UNIVERSIDAD DE LA LAGUNA

«Ecologia de la dispersion de semillas por los lagartos
endémicos canarios (g. Gallotia, Lacertidae)»

Autor: Alfredo Valido Amador

Departamento de Biologia Animal (Zoologia)



AGRADECIMIENTOS

En primer lugar quiero agradecer a Pedro Jordano y Manuel Nogales "Pelucho” que
aceptaran dirigir esta Tesis Doctoral aln sin disponer de una subvencién para su realizacion, lo cual
implicaba que su finalizacion estuviese siempre rodeada de una gran incertidumbre ("y vacio en €l
estdmago", como diriami amigo Juan Sanchez). Pedro Jordano siempre estuvo ahi (ya sea detras
del teléfono o del e-mail) para orientarme, solucionar mis dudas metodol6gicas y andliticas alavez
que me daba animos para seguir con mis ideas sobre saurocoria. Este junto con "Pelucho",
realizaron una lectura critica al manuscrito inicial aportando correcciones que mejoraron
sustancialmente su contenido y presentacion final.

Durante € trabajo de campo (realizado principalmente durante los veranos del periodo
1993-1996) conté con la ayuda de muchos amigos que "sacrificaron” parte de su tiempo vacacional
para"echar unamano" en la obtencion de datos.

En la Parte | de lamemoria, Félix Medina"Feluco" y "Pelucho" ayudaron en la recoleccion
de excrementos y en el seguimiento de la fenologia de fructificacion en e Bco. Las Cuevas (Teno
Bagjo). Luisa Hernandez y Manuel Vaido "Pololo", colaboraron durante e seguimiento diario
realizado a los lagartos mantenidos en cautividad. "Feluco” recolectd los excrementos y capturd
(con ayuda de sus primos) los lagartos en € Valle de Tetir (Fuerteventura). Juan Carlos Sanchez
me cedi6 los gemplares de Teno Bago sacrificados en sus experiencias de ecotoxicologia
(Universidad de Siena). De igual manera, fueron aprovechados egemplares de lagartos utilizados
por alumnos en las précticas de Zoologia (2° curso de Biologia). Lucia Salomone dibujé las
mandibulas de los lagartos y Manuel Arechavaleta ayud6 en su edicion. M2 José Bethencourt y
Jaime Urioste aportaron los grillos y larvas de escarabajos necesarios para mantener una dieta
omnivora en los gemplares mantenidos en cautividad. Francisco Valdés realizd las pruebas de
viabilidad de las semillas. Pedro Oromi y Paco Laroche me ayudaron en la identificacion de
algunos restos de artropodos aparecidos en los excrementos. Wolfredo Wildpret y, sobre todo,
Octavio Rodriguez, resolvieron mis dudas sobre nomenclatura, distribucién y tipos de frutos de
algunas de las plantas canarias. Efrain Herndndez y Agustin Diaz me brindaron la oportunidad de
conocer las poblaciones de Kunkeliella subsucculenta y K. retamoides, respectivamente. El
personal del Servicio Electronico de la Universidad de La Laguna realizé los arreglos necesarios
para adecuar €l cuarto de experimentacion utilizado en las pruebas sobre el tiempo de transito por
el tracto digestivo.

Durante la obtencion de datos de "casi todo™' |o que estaba ocurriendo entre aves, lagartosy
balos (Parte I1), conté con la estimable ayuda en el campo de Juan Domingo Delgado "Juando”,
Luisa Hernandez, Mercedes Lépez, "Feluco" y "Pelucho". También se acercaron a "echar una
mano": Guillermo Delgado, Cristina Gonzalez, Jestis Herndndez, Miguel Angel Hernandez, Angel
Moreno, Roberto Montero, Natacha Aguilar, Juan José Ramos, y a descansar de sus juergas
nocturnas en La Laguna, el Canelo. El Sr. D. Jestis Vega nos permitié hacer parte de estos estudios
en su propiedad (Teno Bgjo).

En la Parte Ill, "Pelucho” y Lucia Salomone me acompafaron a algunas localidades
utilizadas para recolectar frutos de Orijama y excrementos de lagartos. "Pelucho” me ayudé a
medir los frutos y semillas de orijamas bajo la atenta mirada de "Pololo" (preocupado por nuestra
salud mental). Marcos Baez aport6 ejemplares de lagartos de Gran Canariay de La Gomeraparala
obtencion de datos biométricos asi como algunas referencias bibliogréficas de interés. Gloriay Luis
Gonzélez participaron en la revision de las bandejas de germinacion. Nicolés Vega participd en la
captura de algunos gjemplares de lagartos en Gran Canaria, sufriendo para ello algunas mordidas
por parte de jemplares de considerable tamafio. También tengo que agradecer la colaboracion de
J. Cabot para obtener datos biométricos de Gallotia spp. en la coleccién de vertebrados de la



Estacion Bioldgica de Doflana (Sevilla). José M2 Gomez "Rocka’, Anna Traveset y Regino Zamora
me ensefiaron diferentes poblaciones de Cneorum tricoccon en la costa de Granada y en las Islas
Baleares, dandome la oportunidad de tener una vision més globa de esta interaccién ademas de
permitirme discutir con ellos algunos aspectos de este estudio. Informacion de esta Cneoracea en
Cuba fue cedida amablemente por Lourdes Rodriguez-Eschettino. M2 del Carmen del Arco, Cecilia
Gonzédlez y Francisco Mederos aportaron informacion de interés sobre la presencia de restos
vegetales de Orijama en yacimientos aborigenes canarios. Efrain Hernandez y Jaime de Urioste
aportaron datos inéditos sobre la biometria de G. intermedia. Vicente Quilis ayud6 en la
elaboracion de los mapas de las Figuras 111.1 y [11.2. Jacinto Barquin identifico las hormigasy Jens
Olesen me cedi6 informacion inédita de |as tasas de visitas de polinizadores alas orijamas.

Diversas personas aportaron informacién valiosa sobre la distribucién de la Orijamaen La
Palma y El Hierro, confirmando su ausencia actual: Eduardo Barquin, Rafael Garcia, Gunther
Kunkel, Francisco Laroche, Ricardo Mesa, Pedro Luis Pérez de Paz, Alfonso Quintero, Octavio
Rodriguez, Arnoldo Santos, Per Sunding y Volker VVoggenreiter entre otros.

Mi paso por la Estacion Biogeologica "El Ventorrillo" y € Museo Naciona de Ciencias
Naturales en Madrid, la Estacion Biolégica de Doflana en Sevilla y la Estacion Biologica de
Roblehondo en Jaén, me ayudd a buscar ese ansiado "hilo conductor” para centrar €l tema de la
tesis y recopilar abundante bibliografia. Luis M2 Carrascal y Pedro Jordano hicieron posible que
estas breves estancias fuesen de gran utilidad.

Francisco Bozinovic* (Universidad Catdlica de Chile), Luis M2 Carrascal* (CSIC, Madrid),
Max Debussche* (CNRS, Montpellier, Francia), Mario Diaz* (Universidad de La Laguna), Dennis
ODowd* (Universidad de Monash, Australia), Marcelino Fuentes* (Universidad de Santiago),
Douglas Levey** (Universidad de Florida, USA), Donald B. Miles* (Universidad de Ohio, USA),
Rex Sallabanks** (Universidad de Oregon, USA) y Anna Traveset* (CSIC, Baleares) redlizaron
valiosas aportaciones en algunos aspectos de lainformacion presentada en la primera (*) y segunda
parte (**) de esta memoria. A Dolph Schluter, le agradezco que haya puesto a libre disposicion el
software pararealizar |as regresiones no parameétricas cubic splines, una manera vistosa de plasmar
laseleccién natural.

Marcelino Fuentes me cedié bibliografia de interés en este fascinante campo de
investigacion en las relaciones mutualistas. En laedicidn final de la memoria conté con la ayuda de
Manuel Arechavaleta, M2 Nieves Zurita"Meme", Roberto Montero y M2 Jeslis Ortega " Susi". JesUs
Falcon me ayudo en la edicion de las laminas de las fotos y Fernando Vizcaino me guié en €l
laberinto burocrético "que hay que pasar" para culminar unatesis doctoral.

Durante la realizacion del trabajo de campo de la segunda parte de la memoria, conté con
una ayuda econémica "muy parcia” que nos permitio alquilar un piso durante algunos de los
meses que dur6 €l trabajo de campo, sufragar los gastos del material utilizado (plasticos, mallas,
bandgjas, etc.) y en menor medida el combustible empleado. Posiblemente sin esta ayuda
econdmica (exactamente 269.000 ptas.)............ también se hubiera realizado €l estudio de esta parte
de la memoria, teniendo en cuenta lo irrisoria de la cantidad cedida por la Direccién General de
Universidades e Investigacion del Gobierno de Canarias (93/150), pero sobre todo, por la tenacidad
del equipo humano que se dej6 la piel en el barranco. jDoy fe de €ello, alin siendo parte implicadal
El equipo utilizado en las experiencias de laboratorio (termostato, fluorescentesy el temporizador)
fue también adquirido con fondos de este miniproyecto de investigacion.

Durante la redaccién de la presente memoria conté con una ayuda econémica
"involuntaria’ del INEM, que me permitié durante siete meses tener una conexion "cas virtua"
entre alguna parte de mi cerebro, € ordenador y muchas separatas, sin interferencias con el
alumnado de Secundaria.

La labor investigadora de Carlos Herrera y Pedro Jordano en el fascinante campo del



mutualismo ha sido crucial ala hora de plantear |os objetivos de este estudio. Eso si, salvando las
grandes distancias conceptual es, metodol dgicas, analiticas y de sintesis que nos separan.
A todos ellos, mi mas sincero agradecimiento.



A mispadres



What do we need to know from ecology to explain evolution, and we
need to know from evolution to under stand ecology?
Douglas Joel Futuyma (1970)

Nothing in biology makes sense except in thelight of evolution
Theodosius Dobzhansky (1973)
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Introduccién



INTRODUCCION GENERAL

Aunque ya BUFFoN (s. XVII1) sefialé la importancia de los vertebrados en la dispersion de
semillas en medios forestales (cf. DELEAGE 1993) y RIDLEY (1930) elabor6é una magnifica
recopilacion de gjemplos en diversas partes del mundo, no es hasta hace unas tres décadas (desde
la publicacion del libro Seed dispersal mechanisms por LEENDERT VAN DER Pl en 1969 y
reeditado en 1982), cuando los estudios de las interacciones entre las plantas y los vertebrados
frugivoros no han adquirido una importancia destacada (véase las abundantes referencias
expuestas en: HOWE & SMALLWOOD 1982, JANZEN 1983, ESTRADA & FLEMING 1986, MURRAY 1986,
FENNER 1992, FLEMING & ESTRADA 1993, HERRERA 1995). Este interés se ha manifestado tanto
porgue los animales son esenciales en el ciclo reproductivo de las plantas con frutos carnosos
(enfoque ecoldgico), como por la naturaleza mutualista de la relacion (enfoque evolutivo)
(HERRERA 1995).

Estas relaciones bidticas participan en procesos tales como la regeneracion natural de la
vegetacion (aumento de la probabilidad de que una semilla sea depositada en lugares favorables
para su germinacion y para € establecimiento de las plantulas), la formacion de nuevas especies
(aumenta la probabilidad de flujo génico en- y entre- poblaciones), la dinamica biogeogréfica
(colonizacién de nuevas éreas) y, en definitiva, e propio funcionamiento del ecosistema (HOWE &
SMALLWOOD 1982, ESTRADA & FLEMING 1986).

Una de las conclusiones generales aportadas por los estudios realizados en los ultimos 30
anos es que, aln existiendo gjemplos de sistemas altamente eficientes en la dispersion de semillas,
éstos no evidencian gjustes evolutivos mutuos entre los participantes (véase la revision de
HERRERA [1995], para €l caso concreto de especies presentes en el area mediterraned). Estafalta de
gjustes viene dada por la baja especificidad de las interacciones ademas de efectos filogenéticos,
histéricos y por la presencia de importantes factores que ocurren en las fases previas a la
diseminacion que limitan, en su conjunto, €l potencial de respuesta evolutiva (p.gj. WHEELWRIGHT
& ORIANS 1982, JORDANO 1987, HERRERA 1992ay b, HERRERA 1995, JORDANO 1995). Un aspecto
importante a considerar es que estos estudios se han desarrollado en sistemas continentales
relativamente complejos, en donde los vertebrados implicados (principalmente aves y mamiferos)
ademas son considerados anacrénicos con respecto a las especies vegetales con las que
interaccionan (JANZEN & MARTIN 1982, HERRERA 1986). En cambio, se ha sefialado que los reptiles

si pudieron haber presentado un papel ecolégico y evolutivo importante durante la diversificacion



inicial de las angiospermas (p.gj. TIFFNEY 1984 y 1986, FLEMING & LIPS 1991, WING & TIFFNEY
1992).

Una forma de acercarnos a conocer €l grado de guste ecoldgico y evolutivo que pudieron
haber experimentado estas relaciones entre plantas y reptiles consiste en estudiar sistemas
biol 6gicos que, en cierto modo, salvaguarden ciertas peculiaridades de estas pal eointeracciones.

Los medios insulares oceanicos (p. €. islas Canarias) constituyen laboratorios naturales

ideales para desarrollar este tipo de estudios por |as siguientes razones:

presentan sistemas ecolOgicos con interacciones bidticas relativamente simples,
relacionadas con el menor nimero de especies presentes,

albergan especies de plantas y vertebrados (p.g. reptiles) que presentan una gran
antiguiedad filogenética (pal eoendemismos de carécter relictico) v,

poseen gemplos de extinciones que son Utiles para evaluar las consecuencias de la
pérdida de especies dispersoras de semillas en la conservacion de la biodiversidad en las

islas oceanicas.

El objetivo principal de la presente memoria ha sido aprovechar estas tres peculiaridades de
los sistemas naturales de las islas Canarias para determinar la consistencia de las conclusiones
obtenidas en medios continentales, a estudiar las caracteristicas bésicas de la interaccion
mutualista entre los lagartos y las plantas endémicas de Canarias. El andlisis de la saurocoria se ha
desarrollado en tres niveles de aproximacion que difieren en e grado de profundidad tratado, pero

estrechamente relacionados entre si. Estos son los siguientes:

Nivel |.- Patrones de frugivoria en lagartos. Documenta aspectos béasicos de la historia natural del
sistema tratado como es la variabilidad espacial y temporal de la importancia de los frutos
carnosos en la dieta de los lagartos, las caracteristicas morfolégicas, anatdmicas y
fisioldgicas que permiten a los lagartos €l consumo de materia vegetal (en sentido amplio)
y, la repercusion sobre la germinacion y viabilidad de las semillas. Estos aspectos mas
generales son fundamentales para poder articular los siguientes niveles (de naturaleza més

especifica) en un contexto global.

Nivel Il.- Interacciones ecolégicas. Andiza las relaciones planta-animal desde € punto de vista



demogréfico en una escala de tiempo ecoldgico teniendo en cuenta todos los aspectos
bidticos y abidticos involucrados (ya sea directa o indirectamente) en la dispersion de
semillas por lagartos y aves. El objetivo fundamental de este apartado es andizar la
efectividad cuantitativa (nimero de semillas dispersadas) y cualitativa (probabilidad de que
una semilla dispersada dé lugar a un nuevo individuo reproductivo) de los lagartos en la

dispersion de semillas en comparaci én con otro grupo de dispersores de semillas (aves).

Nivel I11.- Interacciones evolutivas. Examina las implicaciones en un contexto evolutivo (ecologia
evolutiva) de los fendbmenos bioldgicos que ocurren en una escala de tiempo ecol égico.
Bajo esta perspectiva estudiamos €l signo y magnitud del patron de seleccién fenotipica
mostrado por los lagartos (agentes mutualistas obligatorios desde la perspectiva de la
planta) sobre el disefio (tamafio y forma) de los frutos. El objetivo es mostrar el papel que
han desempefiado los lagartos canarios en la evolucion de estos caracteres en una
interaccion caracterizada por una alta especificidad y un amplio periodo de tiempo de

actuacion.

Estos niveles de aproximacion se han desarrollado de formaindependiente en cada una de

las partes en las que se ha dividido |a presente memoria:

Parte |: Patrones de frugivoria en lagartos.
Parte |1: Interacciones ecol6gicas: Plocama pendula.

Partel11: Interacciones evolutivas. Neochamael ea pulver ulenta.

Teniendo en cuenta el enfoque peculiar de cada parte, en la que cada una de ellas tiene una
entidad conceptual propiay, que tanto la escala de estudio como las especies vegetales implicadas
varian, se ha considerado oportuno estructurarlas de forma independiente. Por €ello, cada parte
consta de una ampliaintroduccién, donde se citan |os objetivos concretos planteados en cada caso,
el estado de conocimiento actual y de los apartados especificos de la descripcion del area de

estudio, métodos, andlisis de datos, resultados, discusion y bibliografia.
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RESUMEN

En esta primera parte de la memoria se aportan datos sobre la importancia espacia y
temporal del componente vegetal (principalmente frutos carnosos) en la dieta de los lagartos de
Tenerife (Gallotia galloti), la trascendencia de éstos como agentes en la dispersion de semillas, asi
como las modificaciones morfoldgicas y fisioldgicas presentes en el tracto digestivo al compararlos
con otra especie de lagarto caracterizado por una dieta mas insectivora (Gallotia atlantica en
Fuerteventura).

La variabilidad temporal de la dieta fue estudiada en una zona de tabaibal-cardonal (Bco.
Las Cuevas, Teno Bgo) a lo largo de un afo (octubre de 1993-septiembre de 1994). En este
periodo se recolectaron 50 excrementos recientes de lagartos cada quince dias a la vez que se
estudié la fenologia de fructificacion de las especies vegetales con frutos carnosos presentes en €l
area de estudio. En cambio, la variabilidad espacial fue analizada en dos localidades representativas
de cada una de las principales formaciones vegetales presentes en la isla de Tenerife: tabaibal-
cardonal (en Teno Bajo y e Malpais de la Punta de Rasca), bosque terméfilo (en Los Silos 'y el
Sabinar de Afur), monte-verde (en el Monte del Aguay € Monte de Las Mercedes), pinar (en
Vilaflor y La Esperanza) y en e retamar de cumbre (en Izafa y Cafnada Blanca). El estudio de las
adaptaciones morfolégicas y fisioldgicas en funcion del tipo de dieta fue analizado atendiendo a
dos niveles de aproximacion distintos: entre especies (Gallotia galloti en Tenerife y Gallotia
atlantica en Fuerteventura) y para una misma especie (considerando 2 poblaciones de Gallotia
galloti en Tenerife que difieren en la proporcion de materiavegetal en su dieta: |zafiay Teno Bgjo).

Los resultados obtenidos indican que los habitats presentes en las zonas bajas de las idlas
(tabaibal-cardonal y bosque terméfilo) se caracterizaron por ser las zonas en las que mayor
importancia presentan los frutos en la dieta de Gallotia galloti (7 y 12 especies, respectivamente),
mientras que los lagartos que habitan las zonas de monte-verde consumieron un menor nimero (3
especies). Los casos mas extremos se encuentran en |os lagartos de |as zonas de pinar y retamar de
cumbre en los que sélo 2 y 1 especie (respectivamente) formaron parte de la dieta.

Las especies mas frecuentes en cada habitat son: Opuntia dillenii, Plocama pendula y
Asparagus arborescens (tabaibal-cardonal), Jasminum odoratissimum, Juniperus turbinata y
Rhamnus crenulata (bosque terméfilo), Myrica faya y Rubus ulmifolius (monte-verde) y Rubia
fruticosa en el pinar. En las zonas seleccionadas en la alta montafia Unicamente se detectaron
semillas de Spartocytisus supranubius. Los lagartos que habitan las zonas de monte-verde, pinares
y retamar de cumbre presentaron una dieta caracterizada por una mayor contribucién de
invertebrados (56,6%, 52,7% y 64,6% en frecuencia de aparicion, respectivamente), siendo los
lagartos de las zonas bajas (tabaibal-cardona y bosque term6filo) menos insectivoros (21,7% Yy
15,6%, respectivamente). Los lagartos consumen los frutos y dispersan las semillas de un total de
51 especies de plantas vasculares con frutos carnosos.

Con respecto a la variabilidad temporal, Gallotia galloti (en Teno Bajo) es una especie
eminentemente omnivora a lo largo de todo €l afio (el porcentaje medio en volumen de materia
vegetal en los excrementos fue del 61,1%).

La importancia del componente vegetal (bésicamente frutos carnosos) muestra variaciones
temporales significativas alo largo de este ciclo anual (desde un 23,1% en enero hasta un 79,3% en
abril), presentando los excrementos recolectados en los meses de diciembre y enero una
contribucién mayoritaria de invertebrados (>73% en volumen) a compararla con €l resto de los
meses. Los grupos animales mas frecuentes fueron las hormigas (21,4% en frecuencia de
aparicion) y los escarabajos (12,1%), contribuyendo ambos grupos faunisticos en un 91,2% del
total de invertebrados detectados en |os excrementos.

