temperaturas otofiales. Pero ademds, la abundancia
relativa de los frugivoros legitimos dispersantes de semillas y los depredadores de frutos
y semillas vari6 de manera muy marcada y sin guardar tampoco relacién con las
variaciones en la disponibilidad de frutos. Algunos afios, la comunidad otofio-invernal
de péjaros estuvo dominada numéricamente por especies de dispersantes, mientras que
en otros aflos fueron las especies depredadoras de frutos y semillas las dominantes
(Fig. 11). Dependiendo de cudl afo se tratase, los dispersantes podian representar entre
26-75% de las capturas, y los depredadores entre 21-70%. Esto quiere decir que, desde
el punto de vista de las plantas, el ensamblaje de pdjaros frugivoros con el que
interaccionaban pasaba de estar dominado por frugivoros mutualistas algunos afios a
estarlo por depredadores de frutos y semillas en otros. Un ultimo resultado que debe
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destacarse en el presente contexto es que, en el caso de las dos especies principales de
dispersantes (Sylvia atricapilla y Erithacus rubecula), las variaciones anuales en la
importancia relativa de los frutos en su dieta y en la composicion especifica de la
fraccion frugivora de ésta, no guardaron relacion con los cambios en abundancia y
composicion de la provision de frutos disponibles. Ademads, la composicion especifica
de la fracciéon frugivora de la dieta vari0 ampliamente de un afio a otro. Como
ilustracién, en la Fig. 12 se muestran las variaciones anuales en la contribucién a la
dieta de Sylvia atricapilla de tres de las especies de frutos mas importantes para esta
especie. En siete de los 12 afios de estudio, esta especie de frugivoro dependid
mayoritariamente de los frutos de una especie “dominante” en la dieta que aportd
>50 % de la masa de pulpa ingerida. La identidad de esta especie dominante, no
obstante, vari6 entre afios. La dieta de S. atricapilla estuvo dominada por los frutos de
Arbutus unedo en cinco afos, por los de Phillyrea latifolia en un afio, y por los de
Pistacia lentiscus en otro afio mas. En los cinco afios restantes, la dieta estuvo
constituida por una mezcla relativamente equitativa de estas tres especies.

Tomados en conjunto, estos y otros resultados del que hasta la fecha es el tnico
estudio a largo plazo sobre un sistema planta-dispersante sugieren que se trata de un
sistema crénicamente apartado de una situaciéon de equilibrio (“non-equilibrium
system”, en la terminologia de, por ejemplo, Wiens 1984, DeAngelis y Waterhouse
1987). Entre los elementos que contribuyen a ello estdn las importantes fluctuaciones
temporales, una mayor influencia de los factores abidticos que de los bidticos para
explicar tales fluctuaciones, el desacoplamiento de las dindmicas temporales de las
especies de plantas y dispersantes que interaccionan mads estrechamente, y la débil
dependencia reciproca que existe entre especies de plantas y especies de dispersantes
(Herrera 1998). Estudios recientes tienden cada vez mds a apoyar la idea de que las
condiciones de equilibrio son probablemente la excepciéon mds que la regla en las
comunidades de aves (por ejemplo, Wiens 1989, Blake et al. 1994, MacNally 1996), y
que las oscilaciones anuales en produccion de semillas parece ser un atributo
caracteristico de las especies vegetales iteroparas (Herrera et al. 1998). Esto sugiere que
los resultados obtenidos en el estudio a largo plazo de los frutos y los péjaros frugivoros
en la Sierra de Cazorla seguramente son representativos de sistemas planta-dispersante
en otras regiones. Si esto fuera asi, entonces el caricter de sistemas fuera de equilibrio
de los sistemas planta-dispersante tendria importantes implicaciones de cardcter tanto
practico como conceptual.

En el terreno préactico, se pone de manifiesto la necesidad de que los estudios de
las relaciones entre plantas y dispersantes tengan una duracién apreciable, como ya han
sugerido anteriormente otros autores (Jordano 1993, 1994, Willson y Whelan 1993).
Los cambios anuales en aspectos descriptivos y funcionales de las interacciones pueden
llegar a ser de tal magnitud que cualquier investigaciéon de corta duracién a menudo
proporcionard, en el mejor de los casos, solo “instantaneas” poco informativas, y en el
peor, imdgenes erréneas o distorsionadas. En el terreno conceptual, una situacién de
desequilibrio crénico de las interacciones entre plantas y dispersantes dara lugar a
inconsistencias temporales en la magnitud y direccién de las presiones selectivas
asociadas con la interaccion. Esto reducird las posibilidades de que evolucionen
adaptaciones mutuas entre las especies interactuantes (Herrera 1988a, 1998, Horvitz y
Schemske 1990, Jordano 1993, 1994). La inestabilidad temporal en la naturaleza e
intensidad de las interacciones puede por tanto jugar un papel decisivo como limitante



Herrera - 14

del grado de adaptacion reciproca, y deberia ser afiadida al conjunto de factores
ecoldgicos limitantes que se han venido considerando habitualmente.