De la totaidad de las 4.710 semillas contabilizadas en este periodo anua en los
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excrementos analizados (n= 1.120), € 49,8% correspondi6 a Rubia fruticosa y e 28,3% a Plocama
pendula. Le siguen en orden de abundancia las semillas de Lycium intricatum (9,7%), Withania
aristata (5,6%), Opuntia dillenii (4,7%) y Neochamaelea pulverulenta (0,5%). Aun habiendo un
solapamiento en la fenologia de fructificacion de las especies vegetales presentes en € area de
estudio, un porcentaje mayoritario (83,7%) de los excrementos contenian tan sélo semillas de una
nica especie vegetal. Con respecto a efecto del tratamiento digestivo sobre las semillas, tan solo el
3,4% de las semillas de Plocama pendula, 1,8% de Rubia fruticosa, 9,9% de Opuntia dillenii,
4,9% de Withania aristata 'y 0,4% de Lycium intricatum presentaban algun tipo de dafio externo.
Las pruebas de germinacion indican que las semillas de Neochamaelea pulverulenta y Rubia
fruticosa que pasaron por e tracto digestivo de los lagartos germinaron en menor porcentaje que
las utilizadas como "Control" (recolectada en las plantas). Lo contrario fue observado en Withania
aristatay no se observé ninglin cambio significativo en € resto de las especies analizadas.

Con respecto a estudio de |as variaciones anatdmicas y fisioldgicas, se observan diferencias
relacionadas con € tamafio de los lagartos. De hecho, s se elimina este efecto alométrico (por
medio de andlisis de residuos), no se detectan diferencias en ninguna de las variables analizadas
(longitud del intestino, peso del estdmago, peso del higado, nimero de dientes y clspides por
hemimandibulay tiempo de transito por el tracto digestivo -TT-), aln habiendo una clara diferencia
en la dieta de estas poblaciones. Los lagartos de Teno Bagjo (Tenerife), presentaron una dieta
caracterizada por una importante contribucién de materia vegetal (principamente frutos),
significativamente superior (78,8% de materia vegetal en los excrementos) que la poblacién
presente en e retamar de cumbre de Izafa (Tenerife) y que Gallotia atlantica en Tetir
(Fuerteventura), caracterizadas por una dieta basicamente insectivora (con valores inferiores a 30%
de materia vegetal en ambos casos). Sin embargo, la velocidad de trénsito por e tracto digestivo
(Longitud hocico-cloacalTT), si mostré diferencias entre los lagartos de Teno (més lento) Bajo y
Tetir (mayor velocidad de paso), pero no entre Tetir-1zafiay Teno Bajo-1zafia.

Atendiendo a estos resultados, no se detecta ningun tipo de especiaizaciéon del tracto
digestivo a lo largo de un gradiente continuo que va desde dietas omnivoras béasicamente
herbivoras hasta dietas omnivoras bésicamente insectivoras. Unicamente el tipo de dientes
(bicuspides en Gallotia atlantica y tricUspides en Gallotia galloti), y la velocidad de transito por
el tubo digestivo mostraron cambios relacionados con la dieta a niveles interespecificos. Esta falta
de especializacion en la mayoria de los caracteres examinados debe estar condicionada por la gran
variabilidad espacia y temporal que muestran los lagartos canarios en su dieta, relacionado en gran
medida con fuertes variaciones locales y temporales de la disponibilidad de recursos tréficos. Por
altimo, la importancia de éstos como diseminadores esta relacionado con su tamafio corporal.
Unicamente en aquellas situaciones donde los lagartos han podido evolucionar hacia tallas
mayores (posiblemente en relacion con las condiciones climatol dgicas locales), podran utilizar (de
forma eficiente) la materia vegetal como recurso tréfico al presentar un mayor tiempo de transito
por el tubo digestivo (relacionado con e mayor tamafno del intestino) y posibilidad de triturar
mejor el tejido vegetal (mayor nimero de dientesy cuspides). Estas caracteristicas permitiran alos
lagartos canarios interaccionar, de forma mutualista, con las plantas con frutos carnosos presentes
en las idas Canarias, siendo variable su importancia tanto a nivel interinsular como intrainsular en
relacién con el tamafio de los lagartos y, sobre todo, con la disponibilidad local de especies
vegetal es con frutos carnosos en cada habitat.
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INTRODUCCION

Entre |os vertebrados que consumen frutos carnosos, aves y mamiferos han sido 1os grupos
de vertebrados més comunmente asociados con la dispersion de semillas (véase las revisiones
realizadas por RIDLEY 1930, VAN DER Pl 1982, JANZEN 1983, HOwE 1986, JORDANO 1992,
HERRERA 1995). En cambio, pocos estudios han analizado la importancia de los reptiles a pesar de
gue han sido considerados importantes agentes en la dispersiéon de semillas en las antiguas
gimnospermas y en las angiospermas primitivas (VAN DER P1JL 1982, TIFFNEY 1984, HOwEe 1986,
TIFFNEY 1986, HOWE & WESTLEY 1990, FLEMING & LIPS 1991, CoE et al. 1992, WING & TIFFNEY
1992). El grupo mejor estudiado ha sido el de las tortugas (p.g. RIDLEY 1930, Rick & BowMAN
1961, RACINE & DOWNHOWER 1974, HNATIUK 1978, RusT & ROTH 1981, VAN DER PIJL 1982, BRAUN
& BROOKS 1987, IVERSON 1985, CoBO & ANDREU 1988, MILTON 1992, MOLL & JANZEN 1995),
habiendo una carencia importante en el caso del papel desempefiado por otros grupos de reptiles,
p.g. lagartos (RACINE & DOWNHOWER 1974, BARQUIN & WILDPRET 1975, AUFFENBERG 1979,
IVERSON 1985, BARQUIN €t al. 1986, WHITAKER 1987, FALHO 1990, HERNANDEZ 1990, TRAVESET
1990, CoRTES et al. 1994, MANDUJANO et al. 1994, VALIDO & NOGALES 1994, SAEz & TRAVESET
1995, TRAVESET 1995, WILLSON et al. 1996, NOGALES et al. 1998).

Esta escasez de estudios debe estar relacionada con el hecho de que menos de un 3% de los
reptiles escamosos actuales (90 de las 3.300 especies descritas en el Orden Squamata) consumen
algun tipo de materia vegetal de forma relativamente importante si se compara con las tortugas
(25% de las 230 especies descritas en el Orden Chelonia) (KING 1996). Ademas, la gran mayoria de
las especies de reptiles, particularmente lagartos (de las lineas evolutivas Gekkota, Iguania y
Scincomorpha) en los medios continentales -lugares donde se han realizado la gran mayoria de los
estudios sobre dispersion de semillas-, son basicamente insectivoros (p.g. HIRTH 1963, AVERY
1966, VALVERDE 1967, PIANKA 1973, Busack & JAakSIC 1982, PEREZ-MELLADO 1982, ARNOLD
1987, PAsCUAL & PEREzZ-MELLADO 1987, DiAz & CARRASCAL 1990, CASTILLA et al. 1991,
HERNANDEZ et al. 1991a y b, PEREZ-MELLADO et al. 1991, PoLLO & PEREZ-MELLADO 1991,
DURTSCHE 1992, PEREZ-MELLADO 1992, DiAz 1995, SCHLEICH et al. 1996, PEREZ-QUINTERO &
RuBlOo-GARCIA 1997), no presentando por tanto, un papel importante en estas interacciones
mutualistas.

A pesar de esta carencia, dgunos estudios han sefialado la importancia del componente

vegetal (principamente frutos carnosos) en la dieta de agunas especies de lagartos en medios
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continentales (MAUTZ & LOPEZ-FORMENT 1978, BiscHOFF 1981, MATEO 1988, DURTSCHE 1992,
SCHLEICH et al. 1996) y sobre todo en ecosistemas insulares (en Filipinas. AUFFENBERG 1979; en
Seychelles: CHEKE 1984; en diversasidas en el Golfo de Californiac KNOWLTON 1949, SMITs 1985,
SYLBER 1988; en Galgpagos. CHRISTIAN et al. 1984, SCHLUTER 1984; en las Antillas. RAND et al.
1990, FELLERS & DROST 1991, SCHALL & RESSEL 1991, DEARING & SCHALL 1992, VAN MARKEN
LICHTENBELT 1993; en varias idas de la Peninsula Ibérica: MATEO 1988; en Coércega: CASTILLA €t
al. 1989; en Madeira: SADEK 1981; en Cabo Verde GREER 1976; en Baeares. PEREZ-MELLADO
1989, PEREZ-MELLADO & CORTI 1993; véase ademés las referencias citadas en el apartado de
Antecedentes para el caso concreto de las diferentes especies de Gallotia en las islas Canarias). No
obstante, estos estudios no han interpretado sus resultados bajo e contexto de las interacciones
mutualistas planta-animal .

L as especies de vertebrados que consumen frutos estan sujetos a dos importantes aspectos
que deben tenerse en cuenta a la hora de abordar su estudio: su marcada variacion espacial y las
fluctuaciones estacionales de abundanciay disponibilidad que presentan (JORDANO 1992). Por €llo,
las especies que consumen este tipo de recurso tréfico de forma regular deben gjustar su dieta a
esta variabilidad espacio-temporal. Segun esto, los lagartos presentardn un papel de importancia
variable como dispersantes de semillas en funcién de la localidad y época del afio analizada. Para
considerar este enfoque, la variabilidad espacia fue investigada en distintas formaciones vegetales
gue difieren en la composicion de especies con frutos carnosos presentes. En cambio, la
variabilidad temporal fue analizada en una de las formaciones vegetales con mayor abundancia de
lagartos (tabaibal-cardonal) a lo largo de un ciclo anua, y su relacién con la fenologia de
fructificacion de las especies vegetales con frutos carnosos presentes en la zona. En la bibliografia
de reptiles consultada (véase referencias en los parrafos anteriores) no existen datos que aporten
informaci én referente a este Ultimo aspecto.

L as caracteristicas nutricionales de la pulpa de los frutos (principa mente su bajo contenido
en proteinas y elevadas cantidades de hidratos de carbono), repercuten en su rentabilidad
energética a compararlos con otros recursos tréficos (p.g. insectos; JORDANO 1992). A este
respecto, y con €l fin de mantener una eficiencia digestiva 6ptima en dietas que presentan una
importante contribucion de materia vegetal (SIBLY 1981), se han descrito diversas caracteristicas
morfoldgicas, anatdmicas y fisiologicas en diferentes especies de reptiles, aves y mamiferos
(reptiles: LONNBERG 1902, THROCKMORTON 1973, SKOCZYLAS 1978, JOHNSON & LILLYWHITE 1979,

GUARD 1980, ZMMERMAN & TRACY 1989, KING 1996; aves. ZISWILER & FARNER 1972, HERRERA
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1984, JORDANO 1987 y 1992; mamiferos. CHIVERS & HLADIK 1980, CRAWLEY 1983, BoziNoviC
1993).

En e caso concreto de los lagartos se han sefialado una serie de caracteristicas que, en
muchos casos, han sido explicadas como respuestas adaptativas a variaciones del tipo de dieta

asociadas a un mayor consumo de materia vegetal:

mayor tamario corporal (SzARSKI 1962, SOKOL 1967, POUGH 1973, FUENTES & DI CASTRI
1975, IVERSON 1982),

intestino proporcionalmente més largo (SKoczyLAS 1978, VAN DEVENDER 1982, DEARING
1993),

tiempo de trénsito por el tracto digestivo mas prolongado que permite una mejor
degradacién y asimilacion de los tejidos vegetales (CHRISTIAN et al. 1984, KARASOV 1986,
WALDSCHMIDT et al. 1986, ZIMMERMAN & TRACY 1989, VAN MARKEN LICHTENBELT
1992),

estdmago maés pequefio (SKOCzYLAS 1978),

denticion tri o policuspide para incrementar la superficie de contacto y, por consiguiente,
el fraccionamiento de tejidos vegetales, facilitando la digestion de la materia vegeta
(HoTTON 1955, SokoL 1967, MONTANUCCI 1968, GREER 1976, IVERSON 1982, MATEO &
LOPEZ-JURADO 1992) vy,

presencia de ciegos intestinales y compartimentalizacion del colon (IVERSON 1982, ZUG
1993).

Por €ello, en esta primera parte de la memoria, ademés de estudiar la importancia de los
lagartos como dispersantes de semillas en una escala espacial y temporal, se analiza € efecto del
paso de las semillas por € tracto digestivo sobre su viabilidad y germinacion. En segundo término,
se pretende dar a conocer la presencia/ausencia de este conjunto de caracteristicas morfol6gicas y
fisioldgicas en los lagartos omnivoros canarios (Gallotia spp.) en relacion a la variacion espacial
del tipo de dieta (insectivoros vs frugivoros) entre especies y poblaciones. Ademas, se discutira
hasta que punto estas caracteristicas pueden ser consideradas como adaptaciones especificas al
tipo de dieta o simplemente manifestaciones relacionadas con su tamafio corporal (efectos
alométricos a comparar G. galloti y G. atlantica), 0 como consecuencia de una herbivoria
ancestral, exaptaciones sensu GouLD & VRBA (1982) (al comparar las dos poblaciones de G.

galloti en Tenerife), tanto en la morfologia como en lafisiologia del tracto digestivo en este grupo
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monofilético de lagartos.

Para ello, se examinaron las variables morfoldgicas y fisiolégicas del tracto digestivo a dos
niveles: inter e intraespecifico. En e primero se estudia dos especies de lagartos (Gallotia atlantica
y Gallotia galloti) que se diferencian en laimportancia que presenta el componente vegetal en su
dieta. No obstante, al tratar especies diferentes, aunque muy emparentadas filogenéticamente
(GONZALEZ et al. 1996), pueden haber limitaciones estructurales y fisiolégicas que impidan estos
cambios (lastre filogenético). En este sentido, se plantea ademés esta aproximacion a nivel
intraespecifico, concretamente en dos poblaciones de G. galloti que difieren en la contribucién del
componente vegetal en su dieta (Teno Bgjo e | zafia en Tenerife; véase Resultados).

En este escenario ecoldgico, se espera que deban ocurrir cambios notables en los valores
gue toman estos rasgos anatdmicos y fisiolégicos, dadas las diferentes condiciones ecoldgicas de
cada poblacién y larelacion de éstos con la eficiencia digestiva (SiBLY 1981). Seguin esto, se podria
esperar que las poblaciones o especies més insectivoras muestren 1os menores tamafios, longitud
del intestino més cortos, periodo de transito por el tubo digestivo menores, mayores tamarios de
estdmagos (en relacion al tamafio corporal) y presencia de dientes mono o bicuspides (POUGH
1973, SKOCzYLAS 1978, IVERSON 1982, CHRISTIAN et al. 1984, VAN MARKEN LICHTENBELT 1992).

L os lagartos canarios son organismos idéneos para estudiar este tipo de relaciones al menos
por dos motivos: ser taxones evolutivamente muy antiguos (LUTZ et al. 1986, CASTANET & BAEZ
1991, MAYER & BIsSCHOFF 1991) y permitir el estudio de poblaciones bajo diferentes condiciones
ecoldgicas. La escasa movilidad de este grupo de vertebrados, junto con la marcada variacion
espacial de los recursos tréficos (tanto vegetales como animales; véase Resultados), son dos
aspectos que afiaden interés en esta clase de estudio.

Ademés este tipo de aproximacién ayudard a comprender algo mejor 10s mecanismos que
hacen que lagartos de medios insulares presenten una dieta més herbivora frente a las especies
continentales (SzARSKI 1962, SokoL 1967, FoucH 1973) y, por consiguiente, presentar un papel
cualitativay cuantitativamente méas importante en la dispersion de semillas de plantas vasculares en
estos medios al compararlos con los medios continentales.

L os resultados obtenidos en esta primera parte de la memoria se presentan divididos en dos

secciones:

|.1. Variabilidad espacia y temporal deladietafrugivorade G. galloti en Tenerife.
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|.2. Adaptaciones digestivas de los lagartos canarios (g. Gallotia) a una dieta herbivora.

Antes de desarrollar los métodos y resultados obtenidos en cada seccién, se expone la
informacién disponible sobre |a dieta de los lagartos canarios hasta la actualidad y su papel como
agentes diseminadores, asi como una breve descripcion de las éreas de estudio utilizadas en estas
dos secciones. Ademés, en un apartado final, se discuten conjuntamente los resultados
obtenidos en estas dos secciones a la luz de la informacion mas relevante publicada sobre los

aspectos tratados en esta parte de lamemoria.
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ANTECEDENTES

De forma general, € género Gallotia (Lacertidae) se ha descrito como un grupo de
lacértidos omnivoros que se caracterizan por consumir una importante cantidad de materia vegetal
(principalmente frutos y flores) junto con diferentes grupos de invertebrados. Aungue existen una
serie de estudios que han descrito de forma suscinta la composicion de la dieta en las diferentes
especies de lagartos que habitan las islas Canarias, son muy pocas las referencias que presentan
datos cuantitativos sobre la importancia de los frutos como recurso alimentario, y, ain menos,
sobre las variaciones espaciales y temporales de este componente en su dieta. A continuacion se
muestran (de forma cronoldgica) aquellos estudios que hacen referencia a la dieta de los lagartos
canarios indicandose, si procede, las especies de frutos carnosos consumidos en cada caso. Parala
denominacion especifica de los lagartos y plantas a lo largo del texto se ha seguido la
denominacién expuesta por HANSEN & SUNDING (1993) para el caso de las especies vegetales y,
BiscHOFF (1998) en lo referente alos lagartos canarios.

Quizés la cita més antigua sobre €l consumo de frutos por parte de los lagartos canarios se
deba a FRuUCTUOSO (1590; reeditado en 1964), d citar la utilizacion de uvas (Vitis vinifera,
Vitaceae) por parte de los lagartos de La Palma (G. galloti). VIERA Y CLAVIJO en su célebre obra
Diccionario de Historia Natural de las Islas Canarias publicada en 1866 (53 afios después de su
fallecimiento y reeditada en 1982), comenta que |os lagartos canarios (sin especificar especies) se
alimentan de frutas, insectos y huevos de aves. Posteriormente STEINDACHER (1891), cita €
consumo de frutos de Balo (Plocama pendula, Rubiaceae), asi como de isbpodos marinos por
parte de G. stehlini (Gran Canaria).

Yaen este siglo, LONNBERG (1902) sefiala la presencia de restos de insectos y de plantas
suculentas (sin especificar especies) en el intestino de 2 gemplares de G. galloti, indicando ademas
la dominancia del componente vegetal sobre el animal. BERTIN (1946), comenta el consumo de
insectos y frutos por parte de los lagartos canarios. KRerT (1950) manifiesta la omnivoria de G.
stehlini y G. atlantica, sin dar mas detalles de la misma. Posteriormente BRAVO (1954), los
considera una plaga en los cultivos de tomates (Solanum lycoper sicum, Solanaceae), a destruir una
parte importante de sus cosechas, indicando ademas que los lagartos de los Roques de Anaga
(Tenerife), se dimentan de semillas de tabaibas, insectos y huevos de aves marinas. ARNOLD
(1973), ya cita diferencias en la dieta de varias especies, comentando que G. atlantica se alimenta

principalmente de invertebrados, mientras que G. galloti y G. simonyi lo hacen principalmente de
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materia vegetal.

La primera referencia cuantitativa sobre la importancia de los lagartos canarios como
diseminadores se debe a BARQUIN & WILDPRET (1975), los cuales citan la presencia de semillas de
Plocama pendula (hasta 495 semillas en 10 excrementos, con un 90% de frecuencia de aparicion),
Solanum lycopersicum, Vitis vinifera, llex canariensis (Aquifoliaceae) y Ficus carica (Moraceae)
en excrementos de G. galloti recolectados en Tenerife. Estos autores ademés sefiadlan la escasez de
materia vegetal en los excrementos recolectados en Las Cafadas (retamar de cumbre) al
compararlas con las analizadas en el Piso Basa (tabaibal-cardonal), aunque no aportan datos
cuantitativos al respecto.

Por otro lado, KLEMMER (1976) pone de manifiesto la omnivoria de todo e grupo Gallotia,
destacando € consumo de frutos y semillas de plantas herbaceas, insectos, huevos de aves,
caracoles, gusanos, asi como de peguefios vertebrados e incluso de carrofia 'y desperdicios en €l
caso concreto de G. atlantica. Para G. galloti, este mismo autor sefiala €l consumo de materia
vegetal, frutos, semillas y hojas (alin secas) de diferentes especies vegetales. Ademés, para esta
misma especie, indica el uso de gusanos, babosas, caracoles, y en menor grado saltamontes y
escarabajos. BAEz (1977), cita e consumo de frutos y semillas (sin especificar especies), insectos,
caracoles, gusanos, carrofia, etc. para G. atlantica. En cambio para G. galloti, este mismo autor
puntualiza el consumo de semillas, babosas e insectos. Para G. stehlini cita su carécter vegetariano,
aungue sefiala que también consume insectos. TELLO-MARQUINA (1979), cita otravez el carécter de
plaga que supone para algunos cultivos, comentando e consumo sobre frutos de vid, fresas y
tomates, siendo el dafio mayor en € primero de ellos. También consumen las semillas de las
hortalizas, y sefida la presencia de hojas de Tedera (Aspalthium bituminosum, Fabaceae) en el
tubo digestivo de G. galloti. BiIscCHOFF et al. (1979), comentan €l carécter omnivoro de G. caesaris
(El Hierro), observando el consumo sobre frutos de Opuntia dillenii y Opuntia ficus-indica
(Cactaceae), ademas en flores de Schizogine sericea (Compositag).

DiAz (1980) analiza e contenido estomacal de 16 gemplares de G. galloti en la isla de
Tenerife, en donde encuentra que la parte principal la constituyen los vegetales (hojas y flores),
aungue también aparecen en menor medida restos de insectos. Mediante datos observacionales,
MOLINA-BORJA (1981) cita el consumo de hojas de Schizogine sericea y Euphorbia balsamifera
(Euphorbiaceae) por parte de G. galloti en Tenerife. MARTINEZ-RICA (1982) revela el consumo de
hojas de Kleinia neriifolia (Compositae) y Lavandula sp. (Labiatae) por G. simonyi, no

detectando restos de invertebrados en |os excrementos recol ectados en el mes de septiembre.
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El primer estudio que expone la importancia cuantitativa de cada elemento en la dieta es el
desarrollado por MACHADO (1985) para las dos especies de lagartos que habitan laisla de El Hierro
(G. simonyi y G. caesaris). Cita para el primero de ellos (de mayor talla) el consumo de hojas de
Aspalthium bituminosum, Kleinia neriifolia, Bromus sp. (Poaceae), Lavandula sp. (Labiatae),
Echium hierrense (Boraginaceae), etc. También aparecen en estos excrementos (recolectados en
agosto) restos de invertebrados (66% de frecuencia de aparicién), describiendo una dieta mas
entomdfaga en los gjemplares juveniles frente a los adultos. En € caso de la segunda especie (de
menor talla), la materia vegetal fue menos abundante, siendo |os insectos una parte fundamental de
la dieta. En esta Ultima especie (G. caesaris), cita la presencia de hojas de Rubia fruticosa
(Rubiaceae), Aspalthium bituminosum, Artemisia thuscula (Compositae) y de diversas especies
de gramineas en los excrementos analizados (n= 32).

NOGALES (1985) cita una alta frecuencia de aparicion de restos vegetales (81,3%) frenteaun
38,8% de invertebrados en excrementos de G. stehlini en Gran Canaria. Posteriormente MOLINA-
BORJA & BARQUIN (1986), indican &l consumo de flores de Launaea arborescens (Asteraceae) por
parte de G. atlantica. También MOLINA-BORJIA (1986) cita para G. stehlini, el consumo de frutos
de Plocama pendula y Opuntia dillenii, asi como hojas del tartago (Ricinus comunis,
Euphorbiaceae) y flores de Salvia canariensis (Labiatag). En este mismo afio, BARQUIN et al.
(1986) exponen el consumo de frutos de Rubia fruticosa (Rubiaceae) por parte de G. stehlini, sin
dar una estima cuantitativa de su importancia en la dieta. MOLINA-BORJA (1991), indica que & 92%
de las observaciones de aimentacion de G. galloti se realiza sobre algiin recurso alimentario de
naturaleza vegetal (ya sean frutos de Opuntia dillenii, flores de Launaea arborescens o sobre
diversas plantas herbaceas y arbustivas).

Posteriormente a todos estos trabgjos, existen unos pocos estudios que cuantifican alguno
de los componentes de la dieta. Por un lado, NARANJO et al. (1991), en gjemplares de G. stehlini
(introducidos en la isla de Fuerteventura), citan que el 57% de la dieta lo integra el componente
animal, principalmente hormigas, apareciendo también un gran nimero (49% en frecuencia de
aparicion) de semillas de palmeras datileras (Phoenix dactilifera, Arecaceae). Destaca también la
aparicion de restos de algun lacértido, asi como de un ratén (Mus sp.). MATEO & LOPEZ-JURADO
(1992), sefidlan la abundancia de materia vegetal (principalmente flores, semillas y frutos) en
relacién a tamafio de G. stehlini, alcanzandose valores del 100% en los jemplares de mayor talla.
VALIDO & NOGALES (1994) cuantifican la diferencia en la dieta primavera entre dos zonas

préximas del Piso Basal en laisla de Tenerife, destacando el ato porcentaje de excrementos con
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restos de frutos en relaciéon a su disponibilidad en el medio (91,7% y 56,7%), siendo los frutos de
Rubia fruticosa, Withania aristata (Solanaceae) y Opuntia dillenii los mas consumidos en esta
época del afo. Ademas se sefidla la presencia de semillas de Neochamaelea pulverulenta
(Cneoraceae), Lycium intricatum, Scilla cf. haemorrhoidalis y Atriplex semibaccata
(Chenopodiaceae) en los excrementos colectados en mayo. LOPEZ-JURADO & MATEO (1995)
aportan datos comparativos de la importancia del componente vegetal (sin especificar) en 4
especies de Gallotia. Seglin estos resultados, se incrementa la importancia de este elemento a
medida que aumenta el tamafio de los gjemplares analizados de estas 4 especies (G. stehlini, G.
galloti, G. caesarisy G. atlantica). MATEO & LOPEzZ-JURADO (1997), indican la existencia de una
variabilidad espacial en la dieta de G. atlantica, sefialando habitos alimentarios preferentemente
vegetarianos en los giemplares del Norte de Lanzarote (de mayor tamafio). CAETANO et al. (1997),
exponen que G. caesaris ingiere materia vegeta cuando la abundancia de insectos es baa.
SANCHEZ et al. (1997), indican que los frutos de Bosea yervamora (Amaranthaceae) son
consumidos frecuentemente por |os lagartos de Bajamar (Tenerife), aungue no presenta datos de la
importancia de éstos en la dieta. NOGALES et al. (1998), sefidan la aparicion de restos de frutos de
Lycium intricatum (Solanaceae) en el 31,7% de los excrementos de G. atlantica procedentes del
islote de Alegranza (Norte de Lanzarote).

Yapor ultimo, PEREZ-MELLADO et al. (1999) realizan un estudio de la dieta de G. simonyi
(El Hierro) durante dos afios consecutivos (1995-1996), sefialando la relativa escasez de artropodos
(principalmente Coleopteray Formicidae) y laimportancia del componente vegetal (principa mente
hojas y flores de Liliaceae y Aspalthium bituminosum) en los excrementos analizados de
gjemplares adultos. No obstante, los frutos y semillas no presentaron una importancia destacada,
aunque como los propios autores indican, el méodo empleado en e andlisis de las excretas
infravalora e componente frugivoro en la dieta. Otro aspecto a destacar de este estudio es la dta
plasticidad mostrada en la dieta, condicionada por las condiciones ecolégicas particulares de cada
zonay afio de estudio.

Como se puede observar por la revisién anterior, existe un nimero importante de
referencias bibliogréficas que aportan datos puntuales sobre la dieta de diferentes especies de
lagartos canarios, pero sin embargo son escasos los estudios cuantitativos que muestren la
importancia de los frutos en la dietay que puedan ser utilizados de forma comparativa, ya sea entre
especies, entre localidades o entre diferentes épocas del afio. AUn para las mismas especies, se

documentan variaciones importantes en los componentes vegetal y animal relacionadas en gran
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medida, con la heterogeneidad de las localidades muestreadas y con la variabilidad temporal
existente en la composicion cualitativa y cuantitativa de la dieta de los lagartos canarios (véase
Resultados).

Otro aspecto de interés que evidencia la escasez de informacion detallada es que tan solo se
han sefialado 16 especies vegetales con frutos carnosos (8 de ellas son plantas introducidas por el
hombre) en la dieta de los lagartos canarios a pesar de que en €l archipiélago existen cerca de 80
especies autoctonas que presentan frutos carnosos. Por €llo, en esta primera parte de la memoria,
ademés de documentar esta variabilidad espacial y tempora en la dieta de G. galloti, se propone
completar este catdlogo de especies vegetales dispersadas por los lagartos antes de profundizar en
aspectos de contenido més concretos en estas relaciones mutualistas saurécoras: relaciones

ecolégicas (Parte 1) y relaciones evolutivas (Parte I11).
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AREAS DE ESTUDIO

El estudio de la variabilidad espacia en la dieta frugivora de los lagartos de Tenerife fue
analizado en e periodo abril-julio de 1995 en 10 localidades repartidas entre las cinco formaciones
vegetales principales presentes en Tenerife. Estas localidades son €l Corral del Nifio (1zafia, 2.293 m
sn.m., UTM: 28RCS5131) y la Cafiada Blanca (2.200 m.s.n.m, UTM: 28RCS4024) en el retamar de
cumbre. El Bco. Samarines (La Esperanza, 1.050 m s.n.m., UTM: 28RCS6546) y en las cercanias a
laMontafia de La Laja (Vilaflor, 1.850 m s.n.m., UTM: 28RCS3717) en e bosque de pinos. En la
pista forestal que atraviesa el Monte del Aguay de Pasos (Monte del Agua, 900 m.s.n.m, UTM:
28RCS2135) y varios puntos en la carretera que atraviesa el Monte las Mercedes por EI Moquinal
(Las Mercedes, 900 m s.n.m. UTM: 28RCS7357) en el monte-verde. En Las Carvas (Los Silos, 300
m s.n.m., UTM: 28RCS2338) y El Bco. de Afur (Afur, 600 m.s.n.m, UTM: 28RCS 7959) como
zonas representativas del bosque termdfilo y el Malpais de la Punta de Rasca (Punta Rasca, 25
m.s.n.m, UTM: 28RCR3399) y €l Bco. Las Cuevas (Teno Bgo, 150 m sn.m.; UTM: 28RCS1337),
como zonas caracteristicas del tabaibal-cardonal de las zonas bajas delaida.

La vegetacion de Izafiay Caflada Blanca esta caracterizada por la presencia de un matorral
caracteristico de la alta montafia y compuesto principalmente por la Retama de cumbre
(Spartocytisus supranubius, Fabaceae), la Hierba paonera (Descurainia bourgeaueana,
Brassicaceae), el Codeso del pico (Adenocarpus viscosus, Fabaceae) y la Hierba congera
(Pterocephalus lasiospermus, Dipsacaceae). El clima es frio y seco, con una precipitacion media
anual de 564 mm y una temperatura media anual de aproximadamente 10°C. En invierno, una parte
importante de estas precipitaciones se produce en forma de nieve o granizo (MARZOL-JAEN 1988).

En la estacion de Vilaflor y La Esperanza, |a vegetacion estéd dominada por la presencia del
Pino canario (Pinus canariensis, Pinaceae), €l cua estd acompafiado por un estrato arbustivo
compuesto por jaras (Cistus monspeliensis y C. symphytifolius, Cistaceae), escobones
(Chamaecytisus proliferus, Fabaceae) y codesos (Adenocar pus viscosus, Fabaceae). En el caso de
La Esperanza también existen fayas (Myrica faya, Myricaceae) y acebifios (llex canariensis,
Aquifoliaceae) de formadispersa. La precipitacion media anual es de 469 mm en el caso de Vilaflor
y de 600 mm en La Esperanza (MARzOL-JAEN 1988).

Las localidades del Monte del Aguay Las Mercedes, estén caracterizados por la presencia
de un monte-verde, en la que los laureles (Laurus azorica, Lauraceae), e Mocan (Visnea

mocanera, Theaceae), € Vifético (Persea indica, Lauraceae), € Palo Blanco (Picconia excelsa,
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Oleaceae), el Acebifio (lex canariensis, Aquifoliaceae), la Faya (Myrica faya, Myricaceae) y €
Brezo (Erica arborea, Ericaceae) son las especies arbdreas dominantes. En el sotobosque destaca
la presencia del Follao (Viburnum tinus, Caprifoliaceae), la Gilbarbera (Semele androgyna,
Liliaceae), € Bicacaro (Canarina canariensis, Campanulaceae), las zarzaparrillas (Smilax aspera y
S. canariensis, Liliaceag), entre otras. Estas zonas presentan los valores méximos de pluviosidad
en laida (700-900/1000 mm en & Monte del Aguay Las Mercedes, respectivamente) (MARZOL-
JAEN 1988).

La zona localizada en Los Silos, corresponde a un bosque terméfilo situado (en e rango
atitudinal) entre la vegetacion xerofitica del tabaibal-cardona y la vegetacion arbérea del monte-
verde. Est4 caracterizada por la presencia del Almécigo (Pistacia atlantica, Anacardiaceae), la
palmera (Phoenix canariensis, Arecaceae), € Espinero (Rhamnus crenulata, Rhamnaceae) y el
Jazmin (Jasminum odor atissimum, Oleaceae), entre otras. La precipitacion de esta zona es de unos
300 mm (MARzOL-JAEN 1988). En el Sabinar de Afur, con una precipitacion media anual de 400
mm, la Sabina (Juniperus turbinata, Cupressaceae) es la especie dominante. Otras especies
presentes son las fayas (Myrica faya, Myricaceae), zarzamoras (Rubus ulmifolius, Rosaceae),
tasaigos (Rubia fruticosa, Rubiaceae), etc. Para una descripcion més detallada de la vegetacion de
estas zonas de transicion véase €l estudio de BARQUIN (1984).

El Malpais de la Punta de Rasca presenta una vegetacion xerofitica caracterizada por la
presencia de la Tabaiba dulce (Euphorbia balsamifera, Euphorbiaceae), e Cardon (Euphorbia
canariensis, Euphorbiaceae), la Orijama (Neochamaelea pulverulenta, Cneoraceae), el Espino de
mar (Lycium intricatum, Liliaceae) y € Esparragdn (Asparagus arborescens, Liliaceag), entre
otras. La climatologia de esta zona se caracteriza por ser una de las de menor precipitacion media
anua registrada en laisla (100 mm) (MARzOL-JAEN 1988). En la otra localidad seleccionada en la
zona de tabaibal-cardonal (Teno Bgjo), también fue utilizada para redizar e estudio de la
variabilidad temporal en ladietade G. galloti y se corresponde igualmente con €l &rea seleccionada
parallevar acabo el estudio de campo expuesto en laParte |1 de la presente memoria. Por ello, esta
zona sera descrita en mayor detalle.

La zona donde se encuentra ubicado €l Barranco de Las Cuevas (Teno Bajo), se sitla en
uno de los tres sectores geoldgicos mas antiguos de la isla (entre 4,5 y 6,7 millones de afios;
ANCOCHEA et al. 1990). El clima de esta zona es de caracter xérico, tipico de las zonas bajas de las
islas, con una temperatura media anual de 21°C (MARzOL-JAEN 1988) y con una precipitacion

mediaanual de tan sdlo 204 litros/m?, que se concentra entre los meses de noviembre y febrero. El
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periodo comprendido entre mayo y septiembre incluye a los meses de mayor sequia (< 3 mm de
precipitacion). Los datos de precipitacion corresponden a los valores medios calculados en el
periodo 1945-1993 de la estacion Buenavista-Punta de Teno (Instituto Nacional de Meteorologia de
las Canarias Occidentales, Centro Meteorol 6gico de St2 Cruz de Tenerife).

El aidlamiento relativo de esta zona ha contribuido a buen estado de conservacion de la
vegetacion, siendo una de las més representativas de vegetacion xerofitica en Tenerife (tabaibal-
cardonal). Esta formacion arbustiva estd dominada por diferentes especies de la familia
Euphorbiaceae: |a Tabaiba amarga (Euphorbia obtusifolia), € Cardén (E. canariensis), y en
menor medida la Tabaiba mejorera (E. atropurpurea) y la Tabaiba dulce (E. balsamifera). Otras
especies arbustivas comunes son €l Verode (Kleinia neriifolia, Compositae), la lavanda
(Lavandula buchii, Labiatae), e Cornical (Periploca laevigata, Asclepiadaceae), e Incienso
(Artemisia thuscula, Compositag), la Aulaga (Launaea arborescens, Compositae), etc. Entre las
especies gque presentan frutos carnosos destacan el Tasaigo (Rubia fruticosa fruticosa, Rubiaceag),
el Balo (Plocama pendula, Rubiaceae), la Orijama (Neochamaelea pulverulenta, Cneoraceae), €l
Orobal (Withania aristata, Solanaceae), el Espino de mar (Lycium intricatum, Solanaceae) y las
tuneras, introducidas por el hombre, hoy asilvestradas (Opuntia dillenii, Cactaceae). Otras
especies con frutos carnosos detectadas en este barranco, pero en zonas relativamente aisladas y/o
con pocos g emplares son la Sabina (Juniperus turbinata, Cupressaceae), el Espinero (Rhamnus
crenulata, Rhamnaceae), € Moralito (Rhamnus integrifolia, Rhamnaceae), el Almécigo (Pistacia
atlantica, Anacardiaceae) y laforma de Tasaigo de frutos oscuros (Rubia fruticosa melanocar pa,
Rubiaceae). En la Tabla 1.1 se muestra la composicion y cobertura relativa de las especies
arbustivas presentes en € area de estudio. Para una descripcion més detallada de |a vegetacion de
esta zona véase los estudios de BRAMWELL (1971), SANTOS & FERNANDEZ (1983) y BARQUIN
(1984).

Parala comparacion del tracto digestivo de los lagartos bajo diferentes dietas (Seccién 1.2),
ademas se selecciond otra localidad (Tetir en Fuerteventura) en la cual se recolectaron lagartos y
excrementos recientes en e mes de julio de 1994. Esta localidad (Valle de Tetir, 400 m s.n.m.,
UTM: 28RFS5402) esta caracterizada por la presencia de una especie de lagarto omnivoro
basicamente insectivoro (Gallotia atlantica). La vegetacion de este lugar esta representada por la
presenciade la Aulaga (Launaea arborescens, Compositae), el Espino de mar (Lycium intricatum,
Solanaceae), e Carambillo (Salsola vermiculata, Chenopodiaceae), y de forma dispersa las

higueras (Ficus carica, Moraceae). Son propias de esta zona una precipitacion media anual inferior
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a 200 mm y unatemperatura media anual de 21°C (MARzOL-JAEN 1988).
Los métodos empleados, los andlisis estadisticos realizados y |os resultados obtenidos se

detallan en cada una de | as secciones en que se ha dividido esta primera parte de lamemoria.

Tablal.1.- Composicion y cobertura (%) de las especies vegetales arbustivas presentes en el area
utilizada para e estudio de la dieta anual de G. galloti en Teno Bgjo (Barranco Las Cuevas,
Tenerife). (*) indica las especies que presentan frutos carnosos. (+) especies presentes en el area
aunque no se apreciaron en las 12 lineas de 50 m utilizadas para describir la vegetacion de la

zona.
Especie Familia Coberturade la
vegetacion

Rubia fruticosa Ait* Rubiaceae 26,93
Euphorbia obtusifolia Poir Euphorbiaceae 8,87
Euphorbia canariensis L. Euphorbiaceae 6,02
Withania aristata (Ait.) Paug.* Solanaceae 4,22
Opuntia dillenii (Ker-Gawl.) Haw.* Cactaceae 3,33
Plocama pendula Ait.* Rubiaceae 2,02
Neochamaelea pulverulenta (Vent.) Erdtm.* Cneoraceae 1,07
Lavandula buchii Webb Lamiaceae 0,67
Launaea arborescens (Batt.) Murb. Asteraceae 0,50
Periploca laevigata Ait. Asclepiadacese 0,25
Euphorbia balsamifera Ait. Euphorbiaceae 0,23
Nicotiana glauca Grah. Solanaceae 0,13
Artemisia thuscula Cav. Asteraceae 0,08
Kleinia neriifolia Haw. Asteraceae 0,08
Convolvulus floridus L. fil. Convolvulaceae +

Euphorbia atropurpurea (Brouss.) Webb et Berth. Euphorbiaceae +

Lycium intricatum Boiss.* Solanaceae +

Atriplex semibaccata R. Br.* Chenopodiaceae +

Scilla haemorrhoidalis Webb et Berth. Liliaceae +
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Seccion 1.1
Variabilidad espacial y temporal en la dieta

frugivora de G. galloti en Tenerife”

* Parte de los resultados expuestos en esta Seccién estan publicados en:
VaLipo & NocaLEs (1994). Frugivory and seed dispersal by the lizard Gallotia
galloti (Lacertidae) in a xeric habitat of the Canary Islands. Oikos, 70: 403-
411.
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METODOS

Analisisdela dieta

Para el estudio de la variabilidad espacia de la dieta, |os excrementos fueron recol ectados a
lo largo de un transecto fijado para cada una de las estaciones de estudio. Cada transecto fue
visitado en dos ocasiones durante 1995 (entre el 13 y 30 de abril y entre el 11 y 20 de julio). En
cada una de estas fechas un total de 50 excrementos recientes fueron recolectados en cada
transecto, a excepcion de las localidades situadas en |as &reas de monte-verde. En el Monte de Las
Mercedes el nimero de excrementos recolectados en |os dos periodos fue de 79. De igual manera,
en el Monte del Agua no fue posible encontrar un nimero suficiente de excrementos de lagartos
durante el mes de abril, por lo que una gran mayoria (85%) de los excrementos analizados
corresponden a mes de julio. Para € andlisis comparativo entre localidades se utilizo € porcentaje
de materia vegetal, la frecuencia de aparicion de restos de frutos en los excrementos (FA) y €l
porcentgje de semillas o invertebrados con respecto a sus respectivos totales (P).