CONSIDERACIONES FINALES

El estudio durante dos décadas de las relaciones entre animales frugivoros y las
plantas mediterraneas cuyas semillas dispersan ha permitido identificar cudles son las
lineas maestras que gobiernan la interaccion, asi como delimitar los factores ecoldgicos,
filogenéticos e histéricos que, con su actuacién superpuesta, han hecho de los sistemas
planta-dispersante mediterraneos lo que hoy son. Siendo mucho lo que ya conocemos de
estos sistemas, seria sin embargo erréneo concluir que no quedan terrenos por explorar
y problemas por resolver en su ecologia y evolucion. Por ejemplo, es particularmente
importante el poder disponer de mas estudios detallados a largo plazo en localidades
concretas que permitan refrendar la propuesta de que la separacién crénica del
equilibrio es norma en la interaccion planta-dispersante en el Mediterraneo. Se hace
también necesario conocer cudl es el grado de congruencia espacial de las interacciones
entre especies particulares de plantas y dispersantes, un aspecto que hasta la fecha ha
sido abordado en muy pocas ocasiones pero que tiene una importancia decisiva para
comprender la base de muchas limitaciones ecoldgicas a las adaptaciones reciprocas
(Herrera 1988b, Guitidn et al. 1992, Jordano 1993, 1994). Tampoco se conocen cudles
son las consecuencias genéticas para las poblaciones de plantas de la dispersion de sus
semillas por animales en comparacion con aquellas que son dispersadas por el viento o
por otros medios, ni tampoco si tales consecuencias son diferentes dependiendo de la
composicion especifica del colectivo de vertebrados dispersantes (por ejemplo,
solamente aves frente a aves + mamiferos). Estos y otros temas relacionados son
caminos prometedores que gratificardn a los ec6logos evolucionistas que se adentren en
su estudio.
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PIES DE LAS FIGURAS

Fig. 1. Importancia relativa de las especies con frutos carnosos (bayas, drupas y
estructuras funcionalmente andlogas) cuyas semillas son dispersadas por vertebrados en
distintos tipos de bosques templados, mediterraneos y tropicales. 1, bosques templados
de coniferas; 2, bosques templados caducifolios; 3, bosques tropicales secos; 4, bosques
subtropicales himedos; 5, bosques tropicales humedos; 6, pluvisilvas tropicales. Se
muestran los valores medios para distintas comunidades vegetales, basado en datos de
Jordano (1992) .

Fig. 2. Relacién entre el nimero de familias y el nimero de especies de plantas
con frutos carnosos presentes localmente en comunidades vegetales mediterraneas de la
Peninsula Ibérica. Cada punto corresponde a una localidad diferente, y la linea continua
es la recta de regresion ajustada. Como referencia, se muestra también la recta de
regresion correspondiente a localidades europeas no mediterrdneas (linea de puntos),
aunque en este caso se han omitido los puntos correspondientes para mayor claridad (C.
M. Herrera, datos inéditos).

Fig. 3. Distribucién de frecuencias de la proporcién de la cosecha de plantas
dispersadas por vertebrados que es consumida por los dispersantes. Basado en datos
presentados por Herrera (1995: Tabla 1).

Fig. 4. Importancia media de los frutos en la dieta de las principales especies de
aves mediterraneas dispersantes de semillas. TTOR, Turdus torquatus; TILL, T. iliacus;
TVIS, T. viscivorus; TPHI, T. philomelos; SBOR, Sylvia borin; SATR, S. atricapilla;
TMER, Turdus merula; SCOM, Sylvia communis; SMEL, S. melanocephala; ERUB,
Erithacus rubecula. Basado en datos presentados por Herrera (1995: Tabla 2). Cuando
hay varias estimas diferentes para una misma especie, obtenidas en distintos afios o
localidades, se ha representado el valor medio acompafiado de su error estandard
(segmento horizontal).

Fig. 5. Diferencias estacionales en la concentracion de agua y lipidos en la pulpa
de frutos dispersados por vertebrados en especies del sur de la Peninsula Ibérica. Se
muestran los promedios para las especies que maduran sus frutos predominantemente en
verano, otoflo e invierno. Basado en Herrera (1982a).

Fig. 6. Variacién en el tiempo de transito del alimento por el tubo digestivo de
especies de aves del sur de la Peninsula Ibérica que son frugivoros ocasionales (circulos
negros, recta continua) y frugivoros intensivos (circulos blancos, recta discontinua), en
funcion de la masa corporal (representada en escala logaritmica en el eje horizontal).
Basado en Herrera (1984b).

Fig. 7. Proporcion de géneros de plantas lefiosas de Andalucia Occidental con
origen pre- y post-mediterrdneo en relacién con el modo de dispersioén de las semillas.
La antigiiedad de los géneros se evalud en funcion del registro fosil y de la existencia de
disyunciones intercontinentales amplias en su distribucién geografica mundial actual.
Pre- y post-mediterrdneo significan anterior y posterior, respectivamente, a la aparicién
en el Plioceno de las condiciones climdticas que caracterizan hoy en dia a la Cuenca
Mediterranea. Basado en Herrera (1992b).

Fig. 8. Comparacion de la composicion de la pulpa de los frutos de Laurus nobilis
(barras en gris) y Laurus azorica (barras negras). Basado en Herrera (en prensa).
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Fig. 9. Fluctuaciones interanuales en la densidad de frutos de especies dispersadas
por aves en una localidad de la Sierra de Cazorla (Jaén, sudeste de Espafia). Se muestra
la densidad media para el periodo otofial para todas las especies combinadas (circulos
negros) junto con =+ 1 error estdndar (segmentos verticales). Basado en Herrera (1998).

Fig. 10. Variaciones interanuales en la densidad media de los frutos de dos
especies representativas de plantas dispersadas por aves en una localidad de la Sierra de
Cazorla (Jaén, sudeste de Espana). Basado en Herrera (1998).

Fig. 11. Fluctuaciones interanuales en las proporciones numéricas relativas de
aves frugivoras dispersantes y depredadoras de semillas en una localidad de la Sierra de
Cazorla (Jaén, sudeste de Espafia). Las abundancias se estimaron mediante el uso de
redes japonesas. Basado en Herrera (1998).

Fig. 12. Variacién interanual en la importancia cuantitativa de tres especies
representativas de frutos en la dieta frugivora de Sylvia atricapilla en una localidad de la
Sierra de Cazorla (Jaén, sudeste de Espana). Basado en Herrera (1998).
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