Para estudiar laimportancia de los frutos en la dieta anual de los lagartos se seleccionaron 5
transectos (en un area aproximada de 1,3 ha) que fueron recorridos de forma sistematica cada 15
dias durante e periodo comprendido entre e mes de septiembre de 1993 hasta agosto de 1994.
Estos transectos se eligieron de tal manera que entre todos recogiesen la mayor variabilidad posible
de tipos de vegetacion existente en € area de estudio, tanto en el cauce del barranco como en sus
laderas proximas.

Durante €l recorrido de estos transectos se recolectaron todos |os excrementos recientes de
lagartos encontrados en una banda de 2 m a ambos lados del observador. Con anterioridad a inicio
de este estudio, €l &rea de muestreo fue examinada para eliminar |os excrementos depositados en
fechas anteriores, y evitar de esta manera, lainclusion de informacién de los meses previos al inicio
de este estudio. El nimero de excrementos analizados en cada quincena fue de 50. No obstante, en
algunos meses (diciembre, enero y febrero) no fue posible recolectar esta cantidad como
consecuencia de la escasa actividad de los lagartos debida a las condiciones climatoldgicas
adversas.

L os excrementos recogidos se conservaron individualmente en papel de aluminio para su
posterior analisis en el laboratorio. Después de medir su diametro y longitud con un calibrador

digital, éstos eran disgregados en agua (con unas gotas de alcohol) para ser observados bajo una
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lupa binocular (16x). Los diferentes componentes (animal y vegetal) fueron separados para estimar
visualmente (con una aproximacion del 10%) el porcentaje en volumen de cada componente. Las
semillas presentes fueron identificadas a nivel de especies, mientras que los invertebrados o fueron
anivel de orden (excepto las hormigas). Ademas, para dar una estima de la importancia de cada
elemento en la dieta en cada uno de los meses, se calcul 6 lafrecuencia de aparicién de cadatipo de
recurso alimentario en los excrementos (FA: porcentaje de excrementos en que aparecen restos de
un determinado componente, ya sean frutos o invertebrados) y el porcentaje (P) de frutos (cocas
en el caso de N. pulverulenta) o de invertebrados en relacion a total de frutos o invertebrados
contabilizados en cada mes. Para el célculo del nimero minimo de invertebrados consumidos no
se tuvieron en cuentalos dipldpodos y gasterépodos debido a su elevado grado de fragmentaciony
la dificultad que supone la asignacion de un nimero minimo de individuos en estos casos. No
obstante, estos dos componentes fueron poco frecuentes en |os excrementos analizados, por 1o que
los valores calculados de P deben ser bastante aproximados a los valores reales. Para estimar el
nimero minimo de frutos consumidos se tuvo en cuenta e nimero medio de semillas/fruto. El
nimero de semillas dafiadas (por accion del tratamiento digestivo) fue también anotado en cada
uno de los meses. En estos datos sdlo se incluyen aguellas semillas afectadas externamente. Para
una valoracién sobre el efecto del tratamiento digestivo sobre el embridn se hicieron pruebas de
germinacion y viabilidad (véase apartados siguientes).

Durante dos dias consecutivos (18 y 19 de agosto), se capturaron 60 ejemplares de lagartos
(en el Bco. Las Cuevas, Teno Bgo) por medio de trampas para establecer una correspondencia
entre el contenido estomacal de éstos y un mismo nimero de excrementos recientes recogidos en
los lugares en donde se pusieron las trampas. Estas trampas consistieron en recipientes de 32 cm de
alto en cuyo interior se colocaban restos de tomates y platanos para atraer alos lagartos. Para evitar
el consumo de estos cebos en € interior de las trampas, se puso una malla metdlica en el fondo de
la lata que impedia su acceso. A los lagartos capturados se les introducia una canula (impregnada
con vaselina) para administrar por via oral una solucién salina. A 1os pocos minutos de administrar
el agua, los lagartos regurgitaban su contenido estomacal y, en muchas ocasiones, expulsaban los
excrementos. Las muestras asi obtenidas se secaban y guardaban en papel de filtro para su
posterior andlisis en €l laboratorio. EI método empleado en la cuantificacion de los componentes
fue similar a usado con los excrementos. Una vez que |os lagartos evacuaban su contenido gastrico
eran devueltos al medio en un periodo no superior alas 24 horas. Unicamente muri6 un gjemplar

durante la realizaciéon de estos ensayos. Este indice de mortalidad es similar a lo encontrado por
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LEGLER & SULLIVAN (1979), sefidlando valoresinferiores al 1%. Para cada gjemplar se anoto el sexo

y su tamafio corporal (longitud hocico-cloaca, LHC).

Cobertura de vegetacion

La cobertura de cada una de las especies vegetales arbustivas presentes en e Bco. Las
Cuevas (Teno Bgjo) fue calculada en funcién del porcentaje de proyeccién horizontal que era
intersectada en un total de 12 lineas de 50 m de longitud (longitud total analizada: 600 m). Estos 12
transectos lineales fueron dispuestos de forma paralela, de tal manera que recogiesen la mayor
variabilidad fisionémica vegetal posible en la ladera 'y cauce del barranco. Para ello, estas lineas
fueron separadas en unos 5-10 m entre si a partir de la ubicacién del primer transecto en uno de los
extremos del &rea rectangular a cubrir. Esta zona fue utilzada para analizar la dieta anua de G.

galloti y lafenologia de maduracion y disponibilidad de frutos.

Caracterizacion delos frutos

Para la caracterizacién de los frutos carnosos de las plantas presentes en Teno Bgjo se
colectaron frutos maduros en diferentes pies de plantas (» 5 frutog/planta). El nimero de frutos
totales recolectados por especie vegetal fue de 19 para O. dillenii, 28 para A. semibaccata, 35 para
W. aristatay N. pulverulenta, 40 paraR.. fruticosa y 45 para P. pendula. Para cada uno de ellos se
midié su tamafio (didmetro y longitud méxima) utilizando un calibrador digital y su peso fresco,
usando una balanza de precision (0,1 mg). Los pesos secos se obtuvieron después de dejar los

frutos en una estufa a 45-50°C durante 24-48h hasta que se estabilizase su peso.

Fenologia de maduracién y disponibilidad de frutos

Para el estudio de la fenologia de fructificacion se contabilizd € nimero de frutos en 10
ramas (cladodios en € caso de Opuntia dillenii) en un nimero variable de individuos, entre 14
plantas (en el caso de Withania aristata) y 30 (para Rubia fruticosa) plantas de cada especie con
frutos carnosos presentes en € area de estudio. Sobre estas ramas (0 cladodios), seleccionadas de
forma aleatoria, se realiz6 un seguimiento quincena para conocer la evolucion de la disponibilidad

de los frutos maduros a lo largo de un ciclo anual. EI nimero de frutos de cada rama se clasificd
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segun tres categorias de maduracién: verdes, maduros y pasados 0 secos.

Tratamiento digestivo

El efecto del tratamiento digestivo sobre la viabilidad y germinacion de las semillas se
estudid en todas las especies presentes en el area de estudio de Teno Bajo, consumidas por los
lagartos. A excepcion de P. pendula, se uso un total de 70 semillas de cada tratamiento: "Gallotia"
(semillas obtenidas de los excrementos de lagartos) y "Control” (colectadas directamente de las
plantas a partir de 3-5 frutos/planta en, aproximadamente, 20 plantas de cada especie). Las semillas
se sembraron independientemente en bandejas de germinacion con un sustrato estandar y
esterilizado compuesto por tierra de monte, turba y picon en una proporcion de 2:1:1. Estas
bandejas de germinacion fueron colocadas en un invernadero, haciéndose un seguimiento diario
durante 90 dias (septiembre-diciembre 1991), en condiciones naturales de luz y temperatura.

Para P. pendula, las experiencias de germinacion se realizaron durante 1993 utilizandose
108 semillas por tratamiento. El seguimiento se realizd durante 120 dias, aunque a partir de los 70
dias no se observaron préacticamente nuevas germinaciones. En los apartados |1 y 111 de la presente
memoria se presenta un desarrollo mas exhaustivo de los resultados obtenidos en las pruebas de
germinacion en P. pendula y N. pulverulenta (incluyendo los efectos del tratamiento por avesy del
tamario de las semillas, respectivamente).

Otra especie utilizada en las experiencias de germinacion fue Kunkeliella retamoides
(Santalaceae). Se sembrd un lote de 54 semillas para cada tratamiento ("Control" y "Gallotia"), a
principios de septiembre de 1997, realizandose un seguimiento diario hasta finales de diciembre
(122 dias).

La viabilidad del embrién (en semillas "Control" y "Gallotia") fue analizada utilizando €l
reactivo 2, 3, 5 trifenil tetrazolium (TTC) (HEYDECKER 1965y 1968, SCHARPF 1970). En primer
lugar, y con anterioridad a la realizacion del test, las semillas se limpiaron superficialmente
utilizando etanol (70% en volumen) durante 30 segundos. Posteriormente, las semillas se
dispusieron en placas de Petri inmersas en agua con €l reactivo TTC. Estas placas de Petri se

mantuvieron en oscuridad durante 24 horas. Al cabo de este periodo se examinaron los embriones
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de las semillas para comprobar si éstos se encontraban coloreados, ya sea de forma parcia o en su

totalidad, lo cual indicarialaviabilidad de los mismos.

El nimero de semillas utilizadas en estas experiencias fue de 50 para cada tratamiento, a
excepcion de O. dillenii, en laque se utilizd un total de 60 semillas repartidas a partes iguales entre
los tratamientos "Gallotia" y "Control”. Para P. pendula y K. retamoides no se dispone de datos
de esta prueba de viabilidad.
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ANALISISDE DATOS

La variabilidad espacial y temporal de los componentes animal y vegetal de la dieta se
analiz6 mediante un ANCOvVA (utilizando € didmetro de los excrementos, transformado
logaritmicamente, como covariante). Se utilizé esta aproximacion para controlar € efecto de la
variacion en € tamafio de los lagartos, ya que existe una relacién directa entre el consumo de
materiavegeta y el tamafio de éstos (véase p.gj. MATEO & LOPEZ-JURADO 1992 y L OPEZ-JURADO &
MATEO 1995 para e caso concreto de Gallotia spp.). El ANCOVA permitié estimar las medias
gjustadas para la covariante usando el tamafio de los excrementos como indicativo del tamario de
los lagartos. Existe una correlacion significativa entre el didmetro de los excrementos y el tamafio
delos lagartos (LHC) (transformacién logaritmica; correlacion de PEARSON; rs= 0,79; p= 0,036; n=
24 tamarios medios de los excrementos, obtenidos de 24 gemplares de G. galloti mantenidos en
cautividad bajo una dieta omnivora).

En los andlisis de varianza (o covarianza) realizados con diferente nimero de datos entre
factores o tratamientos (p.gj. nimero de excrementos entre habitats y localidades) se utilizd € Tipo
Il de la suma de cuadrados (SHAW & MITCHELL-OLDS 1993). Para la comparacion espacia de la
dieta (entre habitats y localidades dentro de habitats) se utilizd un disefio anidado (o encagjado) del
andlisis de covarianza (utilizando € didmetro de los excrementos como covariante) (NESTED
ANCOVA).

Los resultados de las experiencias de germinacién fueron analizados utilizando pruebas no
paramétricas. En primer lugar, se utilizd la prueba de KOLMOGOROV-SMIRNOV para comparar las
tasas de germinacion entre tratamientos, mientras que para € porcentagje final de germinacion se
usd una prueba de bondad de ajuste (la prueba exacta de FISHER en el caso de O. dillenii y C? para
el resto de las especies). Los resultados obtenidos en las pruebas de viabilidad de los embriones
(TTC) seanalizaron con el estadistico G (SIEGEL 1990).

Todos los andlisis estadisticos realizados en esta parte de la memoria (paramétricos y no
paramétricos) fueron elaborados usando € programa informético SAS (SAS INSTITUTE 1988) y
SPSS (NOoRusis 1992), siguiendo |os protocol os expuestos por SOKAL & ROHLF (1979), ZAR (1984)
y SIEGEL (1990). El tipo de andlisis estadistico y las transformaciones utilizadas (s proceden) se
indican en cada caso. A o largo del texto, las medias de las variables se indican con su desviacion

tipica (x 1 d.t.), utilizdndose € error estdndar de lamedia (= 1 e.e.) en lasfiguras.
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RESULTADOS

Variabilidad espacial dela dieta

En laTablal.2 se exponen los resultados del andlisis de la dietade G. galloti en diferentes
habitats de Tenerife. Los frutos presentan una importancia desigual en funcién del tipo de
formacidn vegetal. Los habitats presentes en las zonas bajas de las idas (tabaibal-cardona y
bosque termdfilo) se caracterizan por ser las zonas en las que mayor importancia presentan los
frutos en ladietade G. galloti (7 y 12 especies, respectivamente), mientras que los lagartos que
habitan las zonas de monte-verde consumen un menor nimero (3). Los casos mas extremos |o
presentan |os lagartos de las zonas de pinar y retamar de cumbre, en los que tan sélo 2 y 1 especies
(respectivamente) forma parte de la dieta.

En Teno Bagjo, los frutos de O. dillenii y P. pendula son las especies dominantes en
frecuencia de aparicion, aunque son las semillas de P. pendula las que se detectan en mayor
nimero en los excrementos (84,4% del total de semillas contabilizadas). En el Malpais de la Punta
de Rasca, la especie que aparecid en mayor frecuencia fue O. dillenii, aunque a igual que lo
observado en Teno Bgo, fueron las semillas de P. pendula las que se observan en mayor
porcentaje en los excrementos de |os lagartos (76,1%). El nimero de excrementos con semillas de
frutos carnosos difiere significativamente entre las dos zonas (C%4= 19,34; p<< 0,001), siendo
mayor en |os excrementos de Teno Bajo.

Con respecto a las dos zonas del bosque termdfilo, fue la localidad de Los Silos la que
mostré una mayor riqueza de especies de frutos carnosos en la dieta (10 especies), siendo J.
odoratissimumy R. crenulata las que aparecieron mas frecuentes en los excrementos en esta
zona. Las semillas del Jazmin silvestre fueron las que se detectaron en mayor nimero (31,4%). En
el Sabinar de Afur, las semillas de Sabina (J. turbinata) aparecieron en el 37% de |os excrementos,
siendo ademas | as que se contabilizaron en mayor nimero, contribuyendo en un 46,5% del total de

las semillas observadas. El nUmero de excrementos que present6 alguna semilla no varié de forma

significativa entre estas dos localidades (C%= 2,96; p= 0,085).
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Tablal.2.- Frecuenciade aparicion (FA) y nimero de semillas (entre paréntesis) de diferentes especies de plantas en los excrementos de G. galloti
recolectados en diferentes hébitats de Tenerife en abril y julio de 1995 (100 excrementos en cada localidad excepto Las Mercedes, con 79). * no
presenta fruto carnoso.

Tabaibal-Cardonal Bosgue termdfilo Monte-verde Pinar Retamar de cumbre
Teno Puntade LosSilos  Afur Las Monte del La Vilaflor  lzafia  Cahada
Bajo Rasca Mercedes Agua  Esperanza Blanca
Asparagus arborescens - 10 (20) - - - - - - - -
Bosea yervamora - - 3 - - - - - - -
Ficuscarica - - 7 (67) - - - - - - -
Heberdenia excelsa - - 2 (4) - - - - - - .
Jasminum odor atissimum - - 34 (77) - - - - - - -
Juniperusturbinata - - - 37 (101) - - - - - -
Lyciumintricatum 1(1) 2 (4 - - - - - - - -
Myrica faya - - 1) 6 (15) 12 (28) - - - - -
Neochamaelea pulverulenta 2 (3) 4 (4) - - - - - - - -
Opuntia dillenii 32 (88) 22 (38) - - - - - - - -
Opuntia ficus-indica - - 2 (4) - - - - - - -
Pistacia atlantica - - 33 - - - - - - -
Plocama pendula 31 (896) 8 (210) - - - - - - - -
Rhamnus crenulata - - 15 (35) - . - - - -
Rubia fruticosa 7 (46) - 5(9) 4 (77) - - 2(2 - - -
Rubus ulmifolius - - - 3 (29 4(81) 33 (727 1(3) - - -
Spartocytisus supranubius* - - - - - - - - 9(11) 9(13)
Visnea mocanera - - - - - 17 (46) - - - -
Withania aristata 3 (27) - 9 (42 - - - - - - -
% excrementos con semillas 70 38 65 52 16,4 50 2 0 9 9
% invertebradog/excremento 22,90 20,50 15,50 15,80 53,16 59,30 48,90 56,60 73,20 56,10
(xdt) (20,27) (16,90) (16,54) (13,35) (31,44) (29,24) (29,61) (2962) (26,93) (2947
NUmero de especies 6 5 10 4 2 2 2 0 1 1
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En las &reas de monte-verde, las semillas de zarzamoras fueron las més abundantes en
las dos zonas seleccionadas: Las Mercedes (74,3%) y en el Monte del Agua (94%). Aungue en
menor nimero, destaca la presencia de semillas de fayas (Myrica faya) y de mocanes (Visnea
mocanera), especies que son abundantes en las zonas de borde y en situaciones méas xéricas
del monte-verde, respectivamente. EI niUmero de excrementos que presentd alguna semilla
vario en las dos zonas (C4= 17,91; p<< 0,001), detectandose mayor niimero de excrementos
con semillas en & caso del Monte del Agua (50%). En & andlisis se seleccionaron
aleatoriamente 79 excrementos del Monte del Agua para poder realizar la prueba estadistica
con los valores absol utos.

Aunque con frecuencias de aparicién muy bajas, Unicamente en el pinar de La
Esperanza los lagartos consumieron algun tipo de fruto (R. fruticosa y R. ulmifolius). El
nimero de excrementos que presentd semillas no vario de lo detectado en el otro tipo de pinar
de carécter més xérico (Vilaflor) (C%= 0,5; p= 0,47). Las dos zonas del retamar de cumbre se
caracterizaron por la presencia de semillas de S. supranubius en igual frecuencia de aparicién
(9 excrementos en cada caso).

La importancia del componente vegetal (% en volumen de presencia de restos
vegetales, fundamentalmente frutos) presenté diferencias significativas entre las diferentes
formaciones vegetales (p= 0,005) y entre localidades dentro de cada hébitat (término de
localidad dentro de hébitat en el NESTED ANCOVA; p<< 0,001) (Tabla I.3). Al redlizar los
andlisis por separado se detecta que las diferencias entre localidades (dentro de cada hébitat)
se deben a la dos poblaciones del bosgue de pinos (La Esperanza y Vilaflor; ANCOVA; F=
7,29; p=0,001) y las otras dos seleccionadas en el retamar de cumbre (I1zafiay Canada Blanca;
ANCOVA; F=9,10; p<< 0,001).

Tabla 1.3.- Resultado del andlisis del NESTED ANCOVA del porcentaje en volumen
(transformado angularmente) de restos vegetales (principalmente frutos) aparecidos en los
excrementos de G. galloti en diferentes formaciones vegetales (5) y localidades (2 por cada
formacion vegetal). Ambos factores fueron incluidos como efectos fijos en e modelo. El
diametro de los excrementos (transformado logaritmicamente) es la covariante. *** p<<
0,001.

Tratamiento gl. Sumade Cuadrado F p
cuadrados  medio
Modelo 9 38,28 4,25 37,63  ***
Entre habitats 4 35,54 8,89 16,14 0,005
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Entre localidades (hébitat) 5 2,75 0,55 487  ***
Error 956 108,08 0,11
Figural.l.- Vaores medios (+ 1 e.e.) del porcentaje en volumen de restos
de invertebrados en los excrementos analizados de G. galloti en las cinco
formaciones vegetales principales de Tenerife (2 localidades por tipo de
vegetacion). El nimero de excrementos analizados por formacion vegetal
fue de 200, excepto en las zonas de monte-verde, en las cuaes se
recolectaron 179 excrementos en el periodo abril-julio de 1995. Los datos
obtenidos para cada localidad seindican en la Tablal.2.

70
o

Tabaibal- Bosque Monte- Pinar Retamar de
Cardona termdfilo  verde cumbre

Porcentaje invertebrados/excremento

Los lagartos que habitan las zonas de monte-verde, pinares y retamares de cumbre,
ademas se caracterizaron por presentar una dieta més insectivora (56,6%, 52,7% y 64,6% en
volumen de restos de invertebrados, respectivamente), que los lagartos de las zonas bgjas de
lasidas: tabaibal-cardonal (21,7%) y de transicion (15,6%) (Figural.l).

Uso de frutos

Para mostrar una vision mas amplia de la importancia de los lagartos en la dispersion
de semillas, en las Tablas 1.4 y 1.5 se expone un catdlogo (preliminar) de agquellas especies
vegetales (40 autctonas y 11 introducidas) cuyos frutos carnosos son consumidos (y sus
semillas dispersadas) por lagartos en diferentes situaciones. Est lista se elabor6 recolectando »
6.000 excrementos de lagartos repartidos en las 5 formaciones principales de vegetacion de
Tenerife (50 excrementos x 4 veces a afo x 4 localidades en cada formacion vegeta), asi
como en lugares concretos de Tenerife (Cafiada de la Grieta, Montaiia del Cedro, La Fortaleza,

Bco. Badajoz, Punta de Juan Centella, Bco. Cuevas Negras, Bco. Bujame, Bco. Toledo, etc.) y
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Gran Canaria (Montafia Bandama, Bco. Los Cernicalos, Bco. Guayadeque, Los Tiles de
Moya, Bco. La Aldea, Bco. Mogéan, etc.), para completar la informacién de aquellas especies
vegetales que son menos frecuentes (p.gj. Bencomia exstipulata, Ruta pinnata, Solanum
vespertilio, Juniperus cedrus, Kunkeliella retamoides, K. subsucculenta, Asparagus
plocamoides, etc.).

En primer lugar, de lalista destaca |la ausencia de muchas especies vegetales del monte-
verde (p.g. Laurus azorica, Persea indica, Apollonias barbujana, Ocotea foetens, llex
perado, Pleiomeris canariensis, etc.) y en segundo término, que una gran parte de las
especies con frutos carnosos presentes en las otras formaciones vegetales de la isla (incluida
las especies presentes en el retamar de cumbre) estan siendo dispersadas por los lagartos. AUn
teniendo en cuenta que algunas especies no fueron muestreadas exhaustivamente para
conocer si sus frutos son consumidos por los lagartos (Ephedra altissima, E. fragilis, E.
major, Myrica rivas-martinezii, Sambucus palmensis, Bencomia brachystachya, B.
sphaerocarpa, Rubus bollei, R. palmensis, Ruta microcarpa, R. oreojasme, Kunkeliella
canariensis, K. psilotoclada, Osyris quadripartita, Sderoxylon marmulano, Solanum lidii,
Normania nava, Asparagus fallax, A. asparagoides, A. nesiotes, A. horridus y Smilax
canariensis), como informacion preliminar se puede avanzar que € 80% de las familias de
plantas que presentan frutos carnosos en las islas estén siendo dispersadas por lagartos. Si se
tiene en cuenta la categoria taxonémica de género, el porcentgje de éstos que son dispersados
por los lagartos es del 64,4%. Estos datos dan una idea bastante aproximada de laimportancia

gue presentan los lagartos en la dispersion de semillas de plantas vasculares en lasislas.
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Tabla |.4.- Catdogo preliminar de los taxones de plantas autdctonas de Canarias con frutos carnosos,
cuyos frutos son consumidos por G. galloti en Tenerife. EM: endemismo macaronésico. EC:
endemismo canario. ET: endémico de Tenerife. EGC: endémico de Gran Canaria. NE: no endémico.
* sefialado por BARQUIN & WILDPRET (1975) para G. galloti en La Pama. ** observado también
para G. stehlini en Gran Canaria a excepcion de P. excelsa, A. plocamoidesy S. gayae, las cuaes
fueron detectadas Unicamente en los excrementos de G. stehlini. *** en G. galloti, G. stehlini y G.
atlantica. Semillas de J. turbinata también ha sido observadas en excrementos de G. caesaris (El
Hierro). En el tipo de habitat se indica en que tipo de formacién vegetal es mas frecuente (1: tabaibal-
cardonal; 2: bosque terméfilo; 3: monte-verde; 4: pinar y 5: matorral de cumbre.

Especies autoctonas Familia Distribucion Hébitat  Tipo de fruto
Arbutus canariensis Véill. Ericaceae EC 3 baya
Asparagus arborescens Willd. Liliaceae EC ly2 baya
Asparagus pastorianus Webb et Berth. " NE 1 baya
Asparagus plocamoides Webb ex Svent.** " EC 2y 4 baya
Asparagus umbellatus umbellatus Link " EM ly?2 baya
Bencomia caudata (Ait.) Webb et Berth.** Rosaceae EM 3 baya
Bencomia exstipulata Svent. " EC 5 baya
Bosea yervamora L. Amaranthaceae EC 2 baya
Canarina canariensis (L.) Vatke** Campanulaceae EC 3 baya
Daphne gnidium L. Thymelacaceae NE 3y4 drupa
Dracaena draco draco (L.) L. Dracaenaceae EM 2 baya
Dracunculus canariensis Kunth ** Aracese EM 3 baya
Heberdenia excelsa (Ait.) Banksex DC. Myrsinaceae EM 2y 3 baya
Ilex canariensis Poir.* Aquifoliaceae EM 3 baya
Jasminum odoratissimum L. Oleaceae EM 2 baya
Juniperus cedrus Webb et Berth. Cupressaceae EM 4y5 arcéstida
Juniperus turbinata canariensis Guss. " EC 2 arcéstida
Kunkeliella retamoides Santos Santalaceae ET 3 drupa
Kunkeliella subsucculenta Kammer " ET 1 drupa
Lycium intricatum Boiss.*** Solanaceae NE 1 baya
Myrica faya Ait. Myricacease NE 3 baya
Neochamaelea pulverulenta (Vent.) Erdtm.**  Cneoraceae EC 1 polidrupa
Phoenix canariensis Chab.** Arecaceae EC ly?2 baya
Picconia excelsa (Ait.) DC.** Oleaceae EM 3 drupa
Pistacia atlantica Desf. Anacardiaceae NE 2 baya
Plocama pendula Ait.** Rubiaceae EC 1 baya
Rhamnus crenulata Ait. Rhamnaceae EC 2 baya
Rhamnus glandul osa Aiit. " EM 3 baya
Rhamnus integrifolia DC. " ET 2,4y5 baya
Rubia fruticosa Ait.** Rubiaceae EM ly2 baya
Rubia peregrina L. " NE 3 baya
Rubus ulmifolius Schott** Rosaceae NE 2y 3 polidrupa
Ruta pinnata L. fil. Rutaceae EC 2  cépsulacarnosa
Semele androgyna (L.) Kunth Liliaceae EM 3 baya
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Semel e gayae (Webb) Svent. et Kunk** " EGC 3 baya
Smilax aspera L. " NE 3 baya
Solanum vespertilio Ait. Solanaceae EC ly?2 baya
Tamus edulis Lowe Dioscoreaceae EM 2 baya
Visnea mocanera L. fil. Theaceae EM 3  capsulacarnosa
Withania aristata (Ait.) Paug. Solanaceae NE ly?2 baya

Tabla 1.5.- Catdlogo preliminar de las especies de plantas con frutos
carnosos introducidas en Canarias, cuyas semillas son dispersadas por G.
galloti en Tenerifey G. stehlini en Gran Canaria. * Unicamente se han
detectado semillas en los excrementos de G. galloti. ** también se ha
detectado en excrementos de G. atlantica en Fuerteventura.

Especies introducidas Familia
Atriplex semibaccata R.Br.** Chenopodiaceae
Ficuscarica L.** Moraceae
Ficus microcarpalL. Moraceae
Morusnigra L. Moraceae
Opuntia dillenii (Ker-Gawl.) Haw. Cactaceae
Opuntia ficus-indica (L.) Mill. Cactaceae
Phoenix dactilifera L. Arecaceae
Rosa canina L.* Rosaceae
Solanum lycopersicum L. Solanaceae
Solanum nigrum L. Solanaceae
Vitis vinifera L. Vitaceae

Variabilidad temporal dela dieta

Aunque los lagartos de Teno Bagjo muestran una dieta eminentemente omnivora a lo
largo de todo € afo (el porcentgje medio de materia vegetal = 61,1%; d.t.= 32,1; n= 1.120
excrementos), la contribucion de este componente muestra importantes variaciones
temporales a lo largo de este ciclo anual (desde un 23,1% en enero, hasta un 79,3% en abril)
(Tabla 1.6). Los excrementos recolectados en 1os meses de diciembre y enero exhiben una
presencia mayoritaria de invertebrados (> 73% en volumen) al compararla con el resto de los
meses. Aunque no se dispone de informacion sistemética sobre el tamafio de los lagartos que
fueron més activos en estos meses, € diametro medio de los excrementos analizados junto
con los datos de observacion directa confirma que los excrementos de estos meses
corresponden a g emplares de menor talla (al compararlo con el resto de los meses) (Tablal.6),

y que ademas se caracterizan por presentar una dieta més insectivora. De hecho, existe una
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relacion significativa negativa entre e diametro de los excrementos y e porcentgje (en

volumen) de restos de invertebrados (correlacion de PEARSON; r, = -0,27; p<< 0,001; n=

1.060).

Tablal.6.- Composicion de ladietade G. galloti en Teno Bajo (Tenerife) alo largo de un ciclo anua
(septiembre 1993-agosto 1994). Se indica la frecuencia de aparicién de cada componente (FA) y €l
porcentgje (P) que corresponde a total de frutos (cocos en el caso de N. pulverulenta) o de
invertebrados contabilizados cada mes (se excluyen los datos de Diplopoda y Gasteropoda). En la
parte inferior se sefidla el nUmero de excrementos analizados, su diametro medio (mm), € porcentaje
medio de materia vegetal, el nimero de especies de frutos carnosos detectadas, el porcentaje de
excrementos asignados a cada una de las categorias propuestas y €l valor del indice de correlacion de
SPEARMAN (rs) entre FA y P. Las semillas no identificadas corresponden a herbéceas (principamente
Poaceae y Fabaceae), no incluidas en € célculo de P. En negrita se muestran |os valores més elevados
de cada componente en cada mes. # indica valores inferiores a 0,006%. * p< 0,05; ** p< 0,001; "ns":

no significativa.

Septiembre  Octubre Noviembre Diciembre Enero Febrero
FA P FA P FA P FA P FA P FA P
COMPONENTE VEGETAL
Atriplex semibaccata 1 03 - - - - - - - - - -
Lycium intricatum - - - - - - - - - - 25 151
Neochamaelea pulverulenta - - 1 07 - - 11 24 - - - -
Opuntia dillenii 18 01 11 01 14 04 115 04 - - 1,2 0,01
Plocama pendula 44 78,2 37 89,9 18 709 16,1 754 - - - -
Rubia fruticosa 29 208 11 94 12 263 69 209 19 100 235 84,7
Withania aristata 4 06 - - 2 23 23 12 - - 25 0.2
Semillas no identificadas 6 - 3 - 2 - - - - - 2712 -
COMPONENTE ANIMAL
Coleoptera 9 145 6 53 5 29 126 135 173 79 148 428
Hemiptera 4 64 2 18 - - 34 31 19 09 12 36
Diplopoda 2 - - - 1 - - - 19 - 12 -
Diptera - - - - - - 11 10 38 18 - -
Formicidae 18 67,7 20 886 18 90,9 33,3 80,2 30,8 850 11,1 50,0
Otros Hymenoptera - - 2 18 4 51 - - - - 1,2 36
Orthoptera 2 32 1 09 2 1,1 11 10 - - - -
Araneae - - - - - - - - - - - -
Gasteropoda - - 1 - 2 - - - 19 - 12 -
Restos no identificados 4 64 - - - - 11 10 58 26 - -
N° de excrementos analizados 100 100 100 87 52 81
Diametro medio (+ d.t.) 52+11 51+11 45+£13 39+13 32zx11 39+£16
% de materia vegeta 66,5 56,1 49,1 26,1 231 54,8
(xdt) (22,1) (31,8) (32,5) (31,8) (33,3 (37,6)

N° especies frutos/mes 5 4 4 5 1 4
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% excrementos con:

materia vegetal 929 97 92 60,9 442 81,5
s6lo materia vegetal 8 8 8 4,6 3,8 74
con hojasy flores 22 31 53 35,6 42,3 54,3
con restos de frutos 79 5 40 29,9 19 27,2
con restos de artrépodos 92 92 92 954 96,2 92,6
con sblo artrépodos 1 3 8 39,1 55,8 18,5
rs 0,65* 0,69* 0,60 ns 0,68* 0,29 ns 0,83*
Tablal.6 (continuacion)
Marzo Abril Mayo Junio Julio Agosto
FA P FA P FA P FA P FA P FA P
COMPONENTE VEGETAL
Atriplex semibaccata - - - - - - - - - - - -
Lycium intricatum 1 34 - - 5 121 - - - - - -
Neochamaelea pulverulenta 1 03 - - - - 2 13 12 63 3 12
Opuntia dillenii - - 1 # 1 # 19 0,2 23 02 27 0,2
Plocama pendula 1 09 - - - - 1 02 9 83 40 584
Rubia fruticosa 72 948 94 984 84 869 68 953 52 84,1 33 388
Withania aristata 8 05 10 15 9 12 12 29 5 09 7 13
Semillas no identificadas 15 - 4 - 11 - 5 - 3 - 1 -
COMPONENTE ANIMAL
Coleoptera 9 346 11 172 15 128 12 11,3 16 76 18 144
Hemiptera - - 5 94 9 80 5 52 4 19 6 40
Diplopoda 1 - 4 - - - 1 - - - -
Diptera - - 1 16 1 08 - - - - - -
Formicidae 9 538 20 625 27 712 30 748 51 866 37 811
Otros Hymenoptera 1 38 2 31 3 24 7 61 3 08 - -
Orthoptera 2 77 3 47 4 32 1 09 14 19 1 0,6
Araneae - - 1 16 1 08 1 09 1 19 - -
Gasteropoda - - - - - - - - - - - -
Restos no identificados - - - - 1 08 1 09 - - - -
N° de excrementos analizados 100 100 100 100 100 100
Diametro medio (+ d.t.) 46+£11 49x11 5+1 52+13 59+14 5709
% de materia vegeta 74,3 79,3 72,2 74,8 60,3 72,3
(xdt) (23,8) (19,2 (23,3) (23,8) (30,2 (22,5)
N° especies frutos/mes 5 3 4 5 5 5
% excrementos con:
materia vegetal 929 100 100 100 98 929
s6lo materia vegetal 11 22 14 16 8 6
con hojasy flores 24 7 12 23 18 17
con restos de frutos 67 95 89 79 82 78
con restos de artrépodos 89 78 86 84 92 %!
con sblo artrépodos 1 0 0 0 2 1
rs 0,75* 0,79* 0,92** 0,66* 0,54 ns 0,72*
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No obstante, s se elimina la variabilidad de aparicion de materia vegetal sujeta a
diametro de los excrementos colectados, se observan diferencias significativas entre meses
(transformacion angular; ANCovA; F= 30,39; g.l.= 11, 1.019; p<< 0,001 usando €l didmetro de
los excrementos -transformado logaritmicamente- como covariante). Esto Ultimo indica que
aungue el tamafio de los excrementos analizados difieran en didmetro a lo largo de estos
meses (transformacion logaritmica; ANOVA; F= 36,3; g.l.= 11, 1.019; p<< 0,001), existe una
marcada variabilidad en laimportancia del componente vegetal en los lagartos de Teno Bgjo a
lo largo del afio. Estas diferencias deben estar asociadas a la disponibilidad de frutos carnosos
(elemento principal en el componente vegetal de la dieta de los lagartos) a lo largo del afo
(Figural.2).

Figura 1.2.- Curvas de disponibilidad (% de la cosecha ) de frutos
maduros a lo largo de un ciclo anual en el Bco. Las Cuevas (Teno Bajo,
Tenerife). En el e de abcisas se indica las iniciales de los meses a partir
de septiembre (S) de 1993.

% de la cosecha con frutos maduros

Esta variacion del componente vegetal queda patente si se considera que son estos

meses (diciembre y enero) los que presentan un menor nimero de excrementos con algun tipo
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de materia vegetal (<60%), mientras que €l resto de los meses (con excepcién de febrero) los
excrementos presentaron un valor superior a 90% de este componente, siendo maximo
(100%) en abril, mayoy junio (Tablal.6).

El periodo comprendido entre noviembre y febrero se caracteriz6 por una mayor
frecuencia de aparicion de hojas y flores frente al otro componente vegetal (frutos). Durante
estos meses, ademas, se aprecié una menor disponibilidad de frutos carnosos (Figura 1.2) y
unamayor presencia de herbéceas anual es (principa mente Poaceae y Fabaceae).

Se contabilizaron un total de 4.710 semillas en los 1.120 excrementos analizados en
este periodo. De dlas, € 49,8% pertenecieron a R. fruticosa y € 28,3% a P. pendula. Les
siguen en orden de abundancia las semillas de L. intricatum (9,7%), W. aristata (5,6%), O.
dillenii (4,7%) y, por ultimo, N. pulverulenta (0,5%). EI nimero de especies vegetales con
frutos carnosos presentes en cada mes varié desde 1 en enero hasta 5 en los meses de
septiembre, diciembre, marzo, junio, julio y agosto. Segln esto, en los meses estivales los
lagartos consumen una mayor diversidad (riqueza de especies) de frutos. No obstante, alin
habiendo un solapamiento en la fenologia de fructificacion de las especies vegetales (Figura
[.2), un porcentaje mayoritario (83,7%) de los excrementos gque presentaron alguna semillaen
su interior contenian tan solo diasporas de una Unica especie vegetal, mientras que € 16,2%
mostraron semillas de dos especies y tan solo un 1,9% de los excrementos contenian semillas
de tres especies diferentes ala vez. En la Tabla|.7 se muestran las caracteristicas de |os frutos
consumidos en Teno Bgjo.

El nimero medio de semillas/excremento varié entre 0,02 + 0,1 (enero) y 6,6 + 9,8 en
septiembre. El valor mas elevado fue detectado en un excremento recolectado en mayo (con
un total de 154 semillas de L. intricatum). De la totalidad de los excrementos analizados, €l
64,6% presentaban en su interior alguna semilla de especies vegetales con frutos carnosos. La
mayor contribucion se observo en aquellos excrementos con tan solo una semilla/excremento
(20,3%), disminuyendo paulatinamente la frecuencia de excrementos a medida que se
incrementaba € nimero de semillas/excremento: € 13,5% presentaban 2 semillas, € 12%

incluian 3, y asi sucesivamente (Figural.3).
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Tablal.7.- Caracteristicas de los frutos consumidos por G. galloti en Teno Bgjo (Tenerife). Todas las
especies son arbustivas excepto A. semibaccata que es una especie herbécea introducida. Las
longitudes estan dadas en milimetrosy los pesos en gramos.

Especies Color Longitud Diametro Peso Peso % agua Numero Peso
fresco  seco semillag  seco 1
fruto  semilla
R. fruticosa translGcido 7,50 5,60 020 0,004 8150 14 0,007
W. aristata naranja 9,32 9,63 051 0190 62,70 9,3 0,010
N. pulverulenta rojo grisaceo 9,82 10,58 064 0400 37,50 1,0 0,378
L. intricatum rojo 7,75 517 012 0086 71,72 6,5 0,003
O. dillenii rojo purpura 45,60 34,60 30,37 6,250 80,00 89,6 0,037
P. pendula tranlGcido 3,17 3,53 0,03 0,008 7024 24 0,001
A. semibaccata rojo 3,67 2,64 0,09 0,003 68,75 1,0 0,001

Figura 1.3.- Distribucion de frecuencias del nimero de semillas por
excremento de G. galloti en el Bco. Las Cuevas (Teno Bgo, Tenerife).
Los porcentajes estan calculados a partir del total de excrementos
andizados alo largo del ciclo anual (n= 1.120).

Porcentaje de excremento:s

25
20
15
10

5

1 2 3 45 6 7 8 9 1011>12
NuUmero de semillas/excremento

Transformando los valores del niUmero de semillas a su equivaente en cantidad de

frutos consumidos, se obtiene un total de 2.354 frutos. De éstos, el 71,2% correspondio a R.

fruticosa, seguido en orden de importancia por P. pendula (23,6%), L. intricatum (2,9%), W.
aristata (1,19%), N. pulverulenta (0,9%) y por tltimo O. dillenii (0,1%).

La representacion de cada especie de fruto en la dieta varié mensualmente en funcion

de su disponibilidad (Figura 1.2). En el periodo agosto-diciembre P. pendula constituy6 la

especie predominante, mientras que R. fruticosa lo fue en el periodo comprendido entre los

meses de febrero y julio (Tabla1.6). El alto valor del porcentgje (P) aparecido de R. fruticosa

en enero (100%) se debe a que fue la Unica especie detectada en este mes.

En los casos de R. fruticosa y P. pendula, los altos valores de los dos indices utilizados
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para conocer la contribucion de cada tipo de recursos en la dieta (FA y P), ponen de
manifiesto la importancia de éstos en la dieta de G. galloti. Una elevada proporcion de los
individuos de G. galloti consume frutos en un periodo dado del ciclo anual y, ademas, éstos
constituyen labase de la dieta frugivora.

Delas 4.710 semillas encontradas, sdlo 126 aparecieron dafiadas externamente (46 de
P. pendula, 43 de R. fruticosa, 22 de O. dillenii, 13 de W. aristatay 2 de L. intricatum). No
obstante, estos valores son insignificantes si se tiene en cuenta su relacion porcentual respecto
al total de semillas aparecidas de cada especie vegetal. Esto hace que tan sélo un 3,4% de P.
pendula, 1,8% de R. fruticosa, 9,9% de O. dillenii, 4,9% de W. aristata y 0,4% de L.
intricatum fueron dafiadas en algin modo por la accién de los lagartos a consumir sus frutos.

Con respecto a componente animal, las hormigas constituyeron la presa mas frecuente
(FA) con excepcion de los meses de febrero y marzo, en los cuales los coledpteros fue el
grupo gue aparecio en mayor (febrero) o igual (marzo) nimero de excrementos. No obstante,
S se tiene en cuenta e componente més abundante en los excrementos (P), se observa que
fueron las hormigas las presas que dominaron en la dieta de los lagartos a lo largo de todo el
ano. Los escarabgos presentaron una contribucién importante (aunque inferior a las
hormigas) en los excrementos colectadas durante febrero (42,8% de las presas contabilizadas
este mes). A diferencia del resto de invertebrados, estos dos grupos estuvieron presentes en
los excrementos a lo largo de los doce meses analizados. Del total del nimero de
invertebrados contabilizados a lo largo de este ciclo anual (1.313), las hormigas y escarabajos
contribuyeron en un 91,2%, lo cual indica su importancia en relacion a resto de invertebrados
consumidos.

Los dtos valores detectados en el coeficiente de correlacion entre FA 'y P en la gran
mayoria de los meses (9 de 12), indican que los componentes més frecuentes (FA) son
ademas encontrados en las mayores proporciones en los excrementos (P). Segln esta
consideracion, la elevada abundancia relativa de un tipo de alimento determinado no es
consecuencia de encontrar muchos individuos de este grupo en pocos excrementos, sino que
se encuentra ampliamente repartido entre todos |os excrementos analizados.

Como una medida de la eficacia en la utilizacién de excrementos en los andlisis de
dieta, frente a contenido del tracto digestivo (estdbmago e intestino), se observd que no existen
diferencias significativas tanto en e porcentgje de materia vegetal (transformacion angular;

ANOVA; F= 0,016; g.l.= 1, 118; p= 0,89) como en € nuimero de semillas de P. pendula
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contabilizadas (transformacion logaritmica; ANovA; F= 044; gl= 1, 115; p= 0,551)
cuantificado por los dos tratamientos. Ademés lagartos de mayor tamafio no necesariamente
presentan una mayor cantidad de materia vegetal (por unidad de volumen) en el tracto
digestivo (correlacion de SPEARMAN; 1, = 0,22; p= 0,09; n= 60), aunque si una mayor cantidad
de semillas (r, = 0,28; p= 0,036). No obstante, no existe una diferencia entre sexos al eliminar
la variabilidad sujeta a tamafio de los lagartos (ANCOVA; porcentagje de materia vegetal: F=
2,23; g.l.= 2, 56; p= 0,12. nimero de semillas F= 2,05; g.l.= 2, 53; p= 0,14; utilizando la
longitud hocico-cloaca como covariante).

En resumen, estos resultados indican, en primer lugar, que e andlisis de los
excrementos reflgja la dieta de los lagartos y, en segundo lugar, que tanto machos como
hembras de diferentes tamafios consumen materia vegetal (frutos de P. pendula en este caso)
al menos en este mes (agosto). Aungue €l nimero de invertebrados aparecidos en los dos
grupos de datos difieren en nimero (14 en las muestras del contenido géstrico y 8 en los
excrementos), no se detectaron diferencias significativas entre ambos grupos (€= 0,37; p=
0,54). No obstante, aunque en los contenidos gastricos examinados en agosto no se apreciaron
restos de invertebrados de cuerpos blandos (p.gj. solifugos, colémbolos, &caros, larvas de
varios grupos, etc.), hay que tener en cuenta que estos grupos de invertebrados quedarian

infravalorados en los andlisis de los excrementos reali zados.

Tratamiento digestivo

EnlaTablal.8 y Figural.4 se exponen los resultados obtenidos en las experiencias de
germinacion realizadas con las especies presentes en Teno Bajo y K. retamoides (Bco.
Badajoz, Guimar). De los resultados obtenidos se desprenden diferencias en el tratamiento
digestivo para cada especie vegetal. Unicamente W. aristata mostré un incremento en €l
porcentagje final de germinacion en las semillas que previamente habian pasado por € tracto

digestivo de G. galloti frente alas semillas "Control” (p=0,002).
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Tabla 1.8.- Resultados obtenidos en las pruebas de germinacion sobre semillas
gue habian pasado e tracto digestivo de los lagartos (Gallotia) y aquellas
colectadas directamente de las plantas (Control). Se indica e valor del
estadisitico ¢, excepto para O. dillenii en el que se utilizé |a prueba exacta de
FISHER. Las semillas de ambos tratamientos fueron recolectadas en € Bco. Las
Cuevas (Teno Bagjo) a excepcion de K. retamoides, que fue en un pequefio
reducto de vegetacion de monte-verde en €l Bco. de Badagjoz (Guimar). *** p<
0,001. n= nimero de semillas sembradas por tratamiento.

% germinacion

2

Especies n Gallotia Control ¢4, p
Rubia fruticosa 70 67,1 929 1531 *kx
Neochamaelea pulverulenta 50 40 320 1144 *kx
Withania aristata 70 55,7 28,6 949 0,002
Lycium intricatum 70 14,3 20,0 045 0,50
Opuntia dillenii 70 0 57 - 0,12
Plocama pendula 108 704 62,9 083 036
Kunkeliella retamoides 54 62,9 444 0,08 0,08

Figura |.4.- Porcentaje acumulado de germinacion de semillas en funcion
del tratamiento: "Control" (semillas colectadas en las plantas; O) y
"Gallotia" (colectados en excrementos de G. galloti; ®). El nimero de
semillas sembradas por tratamiento fue de 70, excepto en N. pulverulenta
(n=50), P. pendula (n=108) y K. retamoides (n= 54). Véase Tabla.8.
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Lo contrario fue detectado en R. fruticosa y N. pulverulenta (p<< 0,001). No se
observo ningun efecto significativo en e resto de las especies (L. intricatum, O. dillenii, P.
pendula y K. retamoides), aunque se detecta un incremento (no significativo) en el porcentaje
de germinacion en las semillas de P. pendula (7,5%) y K. retamoides (18,5%) que
previamente habian pasado €l tracto digestivo de G. galloti (Figural.4).

Con respecto alas tasas de germinacion, las semillasde W. aristata, L. intricatumy K.
retamoides recogidas de |os excrementos de los lagartos germinaron significativamente antes

que las semillas control (prueba de KOLMOGOROV-SMIRNOV; Z= 4,26; p<<0,001; Z= 2,0; p=
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0,001y Z= 3,04; p<< 0,001, respectivamente). En los casos de R. fruticosa y N. pulverulenta
se observa lo contrario (Z= 4,72; p<< 0,001 y Z= 3,47; p<< 0,001). Para P. pendula no se
detecta diferencias significativas en las tasas de germinacion entre los dos tratamientos (Z=
0,88; p= 0,41), la cual queda patente a observar que las distribuciones acumulativas de los
datos obtenidos en ambos tratamientos estan muy proximos entre si (Figural.4).

En las pruebas de viabilidad efectuadas, Unicamente N. pulverulentay L. intricatum
mostraron un mayor porcentaje de embriones viables en las semillas "Ccontrol” (prueba de la
G= 10,85; p<< 0,001; n= 59y G= 11,58; p<< 0,001; n= 108, respectivamente). Para €l resto de

las especies no se detectaron diferencias significativas entre tratamientos.
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METODOS

Los lagartos y excrementos estudiados en el presente capitulo fueron colectados en
julio de 1994 en tres localidades diferentes repartidas en dos islas del archipiélago canario:
Gallotia atlantica en Fuerteventura (Tetir) y Gallotia galloti en dos habitats diferentes en la
isla de Tenerife (Teno Bajo e |zafia). Para una breve descripcion de estas localidades véase e
apartado de Areas de estudio.

Para cuantificar la importancia de la materia vegetal en la dieta en cada una de estas
localidades (denominadas de ahora en adelante como Teno Bgjo, |zafiay Tetir), se colectaron
y amacenaron individualmente un total de 150 excrementos recientes de lagartos para su
posterior andlisis en € laboratorio. EI mé&odo empleado para cuantificar cada uno de los
componentes de ladietafue el mismo utilizado en la Seccién 1.1.

Los experimentos realizados para conocer € tiempo de transito por € tubo digestivo
(abreviado como TT en € resto del texto) fueron realizados usando 20-21 ejemplares de
lagartos (12 machos y 9 hembras de Teno Bajo e Izaia; 11 machosy 9 hembras de Tetir). El
experimento se llevd a cabo durante el periodo comprendido entre agosto y principio de
octubre 1994.

Loslagartos fueron instalados en cgjas individudes (32 x 23 x 22 cm), y dispusieron de
comida ad libitum consistente en grillos y saltamontes (Orthoptera), larvas de escarabajos
(Coleopterae), frutos de Balo (Plocama pendula, Rubiaceae) y tomates (Solanum
lycopersicum, Solanaceae). Estas cgjas se situaron en una habitacion donde la temperatura del
aire oscil6 entre 28°C y 32°C (mantenidas con una estufa controlada por un termostato) y con
un periodo de luz artificia (fluorescente) de 12 h al dia. Cada individuo fue aclimatado a estas
condiciones a menos durante 20 dias antes de |a realizacion de las experiencias. Este rango de
temperaturas fue elegido teniendo en cuenta la temperatura operativa de estos lagartos (véase
DiAz 1994 para G. galloti y MARQUEZ et al. 1997 para G. atlantica).

A cada uno de los lagartos, se les administraba 2 bolas coloreadas de pequefio tamario
(didmetro= 3 mm y peso= 0,02 g), mezcladas con comida para que fuesen tragadas y la
actividad digestiva diera comienzo. Las cajas se revisaron cada 3-4 horas y 10s excrementos
aparecidos fueron disgregados para detectar |a presencia de los marcadores. Por €llo, para cada
lagarto se obtuvo € valor medio del TT de las dos bolitas (desde que éstas eran tragadas por

los lagartos hasta su aparicion en los excrementos). Como algunas bolitas aparecieron de
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formaindividua en las cajas, posiblemente regurgitadas al poco tiempo de ser ingeridas, solo
fueron tenidos en cuenta los datos de aparicion de bolitas en excrementos.

Al principio y final de las experiencias se midi6 € peso de los giemplares. El peso se
mantuvo estabilizado en los individuos colectados en Tetir (test de WILCOXON, Z= 1,53; p=
0,12; n=20) y en lzafia (Z= 1,08; p=0,27; n= 21), mientras que en los lagartos de Teno Bgjo se
detect6 un ligero aumento de su peso (2,8 g) al fina de la experiencia (Z= 3,17; p= 0,002; n=
21). También se midi6 la longitud hocico-cloaca (abreviado como LHC a lo largo de la
memoria) de los lagartos usados en estos experimentos.

Para conocer hasta qué punto los datos de TT obtenidos en el laboratorio reflgjaban lo
ocurrido en condiciones naturales, se realiz6 una serie de experimentos paralelos en la
localidad de Teno Bgjo (Bco. de Las Cuevas). Para ello, se colocaron 13 lagartos adultos en
jaulas individuales con disponibilidad de comida ad libitum (la misma que la utilizada en €
laboratorio) en condiciones de sol/sombra. A estos lagartos, también se les administrd junto
con lacomida, dos bolitas pequefias.

Como e TT esta relacionado con la LHC, los lagartos del campo (Teno Bajo) fueron
seleccionados de tal manera que no presentasen diferencias significativas de talla con respecto
alos del laboratorio (x= 111,19 mm; d.t.= 10,4; n= 21 en laboratorio y x= 104,85 mm; d.t.=
10,81; n=13 en Teno Bgjo) (MANN WHITNEY; Z= 1,76; p= 0,079).

A partir de un determinado grupo de lagartos de cada localidad, se tomaron diversos
datos biométricos externos e internos (anchura de la comisura bucal, anchura del pileo,
longitud del pileo, longitud del intestino, peso del estbmago después de vaciar su contenido, y
peso del higado). Ademas se contabilizé €l nimero de dientes y clspides en € maxilar y
dentario de los lagartos de estas localidades (1 hemimandibula y 1 hemimaxila por cada
giemplar). El nimero de dientes incluyeron también a agquellos alvéolos dentales que se
encontraban vacios.

Para evitar posibles variaciones estacionales del tracto digestivo modulado por €l tipo

de dieta, solo se tuvieron en cuentalagartos colectados en julio para su posterior analisis.
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ANALISISDE DATOS

Al igual que en la seccién anterior, la comparacién del porcentaje de material vegetal
en los excrementos en las diferentes localidades (con transformacion angular) fue analizada
mediante ANOVA. Para el caso concreto de las dos poblaciones de Tenerife se utilizd un
andlisis de la covarianza, siendo e didmetro de los excrementos, transformado
logaritmicamente, la covariante. De esta manera, se controlaria el efecto que podria ocasionar
una recoleccion de excrementos de diferentes tamarios en estas dos |ocalidades pertenecientes
alagartos con tallas desigual es.

Para excluir el efecto aométrico en los andlisis de las variables anatdmicas y
fisiologicas consideradas, se realizé un andlisis de regresién simple tomando como variable
dependiente a cada una de las variables por separado y como variable independiente a la
longitud hocico-cloaca (LHC). Estas variables fueron transformadas logaritmicamente
previamente alarealizacion de las regresiones. Este andlisis se realizd con los datos de las tres
poblaciones conjuntamente, utilizdndose como variables dependientes en los andlisis
subsiguientes los residuos estimados en cada recta de regresion. La justificacion de la
utilizacién de los datos conjuntos de las tres poblaciones esta apoyada por €l hecho de que los
términos de interaccion (localidad x LHC) en el ANcovA (utilizando la LHC como covariante
y cada localidad como efecto principal) no fueron significativos en cada una de las variables
(p> 0,11 en todos los casos). Este resultado indica la similitud de las pendientes en las tres
poblaciones.

El uso de esta técnica andlitica esta justificado porque €l uso de cocientes (tamafio
organo/LHC) no elimina totalmente el efecto alométrico en las variables medidas. De hecho,
se detecto6 tendencias significativas entre estos cocientes y la LHC en muchos de los indices
(correlacion de SPEARMAN; p< 0,05), lo cua indica que € efecto del tamafio corporal no esta
eliminado del todo con el uso estos cocientes. Véase una critica a su uso en los estudios de
PACKARD & BOARDMAN (1987 y 1988).

Para confirmar los resultados obtenidos en los andlisis efectuados (al comparar €l
tamafio de los 6rganos entre las tres poblaciones a utilizar 1os residuos del tamafio), ademés se
realiz6 un andisis multivariable de lavarianza (MANOVA) y un andisis factorial de la matriz de
correlacién de las variables transformadas logaritmicamente (LHC, peso estémago e higado,

longitud intestino y nimero de dientes y cuspides), utilizandose la rotacién Varimax como
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método de extraccion de los factores en el Andlisis de Componentes Principales. Para la
comparacion entre las poblaciones Unicamente se utilizaron aquellos Factores en los que la
LHC tuviese pocaimportancia (valores bajos en las puntuaciones factoriales de las variables: <
0,3). Para las comparaciones entre localidades se usaron como variables dependientes las
puntuaciones factoriales (factor scores) de las observaciones (lagartos).

En aguellos casos en que las variables no cumplian los requerimientos paramétricos
(normalidad y homocedasticidad) se utilizaron pruebas no paramétricas (SIEGEL 1990). El tipo
de andlisis y la transformacién (si procede) realizado se indica para cada caso. Todos los
analisis efectuados en esta seccion se realizaron con el programa informatico SPSS (NORUSIS
1992), siguiendo los protocol os expuestos en SOKAL & ROLF (1979), ZAR (1984), BISQUERRA
(1989) y SIEGEL (1990).
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RESULTADOS

Composiciony variacion espacial dela dieta

El porcentaje de materia vegetal (frutos, flores y hojas) aparecido en los excrementos
analizados, presento diferencias significativas entre |as tres localidades estudiadas (Teno Bgjo,
|zafiay Tetir) (transformacion angular; ANOVA; F=207,34; g.l.= 2, 447; p<< 0,001; Tablal.9).

El componente vegetal fue significativamente masimportante en la dieta de los lagartos
de Teno Bajo (x= 78,84% del volumen; d.t.= 19,6; n= 150) frente a lo observado para los
giemplares de Izana (x= 20,6%; d.t.= 25,39; n= 150) y Tetir (x= 28,27; d.t.= 30,49; n= 150)
(prueba de ScHEFFE; p<< 0,001). La distribuciéon de frecuencias del porcentgje de materia
vegeta mostré una tendencia similar en las muestras de |zafia y Tetir (menor nimero de
excrementos con porcentgjes altos de materia vegetal), frente a las de Teno Bao (mayor
numero de excrementos con elevados valores en el componente vegetal) (Figural.5).

En el caso de las dos localidades analizadas en Tenerife, estas diferencias pueden estar
condicionadas por sesgos a la hora de colectar los excrementos (p.€j. un muestreo méas
representativo de lagartos de menor tamafio en |zafa frente a Teno Bajo). Sin embargo, €l
patron de diferencias intrainsulares se mantuvo constante alin controlando €l efecto de la
diferencias entre los didmetros de los excrementos analizados (x= 5,88; d.t.= 1,27 en Teno
Baoy x=4,51; d.t.= 1,29 para |zafia) (transformacion angular; ANCOVA; F= 221,04; g.l.= 1,
288; p<< 0,001).

Aungue la diferencia de porcentgjes de este componente vegetal es menos notoria
(sdlo un 7,7%), también se detectan diferencias significativas entre los excrementos de Tetir e
|zafa (prueba de SCHEFFE; p= 0,028; Figura |.5), teniendo una dieta algo més insectivora los
lagartos que habitan € retamar de cumbre (Izafia) frente a los que viven en las llanuras
estepéricas de Fuerteventura (Tetir), al menos en la época estudiada.

EnlaTablal.9 seindicalafraccion de dieta vegetal (frutos) y animal (invertebrados) de
los lagartos en estas tres localidades. La diferencia mas patente observada es laimportancia del

componente frugivoro en los lagartos de Teno Bgjo frente a la préctica ausencia de éste en las
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localidades de |1zafa y Tetir (véase ademés la Seccion .1y VALIDO & NOGALES 1994 para el

caso de Teno Bgjo e |zafia).

Tabla 1.9.- Composicién de la dieta de G. galloti en Teno Bgo e lzafia (Ternerife) y G.
atlantica en Tetir (Fuerteventura) (n= 150 excrementos en cada poblacién). FA: frecuencia de
aparicion en los excrementos. P: porcentgje del total de semillas o invertebrados contabilizados
(se excluyen los datos de Gasteropoda). En la parte inferior de la tabla se expone e nimero (n)
y porcentaje (%) de excrementos asignados a cada categoria.

Gallotia galloti Gallotia
atlantica
Teno | zafa Tetir
FA P FA P FA P
COMPONENTE VEGETAL
Rubia fruticosa 11,33 394 - - - -
Withania aristata 533 0,79 - - - -
Neochamaelea pulverulenta 2 0,24 - - - -
Lycium intricatum 1,33 0,3 - - - -
Plocama pendula 46 86,12 - - - -
Opuntia dillenii 26,67 6,0 - - - -
Opuntia ficus-indica - - - - - -
Atriplex semibaccata 0,67 0,06 - - 2 17,24
Spartocytisus supranubius - - 933 8889 - -
Ficus carica - - - - 933 81,03
Restos de frutos indeterminados 2 2,55 1,33 1111 0,67 1,72
COMPONENTE ANIMAL
Coleoptera 6,67 1818 40 2951 21,33 1293
Hemiptera 2,67 1271 22 18,44 3,33 1,90
Diptera 6 16,36 12,67 12,29 2,67 2,66
Formicidae 1067 5091 1933 2541 3467 7262
Otros Hymenoptera 2 545 1533 1311 4 3,04
Orthoptera 0,67 1,82 2 1,23 2,67 1,52
Gasteropoda - - - - 9,33 -
Restos no identificados 2 - 5,33 - 2,67 -
n % n % n %
Excrementos con:
restos vegetales 150 100 92 61,33 104 69,33
s6lo materia vegetal 23 15,33 0 0 1 0,67
restos invertebrados 127 84,67 150 100 149 99,33
solo invertebrados 0 0 58 38,67 46 30,67
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Figura 1.5.- Distribucién del nimero de excrementos en funcion del
porcentaje de materia vegetal presente (semillas, restos de frutos, floresy
hojas) en G. galloti de Teno Bgjo e |zafa (Tenerife) y G. atlantica en
Tetir (Fuerteventura) (n= 150 excretas analizadas en cada poblacion y
recolectadas en julio de 1994).
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Durante el mes de julio, los frutos de Plocama pendula (46% en frecuencia de
aparicion), Opuntia dillenii (27%) y Rubia fruticosa (11%), junto con las hormigas (11%),

son los componentes mas importantes en la dieta de G. galloti en Teno Bajo. Ademas, son
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particularmente importantes en la dieta frugivoralos frutos de P. pendula (86% del total de las
semillas encontradas en |os excrementos; P) (véase ademés la Seccion anterior).

Sin embargo, en los lagartos de |zafia y Tetir, presentan especial importancia en su
dieta los escarabgjos, las hormigas y las chinches. G. atlantica; ademas consumen un
importante nimero de caracoles, apareciendo en un porcentaje relativamente alto de los
excrementos (FA= 9,3%) y contrasta con la ausencia de este componente en los lagartos de
Tenerife (Izafiay Teno Bgjo). Las hormigas son el componente animal més abundante en los
excrementos de Teno Bagjo (51%) y Tetir (69%). En |zafia, € componente anima mas
abundante fueron los escarabaj os (30%) y en segundo término las hormigas (25%).

Segun se desprende de la informacion de la Tabla 1.9, G. galloti presenta una gran
variacion de la dieta en las dos poblaciones estudiadas, siendo mucho mas insectivoros los
lagartos en el retamar de cumbre (Izafa) frente alo observado en el tabaibal-cardonal de Teno
Bajo. En cambio, G. atlantica en Tetir, alin consumiendo una cierta cantidad de frutos, es una
especie que presenta una dieta basicamente insectivora, a menos en lalocalidad estudiada. No
obstante, esta especie no descarta €l uso de los pequefios frutos de la herbacea Atriplex
semibaccata (Chenopodiaceae), asi como de los frutos (higos de Ficus carica, Moraceae)

caidos a suelo.

Caracteristicas morfol 6gicas y anatomicas

La longitud hocico-cloaca (LHC) de los lagartos presentes en estas tres poblaciones
mostro claras diferencias asociadas a la variabilidad entre especies. El tamafio de los lagartos
de Fuerteventura fue mucho menor (x £ d.t.: 57,0 £ 3,6 mm; n=19) al compararlo con las dos
poblaciones analizadas en Tenerife (Teno Bgjo: 105,9 £13,7 mm; n= 36; lzafa 1051 + 14,2
mm; n= 15) (transformacion logaritmica; ANOVA; F= 175,05; gl.: 2, 67; p<< 0,001), no
observandose diferencias significativas entre el tamafio de los lagartos en las dos poblaciones
de Tenerife (prueba de ScHerrg; p> 0,05), incluyéndose en los andlisis sdlo gemplares
adultos.

Atendiendo alas variables anatémicas medidas en € sistemadigestivo, lalongitud total
del intestino (delgado y grueso), pesos del estdbmago e higado y nimero de dientes'y clspides
por hemimandibula presentaron valores significativamente menores en la especie de

Fuerteventura frente ala de Tenerife (Tabla1.10). Aunque en menor grado, se detectd también
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una gran variabilidad en € peso del higado y longitud del intestino en las dos poblaciones de
Tenerife.

No obstante, estas diferencias desaparecen si se elimina € efecto alométrico sobre
estas variables (uso de los residuos como variables dependientes en el ANOVA y utilizando la
orreccion de BONFERRONI; Tablal.10).

Segln estos resultados, las aparentes diferencias entre especies o poblaciones en las
variables examinadas estan asociadas simplemente, a las diferencias de variabilidad ligada a
tamafio de los lagartos. En la Figura 1.6 se expone un gemplo grafico con la longitud del
intestino en relacion a la LHC en cada una de las tres poblaciones analizadas. Todos los
model os obtenidos en los andlisis de regresion simple, utilizados para extraer los residuos de la

tallade los lagartos, fueron altamente significativos (p<< 0,001).

Tabla 1.10.- Caracteristicas anatomicas de G. galloti en Teno Bgjo e |zafia (Tenerife) y
G. atlantica en Tetir (Fuerteventura). Las longitudes estan dadas en milimetros y los
pesos en gramos. El nimero de dientes y cuspides se han contabilizado en una
hemimandibula por gemplar. Los datos indican la media aritmética + 1 desviacion tipica.
Entre paréntesis se sefida € tamafio muestral. El andlisis estadistico utilizado fue un
ANOVA sobre los residuos de cada variable a eliminar €l efecto del tamafio de los
lagartos (LHC). Teniendo en cuenta la correccion de Bonferroni, las diferencias seran
significativas si p<0,01 (0,05/5).

Gallotia galloti Gallotia
atlantica
Teno Bgo |zana Tetir F p
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Longitud intestino
Peso estbmago
Peso higado

N° de dientes

N° de cuspides

190,65 + 39,18
(32)
0,35+ 0,18
(33)
0,88+ 0,33
(33)
18,76 + 1,71
(17)
44,65 + 353
(17)

164,13 + 34,17
(15)
0,34+ 0,13
(15)
1,18+ 052
(15)
18,77 £ 0,93
(13)
44,54 + 1,85
(13)

85,32+ 14,75
(19)
0,08+ 0,02
(19)
019+ 0,17
(19)
17,44+ 0,98
(18)
29,83+ 1,82
(18)

2,79
0,58
3,59
0,04

2,09

0,07
0,56
0,03
0,96

0,14

Figura 1.6.- Relacion entre la longitud del hocico-cloaca (LHC) y la
longitud del intestino en G. galloti de Teno Bgjo e Izafa (Tenerife), y G.
atlantica en Tetir (Fuerteventura). Se indican los valores obtenidos en
los indices de correlacion y su significacion a utilizar la correlacion de

SPEARMAN.
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Al repetir este andlisis usando técnicas multivariables (MANOVA) (aln perdiendo

informacion ya que para todos los g emplares no se tienen mediciones de todas las variables,
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véase valores de "n" en la Tabla 1.10), se confirman los resultados obtenidos en los andlisis
univariables anteriores (lambda de WiLks= 0,71; p= 0,19; n= 45), siendo los valores de p> 0,05
para todas las variables. De igual manera, esta tendencia no significativa entre poblaciones se
ratifica con los datos obtenidos en el Andlisis Factorial. En este caso Unicamente en el Factor
I la LHC mostré poca relevancia (puntuacion factorial de la matriz rotada = 0,26), mientras
gue en los otros dos factores extraidos su valor fue de 0,83 (Factor 1) y 0,46 (Factor 111). Segun
esto, el Factor |1 es € que muestra un menor efecto alométrico. Al utilizar este Factor en un
ANOVA, se observa la ausencia de diferencias significativas entre poblaciones (F= 1,63; g.l.= 2,
42; p= 0,21). En este Factor las puntuaciones factoriales asignadas a cada uno de las variables
son las siguientes. largo intestino = 0,23; peso higado = 0,25; peso estdbmago = 0,23; nimero
de dientes’/hemimandibula = 0,96; niUmero de clspides’hemimandibula = 0,45).

No se ha observado en los g emplares estudiados adaptaciones especificas a la dieta
herbivora y descritas en otras especies de reptiles, como pueden ser la presencia de ciegos
intestinales, compartimentalizacion del estdbmago y presencia de védvulas intestinales (no
obstante véase MATEO & LOPEZ-JURADO 1997 para € caso concreto de la presencia de ciegos
intestinales en G. stehlini).

L as dos especies de lagartos tratados en este estudio se caracterizan por presentar una
denticion heterodonta, con dientes de forma cilindrica y con una implantacion tipica
pleurodonta (Figura 1.7). G. galloti presenta piezas dentales mayoritariamente tricispides, a
excepcion de 4-5 dientes unicuspides existentes en la parte anterior del dentario. En cambio,
en G. atlantica son mayoritariamente biclspides, aunque a igual que los lagartos de Tenerife,
presentan piezas dentales (4-6 dientes) uniclspides en la parte anterior del dentario (Figura
1.7).

El nimero total de clspides por hemimandibula es précticamente e mismo en los
lagartos de Teno Bajo e | zafia. Este patron se repite si se tienen en cuenta tanto el nimero de

dientes, como de clspides en las maxilas.
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Figura 1.7.- Morfologia de la mandibula y dientes en G. galloti
(aumentado aproximadamente 4 veces), G atlantica (aproximadamente 8
veces) y G. goliath (aproximadamente a tamario natural).
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Caracteristicas fisiol 6gicas

Con respecto a los valores obtenidos a partir de las experiencias en cautividad sobre el

TT (tiempo de transito por € tracto digestivo), se observan valores significativamente
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diferentes entre las dos especies tratadas, y similares entre |as dos poblaciones de G. galloti en
Tenerife (Tetir: 2,42 + 1,54 dias; n= 20; |zafa: 6,08 + 5,34 dias, n= 21 lagartos; Teno Bgjo: 6,76
+ 3,76 dias; n= 21). No obstante, estan diferencias se anulan si se controla el tamafio de los
lagartos (andlisis de residuos) (ANoOVA; F= 0,124; gl.= 2, 59; p= 0,883), por lo que las
diferencias detectadas estédn ocasionadas por la diferencia de talla, de tal modo que tamafios
mayores implican tiempos més elevados en el paso por € tracto digestivo.

Una medida més acorde en este andlisis comparativo de lafisiologia del digestivo seria
el uso de un indice relativo de velocidad de procesado del aimento (LHC/TT) (Figuras 1.8 'y
1.9).

Figura 1.8.- indice relativo de la velocidad de procesado por € tubo
digestivo (mm LHC/dia) de los marcadores introducidos a los lagartos.
Las cifras indican e numero de eemplares utilizados para cada
poblacién. G. galloti en Teno e |zafia (Tenerife) y G. atlantica en Tetir
(Fuerteventura).
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Este indice es diferente sdlo entre los lagartos de Teno Bajo (x= 20,93 mm/dia; d.t.=
10,33; n= 21) con los de Tetir (x= 36,7 mm/dia; d.t= 25,88; n= 20) (transformacion
logaritmica; ANOVA; F= 3,24; g.l.= 2, 58; p= 0,046), no observandose diferencias significativas
con los de | zafia, que muestran valores intermedios entre las otras dos poblaciones (x= 23,37
mm/dia; d.t.= 13,32; n= 20) (prueba de SCHEFFE; p> 0,05).

Lavelocidad de procesado del alimento es por tanto mas lenta en los lagartos de Teno
Bajo (mayor proporcién de materia vegetal en la dieta) que los de Tetir (dieta més insectivora)

(Tabla 1.9y Figural.5). Variaciones individuales han sido observadas en las tres poblaciones
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(rangos; Teno Bajo: 5,19-44,28 mm/dia; 1zaha: 3,84-56,12 mm/dia; Tetir: 10,1-87,3 mm/dia)
(Tablal.9).

Estos datos obtenidos de fisiologia digestiva en condiciones de laboratorio coinciden
con lo observado en e medio natural (Teno Bajo). Los valores del TT obtenido en ambos
conjunto de datos (lagartos en € laboratorio y en el campo) no presentaron diferencias
significativas (MANN WHITNEY; Z= 0,869; p= 0,385), alln siendo algo mayor el tiempo de paso
para los lagartos en el campo (x= 7,19 dias; d.t.= 2,63; n= 13) frente a lo obtenido en €
laboratorio (x= 6,76 dias; d.t.= 3,76; n= 21). De igua manera, este patron se repite si se tiene
en cuenta la velocidad de procesado del alimento entre los dos tratamientos (MANN WHITNEY;
Z=1,33; p= 0,184). Por tanto, estas experiencias de laboratorio reflejan en gran medida lo que
ocurre en condiciones naturales, al menos en lo referido a la poblacién de Teno Bgjo. Esta
similitud quizés se deba a que tanto la alimentacion, el periodo luz/oscuridad, asi como €l
grado de estrés producido a los gemplares a introducirles la comida con las bolitas, fueron

similares en las dos condiciones experimental es.

Figural.9.- Distribucion de frecuencias del indice relativo de la velocidad
de procesado por € tubo digestivo en 21 ejemplares de G. galloti de
Teno Bgjo y 20 de Izafia (en Tenerife) y 20 gemplares de G. atlantica de
Tetir (Fuerteventura) mantenidos en cautividad bajo una dieta omnivora.
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DiscusiON

Seglin se desprende de los resultados obtenidos en los andlisis de excrementos
Ilevados a cabo, las poblaciones de lagartos de Canarias incluidas en el presente estudio se
caracterizan por presentar una dieta basicamente omnivora, lo cual concuerda con lo descrito
en otras poblaciones y especies del género Gallotia en las islas Canarias (KLEMMER 1976,
Diaz 1980, MACHADO 1985, NOGALES 1985, MOLINA-BORJA 1991, NARANJO et al. 1991,
MATEO & LOPEZ-JURADO 1992, VALIDO & NOGALES 1994, LOPEZ-JURADO & MATEO 1995,
NOGALES et al. 1998; véase €l apartado de Antecedentes para una revision més detallada), y
contrasta con la gran mayoria (91%) de las aproximadamente 230 especies de lagartos
incluidos en la familia Lacertidae (ARNOLD 1989), en las cuales se han descrito dietas
basicamente insectivoras (p.g. AVERY 1966, BUsack & JaKSIC 1982, FEREZ-MELLADO 1982,
PAscUAL & PEREzZ-MELLADO 1987, DiAz & CARRASCAL 1990, CASTILLA et al. 1991,
HERNANDEZ et al. 1991ay b, POLLO & PEREZ-MELLADO 1991, PEREZ-MELLADO 1992, PEREZ-
QUINTERO & RuBIO-GARCIA 1997). No obstante, se ha descrito cierto grado de consumo de
materia vegetal en Podarcis (Teira) dugesii (ELVERS 1977 y 1978, SADEK 1981, LUNN 1991),
Podarcis lilfordi (SALVADOR 1986a, PEREZ-MELLADO 1989, FEREZ-MELLADO & CORTI 1993,
SAEZ & TRAVESET 1995, TRAVESET 1995), Podarcis filfolensis (Sorci 1990), Podarcis
pityusensis (SALVADOR 1986b, PEREZ-MELLADO & CORTI 1993), Podarcis sicula (HENLE &
KLAVER 1986, SORrcCl 1990, PEREZ-MELLADO & CORTI 1993), Podarcis muralis (PEREZ-
MELLADO & COoRTI 1993), Podarcis hispanica (PEREzZ-MELLADO & CORTI 1993), Podarcis
(Teira) perspicillata (SCHLEICH et al. 1996), Lacerta lepida (VALVERDE 1967, MATEO 1988,
HERNANDEZ 1990, HERNANDEZ et al. 1991d), Lacerta bedriagae (CASTILLA et al. 1989),
Lacerta jayakari (BiscHOFF 1981), Lacerta (Teira) andreanskyi (SCHLEICH et al. 1996),
Psammodromus algirus (DI PALMA 1984, Sorcl 1990) y Acanthodactylus erythrurus
(Busack & JAaKSIC 1982).

De las especies citadas (incluidas las canarias), € 80% de las habitats donde se han
descrito tendencias hacia dietas omnivoras corresponde a medios insulares. En los pocos
casos en que se han dado tendencias hacia el consumo de materia vegetal en hébitats
continentales, la gran mayoria de | as especies presentaron tallas superiores ala mayor parte de
los saurios de esta familia. Este hecho confirma los planteamientos iniciales de SzARSKI

(1962), OsTROM (1963) y SokoL (1967) sobre la tendencia hacia la herbivoria en poblaciones
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insulares y/o de gran talla de lagartos. El tamario de |os lagartos puede contrarrestar la falta de
un mecanismo adecuado para triturar la materia vegetal debido a la presencia de un craneo
cinésico (articulaciones méviles en e craneo) y suspension mandibular estreptostilica (el
hueso cuadrado no esta firmemente sujeto a craneo) (OsTROM 1963). Estos hechos han sido
también puestos de manifiesto para explicar e bajo nimero (<3% de especies de lagartos;
Gekkota, Iguaniay Scincomorpha) que consumen materia vegetal de formasignificativa (KING
1996).

A pesar de que e componente vegetal se encuentra presente en todas las situaciones
(espaciales y temporales) analizadas, se observa una gran variacion en la importancia que
presenta esta parte de la dieta, tanto entre especies (G. galloti y G. atlantica), como entre
poblaciones (G. galloti en diferentes habitats), como en diferentes épocas del afio dentro de
una misma poblacion (G. galloti en Teno Bgjo).

Esta variabilidad esta relacionada con varios factores que difieren en importancia en
funcion de la escala de estudio analizada. En primer lugar, la capacidad que presentan los
lagartos canarios para utilizar eficientemente la materia vegetal esta estrechamente relacionado
con su tamario (mayor frecuencia de uso del componente vegetal en G. galloti frente a G.
atlantica) (véase ademas LOPEz-JURADO & MATEO 1995); y, en segundo lugar, por la
disponibilidad de frutos (principal componente vegetal en la dieta), lo que explicaria las
diferencias detectadas en la escala espacia y temporal estudiada para un mismo rango de tallas
(en G. galloti).

Estos dos factores deben ser por tanto de gran importancia a la hora de abordar la
importancia de los lagartos como agentes en la dispersion de semillas en |os diferentes habitats
eidas analizados, y por ello han sido éstos |os objetivos principal es adoptados en esta primera

parte de lamemoria.

Variabilidad espacial de la dieta frugivora

Aunque solo se aportan datos de la variabilidad espacial de la dieta en dos épocas
concretas del afio (primaveray verano), se observa que laimportancia de los frutos en la dieta
de los lagartos en Tenerife varia en funcion del hébitat y la localidad analizada. Los lagartos
presentes en las zonas bajas de laisla (tabaibal-cardonal y bosque terméfilo), pertenecen alas

poblaciones que muestran un carécter més herbivoro (principamente frugivoro) de la
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totalidad de las localidades analizadas. En cambio, las poblaciones que habitan las zonas de
monte-verde, pinar y matorral de alta montafia, son predominante insectivoras (con valores >
50% en volumen del componente animal). Las poblaciones de G. galloti en Tenerife,
presentaran una dieta omnivora, especiamente herbivora en las zonas bajas de laida, y lo
opuesto para aquellas poblaciones situadas en las zonas medias-altas de la isla (>600 m
sn.m.), las cuales pueden ser consideradas como poblaciones omnivoras, basicamente
insectivoras.

En el retamar de cumbre (lzafiay Cafiada Blanca), la contribucién mayoritaria de las
presas animales a la dieta, debe responder en gran medida al aumento de abundancia que
muestran la mayoria de los insectos en la época de floracion de las especies vegetales
presentes en esta zona (abril-julio) (OrRomi et al. 1996), asi como por la préctica ausencia de
plantas que producen frutos carnosos en estas localidades. Ademés, aungue no existen datos
comparativos sobre la abundancia relativa de invertebrados en estos medios, si es patente la
gran diferencia de abundancias de invertebrados entre estos hébitats al menos en las épocas
estudiadas (observacion personal y P. OrRomi, comunicacion personal). Al igua que lo
sugerido para otras especies de lagartos, G. galloti preferird consumir artropodos frente a
partes vegetativas cuando éstos estén disponibles debido a su mayor digestibilidad, a que
satisface en mayor medida sus demandas energéticas y a que ocupan un menor volumen en el
tracto digestivo (POUGH, 1973, FUENTES & DI CASTRI 1975, SCHLUTER 1984, PEREZ-MELLADO
& CoRTI 1993). Esta consideracion se encuentra ademéas apoyada por el hecho de que a
comparar € porcentagje de restos de invertebrados en los excrementos en otra localidad de la
alta montafia (La Fortaleza), ésta es notablemente inferior (38,4%) que lo detectado en La
Cafada Blanca (56,1%), o cual concuerda con las estimas de disponibilidad de invertebrados
dados por OrRoMmI et al. (1996) para estas dos estaciones en la primavera de 1995 (trampas de

caida pitfall: 30,5 vs. 52,5 gjemplares recolectados en 12 trampas durante 4 dias y replicado

dos veces durante los meses primaverales, respectivamente; ¢%= 5,83; p= 0,016). En La
Fortaleza, |os lagartos consumieron cantidades importantes de frutos de Rhamnus integrifolia
y Juniper us cedrus, ambos disponibles en ésta época; no asi en La Cafiada Blanca.

En cuanto alos frutos, la riqueza de especies consumidas en los diferentes habitats de
laisla depende de su presencia en cada localidad y formacién vegetal analizada. En las zonas
bajas esta cifra oscil6 entre 4 y 10 especies, detectandose un mayor uso de frutos en aquellos

lugares caracterizados con una mayor presencia de especies vegetales con frutos carnosos
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(Teno Bgjoy Los Silos). De hecho, el 72,5% de |as especies vegetales expuestas en la Tabla 1.4
se encuentran distribuidas (principalmente) en los habitats de tabaibal-cardona y bosque
termdfilo. En e caso de las zonas de monte-verde, alin siendo la formacion vegetal que
presenta el mayor porcentgje de especies con frutos carnosos de la isla, las condiciones
climatol6gicas propias de estas zonas, junto con el tamafio de los frutos de muchas de las
especies presentes (p.gj. O. foetens, P. indica, L. azorica, A. barbujana, P. excelsa con
tamafios de frutos superiores 15 mm de longitud y 10 mm de diametro) limitan el uso de estos
recursos en las poblaciones de lagartos que habitan en este tipo de habitat.

Aunque en la Tabla 1.4 se muestra que € 42,5% de las especies encuentran su éptimo
en las &eas de monte-verde, los lagartos Unicamente pueden acanzar densidades
considerables en situaciones de borde del monte, en las roturaciones ocasionadas por la
apertura de pistas forestales y, excepcionalmente, en claros del bosque (gaps), pudiendo
gjercer un papel relativamente importante en la dispersion semillas. En los casos concretos de
Heberdenia excelsa, Bencomia caudata, Kunkeliella retamoides, Semele androgyna, S.
gayae, Dracunculus canariensis, Picconia excelsa y Smilax aspera, ain siendo especies
propias de las zonas de monte-verde, la aparicién de semillas en los excrementos de los
lagartos se detectd en situaciones mas relacionada con zonas de bosque termdfilo (p.gj. El
Pleito en Buenavista del Norte, Tenerife) o con &reas degradadas o pequefios reductos de
monte-verde (p.gj. Bco. Las Calderetas -St2 Ursula- y Bco. Badajoz -Giiimar- en Tenerife y
Los Tiles de Moya en Gran Canaria). La importancia de los lagartos en la dispersion de
semillas en zonas de ecotono también ha sido puesta de manifiesto por BARQUIN & WILDPRET
(1975) y WHITAKER (1987).

VALIDO & NOGALES (1994) muestran una gran variacion en el uso de los frutos por
parte de G. galloti en funcién de su disponibilidad en dos hébitats relativamente cercanos de
Teno Bajo (Tenerife). De igual manera, se observa una variacion en la cantidad de frutos
consumidos en funcion de la cobertura de Lycium intricatum (Solanaceae) por G. atlantica
en diferentes &reas en € idote de Alegranza (Lanzarote) (VALIDO & DELGADO, observacion
personal). También se han observado variaciones espaciales en la dieta de otras especies de
lagartos, tanto en ambientes insulares (OUBOTER 1981, SADEK 1981, SvITS 1985, SyLBER 1988,
SHEA 1989, FEREZ-MELLADO et al. 1999) como continentales (SIMON & MIDDENDORF 1976,
PEREZ-MELLADO 1982, PASCUAL & PEREZ-MELLADO 1987, HERNANDEZ €t al. 1991a y b,

PEREZ-MELLADO 1992), sefialandose para €l caso concreto de Podarcis (Teira) dugesii en
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Madeira, una importante variabilidad del uso de frutos en funcion del hébitat analizado, con
mayor presencia en zonas cultivadas y boscosas (SADEK 1981).

Estas fuertes variaciones espaciales en la composicion de la dieta estdn muy
condicionadas por la baja capacidad de desplazamiento de estos vertebrados (BAUWENS €t al.
1995), teniendo que adaptarse a los niveles de recursos tréficos presentes en cada situacion
local. Este hecho reafirma la importancia de los reptiles como diseminadores en una escala
espacia relativamente pequefia, en comparacién con aves y mamiferos, ademas de explicar la
disparidad de resultados obtenidos en diferentes habitats analizados en Tenerife (véase las
referencias bibliogréficas sobre esto Ultimo en el apartado de Antecedentes).

AUn no siendo una cifra definitiva, el nimero de especies de frutos consumidos por G.
galloti en los diferentes hébitats de Tenerife (48 especies) es muy superior alo observado por
MATEO (1988) para Lacerta lepida en diferentes ilotes de la Peninsula Ibérica (7 especies) y
SAEZ & TRAVESET (1995) para Podarcis lilfordi en diferentes islotes de las Islas Baleares (11
especies). Un muestreo més exhaustivo de aquellas especies de plantas con distribucion
espacial mas restringida posiblemente aportarian adiciones a este catdlogo preliminar dada la
gran similitud en las caracteristicas de los frutos con otras especies congenéricas (p.g.

Kunkeliella canariensis, K. psilotoclada, Bencomia brachystachya, Solanum lidii, etc.).

Variabilidad temporal de la dieta frugivora de G. galloti

Uno de los aspectos més destacables de |os resultados del estudio de ladietaalo largo
de un ciclo anual (septiembre 1993-agosto 1994) es la importancia que presentan los frutos en
ladietade G. galloti en Teno Bajo. Se detectaron semillas de |as plantas vascul ares presentes
en el érea de estudio en proporciones considerables en la gran mayoria de los excrementos
analizados (89%). Unicamente en e mes de enero, los frutos no llegaron a ser importantes en
ladieta (tan solo 1 semillade R. fruticosa en los 52 excrementos analizados). Por tanto, estos
datos aportan evidencias de laimportancia de los lagartos como agentes en la diseminacion en
el habitat considerado (tabaibal-cardonal de Teno Bgjo, Tenerife) alo largo de practicamente
todo e ciclo anual.

La contribucién de los frutos en la dieta varia en concordancia con su disponibilidad a
lo largo de afio. La aparicion de semillasde R. fruticosa y P. pendula en un periodo de tiempo

mas amplio que el detectado en su fenologia de fructificacion se debe a que los lagartos siguen
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consumiendo frutos de esta especie a pesar que sus frutos estén ya secos (deshidratados). En
el caso de R. fruticosa, aunque la época de maduracion de los frutos abarca el periodo
comprendido entre los meses de febrero hasta finales de junio, |os frutos secos permanecen en
la planta por un margen de tiempo superior a lo sefidado en la Figura 1.2. En numerosas
ocasiones se pudo observar a los lagartos consumiendo este tipo de frutos que, sin llegar a
tener un porcentaje de agua equivalente a lo sefialado para los frutos maduros, posiblemente
mantengan altos contenidos en azlcares en la pulpa. Para P. pendula, los frutos secos caen
facilmente a suelo, y es en éste lugar donde los lagartos los siguen consumiendo hasta dos 'y
tres meses después de no haber frutos maduros en los arbustos (desde mediados de octubre
hasta diciembre). Para €l resto de las especies de plantas, el grado de uso por los lagartos se
ajusta, agrandes rasgos, alos periodos de disponibilidad de frutos maduros sobre las plantas.

Aunque no se realizaron valoraciones cuantitativas de la cantidad de frutos por unidad
de superficie en cada uno de los meses para obtener unas estimas del grado de preferencia por
ciertos tipos de frutos, las elevadas cosechas de P. pendula (34.212 frutos/planta; n= 20; véase
laTablall.3 en la Parte Il de esta memoria) a pesar de ser una especie poco abundante en el
&rea acotada para realizar este estudio y larelativa alta abundancia de R. fruticosa (Tabla 1.1),
con cosechas de 1.833 frutog/planta (n= 11), explicarian la dominancia de los frutos de estas
dos especies en ladietade los lagartos alo largo del afio en el area de estudio.

El tamafio de los frutos de las diferentes especies consumidas vario
considerablemente, desde frutos con un didmetro de 2,6 mm hasta otros de 34,6 mm. Aunque
la gran mayoria son tragados enteros, |os lagartos muerden |os frutos de O. dillenii e ingieren
porciones de pulpa junto con semillas. En el caso de los frutos de mayor tamafio de N.
pulverulenta, los lagartos mordisquean la pulpa sin llegar atragar las semillas. El uso de frutos
de gran tamafio también ha sido puesto de manifiesto por WHITAKER (1987) en gekonidos y
escincidos de Nueva Zelanda.

A pesar de que no existen datos sobre |la variabilidad anual de ladietade G. galloti en
otras localidades, y € grado de incidencia de los frutos en la ecologia tréfica de los lagartos
canarios que puedan ser utilizados de forma comparativa, algunos autores han puesto de
manifiesto la importancia de este recurso durante ciertas épocas del afio. Por un lado BRAVO
(19%4) y TELLO-MARQUINA (1979), aln sin datos cuantitativos, indican el grave dafio que
suponen los lagartos de Tenerife en los cultivos de vid. Este hecho podria indicar la

importancia de este recurso en los meses estivales. Esta especie cultivada presenta frutos
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carnosos maduros en el periodo julio-septiembre, 10 que concuerda con la alta incidencia del
consumo de frutos en Teno Bajo en esta época.

Aunque no seindica lalocalidad exacta (Piso Basal del sur de Tenerife) ni la época de
recoleccion de los excrementos, la informacion aportada por BARQUIN & WILDPRET (1975)
para P. pendula (FA= 90%), es précticamente el doble que € obtenido en el presente estudio
en €l periodo que estos frutos estan disponibles (verano). Estas diferencias vendran dadas por
la abundancia relativa de esta especie vegetal en la localidad concreta y sobre todo por el
nimero de excrementos analizados (n= 10 en €l caso de |os datos aportados por estos autores)
y €l lugar de recoleccién de excrementos. De hecho, y con respecto a este Ultimo punto, de los
60 excrementos recogidos en las inmediaciones de varios gjemplares de P. pendula en agosto
de 1994 (utilizadas en la comparacion con e contenido del tracto digestivo), € 96,7%
presentaron semillas de Balo. Al comparar esta cifra con lo expuesto en laTablal.6, sugiere la
elevada variabilidad que presentan los frutos en la dieta de los lagartos en una escala espacial
relativamente pequefia (la distancia entre este punto de muestreo y el transecto méas cercano
usado paralos datos de dieta anual es de » 100 m).

L os datos aportados por VALIDO & NOGALES (1994) sobre laimportancia de los frutos
en dos zonas adyacentes de tabaibal-cardonal en Teno Bgjo (lalocalidad "Barranco” coincide
con € érea de estudio utilizada en esta parte de la memoria), aportan evidencias de la similitud
de la dieta frugivora entre afios. En este estudio realizado en mayo de 1991, se encontraron
restos de frutos de R. fruticosa en un porcentgje de excrementos similar a lo registrado en
mayo de 1994 (80,5% y 84%, respectivamente). Los datos de dieta indicados para la otra
localidad ("Llano"), confirma la ata variabilidad espacial de la dieta en una escala
relativamente limitada (véase apartado siguiente).

Varios autores han puesto de manifiesto la importancia de los frutos en la dieta de
otras especies de lagartos en Canarias en las zonas bgjas de las islas. Por un lado, NARANJO et
al. (1991), indican la presencia de restos de frutos de Phoenix dactilifera en € 49% de los
excrementos analizados de G. stehlini en el Bco. La Torre (Fuerteventura). Para G. atlantica,
NOGALES et al. (1998) exponen la presencia de restos de frutos de L. intricatum en e 32% de
los excrementos recolectados en Alegranza (abril-mayo). El resto de las referencias
bibliogréficas (citadas en Antecedentes), no aportan datos cuantitativos concretos sobre la
importancia de los frutos en la dieta de los lagartos que puedan ser utilizados de forma

comparativa.
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Apenas existe informacién sobre la transcendencia de los frutos (o materia vegeta en
su defecto) en la dieta de otras especies de lacértidos omnivoros a lo largo de un ciclo anual.
PEREZ-MELLADO & CORTI (1993) exponen un incremento en el uso de materia vegetal por
parte de Podarcis lilfordi en los meses estivales (44,4% en frecuencia de aparicion) frentealas
observaciones de obtenidas en primavera (18,2%). Este incremento se debié a un mayor uso
de frutos, ademas de polen y néctar. A diferencia de P. lilfordi, G. galloti en Teno Bajo
muestra unos niveles de uso de materia vegetal similares en estas dos épocas de afio (99,7%
como valor medio en los meses primaverales y 98,7% en verano). SADEK (1981) expone una
frecuencia de aparicién de materia vegetal en e 38,3% de los gemplares de Podarcis (Teira)
dugesii analizados en las zonas bajas de Madeira (< 400 m s.n.m.) capturados durante €l
periodo junio-septiembre. Este valor es notoriamente inferior al observado en G. galloti (de
mayor talla) e incluso en G. atlantica, aln presentando una talla similar a la especie de
Madeira (» 60 mm de LHC).

Tratamiento digestivo

Existen numerosos estudios que analizan el efecto del paso de las semillas por €l tracto
digestivo de especies de vertebrados frugivoros, mostrando resultados diversos en funcion de
las especies que interaccionan. Mientras que en algunas especies de plantas se han detectado
un incremento en el porcentaje final de germinacidn (en reptiles: Rick & BowmAN 1961, CoBO
& ANDREU 1988; en aves: KREFTING & ROE 1949, BARNEA et al. 1990, 1991 y 1992, NOGALES
et al. 1998; NOGALES et al. 1999; en mamiferos. LIEBERMAN et al. 1979, ROGERS &
APPLEGATE 1983), en otras no se han observado diferencias en relacion al tratamiento
"Control" (en _reptiles: WHITAKER 1987, TRAVESET 1990, NOGALES et al. 1998; en aves.
McDIARMID €t al. 1977, HOWE & VANDE KERCKHOVE 1979, LIEBERMAN & LIEBERMAN 1986,
TRAVESET & WILLSON 1997, NOGALES et al. 1999; en mamiferos: ALEXANDRE 1978, PiGozz
1992, TRAVESET & WILLSON 1997). Véase una en revision més exhaustiva de estos aspectos en
TRAVESET (1998).

De los resultados expuestos en la Tabla 1.8, se observa que dos especies endémicas de
las islas macaronésicas (R. fruticosa y N. pulverulenta) presentaron una menor capacidad de
germinacion después de haber pasado por € tracto digestivo de los lagartos, detectandose 1o

contrario en el caso de W. aristata. El resultado que més se repitio fue que los lagartos no
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generaban ningln cambio significativo en e porcentgje final de germinacion. De hecho, €
57% de las especies tratadas no mostraron cambios aunque se detect6 un ligero incremento en
los casos de las semillas de P. pendula y K. retamoides que fueron recolectadas en
excrementos de G. galloti. Este resultado esta en concordancia con lo observado en otros
estudios realizados con reptiles, sefialdndose que en e 56% de los casos (n= 41 especies
vegetales), los reptiles no generaron un efecto significativo en e porcentge fina de
germinacion (TRAVESET 1998). Segln estos datos, a excepcion de R. fruticosa y N.
pulverulenta, G. galloti puede ser considerado como un dispersor eficiente de semillas a no
disminuir de forma significativa el porcentagje final de germinacion, aln teniendo un tiempo de
trénsito por e tubo digestivo relativamente largo (6,8 dias).

La disminucién del porcentagje final de germinacion en el caso de N. pulverulenta
puede ser explicado por la intensa seleccién fenotipica direccional negativa que realizan los
lagartos sobre €l tamafio de las semillas que son dispersadas. La relacion existente entre el
tamafio de ésta, su viabilidad y la capacidad de germinacion muestra que semillas de menor
tamafio (més seleccionadas por los lagartos) presentan embriones no viables en mayor
proporcion 'y germinan en menor cantidad (véase la Parte 111 de la memoria para mas detalles).
De hecho, las pruebas de viabilidad efectuadas indican que los frutos seleccionados por
lagartos presentaron una menor viabilidad de embriones que agquellas seleccionadas en las
plantas. El duro endocarpo que protege a la semilla hace impensable la posibilidad de un
tratamiento negativo si se compara con semillas de testas més blandas (p.gj. P. pendula, K.
retamoides) que presentan unos valores similares de germinacién y viabilidad con semillas
usadas como "Control". En cambio para R. fruticosa, e menor porcentgje de germinacion
podria atribuirse al efecto causado por el prolongado tratamiento fisico-quimico en el tracto
digestivo, ya que la viabilidad de semillas no mostré diferencias significativas entre
tratamientos. Quizés este hecho podria explicar la ausencia de diferencias estadisticas en €l
porcentaje de germinacion al utilizar especies caracterizadas por un menor tiempo de transito
por el tracto digestivo (Corvus corax, NOGALES et al. 1999 y Larus cachinans, M. NOGALES,
comunicacion personal). Diferencias en € tiempo de trénsito ademas podrian explicar €l
mayor porcentagje de germinacion detectadas en las pruebas realizadas con G. atlantica
(NoGALESet al. 1998) frente a G. galloti parael caso de L intricatum. No obstante, aunque €l
periodo de transito por € tracto digestivo es casi tres veces menor en G. atlantica (2,4 vs. 6,8

dias, respectivamente), la diferencia entre el tratamiento control y G. atlantica es similar
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(4,8%) al detectado con G. galloti (5,7%), por lo que deben ser otros los factores que influyen
en nuestros resultados independientemente de la diferencia en € tiempo de trénsito (p.gj. tipo
de alimento consumido junto con los frutos, tamafio de las semillas dispersadas, etc.).

Otro aspecto de interés en las pruebas de germinacién es la velocidad de germinacién o
tiempo de dormancia funcional. Nuestros datos también muestran un patrén similar que €l
resto de las especies vegetales expuestas en larevision de TRAVESET (1998) y consumidas por
reptiles. Un porcentaje mayoritario de las especies usadas en este estudio incrementan su tasa
de germinacién después de pasar por € tracto digestivo de los lagartos a igual que lo expuesto
por TRAVESET (1998) (47% de las especies incrementan esta tasa de germinacion). La variacion
de este tiempo de dormancia (ain no modificandose el porcentgje final de germinacion) tendra
efectos positivos (ventgjas adaptativas) en funcion de la especie tratada, las condiciones
particulares de cada microhabitat, la época de afio, etc. (TRAVESET 1998). En los casos de W.
aristata, L. intricatumy K. retamoides, € incremento de la tasas de germinacion presentara
ventajas adaptativas si supone mejores condiciones microcliméticas ala hora del asentamiento
de las plantulas frente a semillas que no hayan "roto" su dormancia (véase g emplos en
TRAVESET 1998). Sin embargo, las diferencias que se han documentado suelen ser de pocos
dias, por lo que no cabria esperar grandes cambios o ventajas €l hecho de adelantar la
germinacion. Por dlo, y a igua que lo sugerido por TRAVESET & WILLSON (1997), quizés la
ventaja més importante (desde €l punto de vista de la planta madre), sea que las semillas sean
algadas del pie de planta, lugares caracterizados por una mayor mortalidad de semillas y

menor probabilidad de supervivencia de plantulas (JANZEN 1970).

Variaciones morfolgicas y anatémicas

El tamafio de los lagartos, la morfologia y la fisiologia del tracto digestivo, muestran
diferencias que estan acordes con la importancia del componente celul6sico en la dieta. De
forma general, estos resultados confirman las predicciones que plantea para estas tres
poblaciones de lagartos lateoria de la digestion 6ptima (SiBLY 1981), alin dentro de especies 0
poblaciones omnivoras. La especie de lagarto caracterizada por una dieta energéticamente mas
pobre (mayor contenido en vegetales) presenta un tamafio mayor que le posibilita presentar
(de forma secundaria) unos caracteres anatdmicos y fisiolégicos (p.g. mayor longitud del

intestino y TT més prolongados) adecuados para mantener una eficiencia digestiva éptima a
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compararlas con especies mas insectivoras (p.g. lacértidos continentales). La importancia de
determinadas adaptaciones anatémicas/fisiolégicas del tracto digestivo, relacionadas en gran
medida con el tamafio de los lagartos, ha sido puesto de manifiesta por IVERSON (1982) en
diferentes especies de Iguanidae ala hora de incrementar la eficienciadigestiva.

Latallade los lagartos limita, en gran medida, la posibilidad de utilizar materia vegetal
como principal recurso alimentario. Las especies de menor tamafio estan condicionadas por
los altos valores de sus tasas metabdlicas en relacion a peso corporal, necesitando por tanto
una dieta mas carnivora para contrarrestar sus mayores requerimientos energéticos por unidad
de peso (POUGH 1973, MAUTZ & NAGY 1987, ZARI 1991). G. atlantica consume una gran
proporcion de alimento energéticamente més rentable (dieta méas carnivora), de acuerdo con
las limitaciones impuestas por €l tamafio (hipétesis de restricciones alométricas) para el uso de
dietas ricas en fibras vegetales en vertebrados (OSTROM 1963, SokOL 1967, POUGH 1973,
FUENTES & DI CASTRI 1975, DEMMENT & VAN SOEST 1985, BoziNoviC 1993, KING 1996).
Seglin esto, reptiles de menor tamafio tendran que ser basicamente insectivoros, mientras que
los de mayor tamafio, podran utilizar recursos vegetales en diferente medida en funcién de la
disponibilidad de invertebrados en cada habitat.

De igual manera, se han propuesto otros condicionantes que impiden que los lagartos
de menor tamafio presenten una dietarica en materia vegetal. A este respecto, OSTROM (1963)
y SokoL (1967) comentan que | os lagartos mas pequefios se veran imposi bilitados para reducir
eficientemente e alimento vegetal a no poder imprimir la fuerza mandibular necesaria para
ello. Ademas, a utilizar un recurso alimentario energéticamente menos rentable, tendran que
gastar mas tiempo en explotar estos nichos tréficos, incrementdndose notablemente € riesgo
de depredacion. Segun esto, podran acceder a este recurso |os lagartos de mayor tamafio, los
gue habiten en zonas con menor presion depredatoria 0 que presenten algin tipo de
estructuras defensivas que contrarresten un mayor riesgo a la depredacion (SzaRsKI 1962).
Este hecho podria explicar que ain comparando especies de tallas similares a G. atlantica
(p.g. Psammodromus algirus, Podarcis hispanica), éstos sean carnivoros en situaciones
continentales mientras que en ecosi stemas insulares (menor riesgo de depredacion) consuman
cierta cantidad de materia vegeta (D1 PALMA 1984, PEREZ-MELLADO & CORTI 1993).

En cambio, latalade G. galloti en laisla de Tenerife le posibilita explotar, ademas de
invertebrados, un amplio espectro de materia vegetal (hojas, flores y frutos), variando su

importancia en la dieta segun la disponibilidad de éstos en e medio. Cabe mencionar, que esta
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especie llega a ser omnivora, predominantemente herbivora (p.€j. en la poblacion de Teno
Bajo, Punta de Rasca, Los Silos, Afur) aln con tamafios inferiores (peso méximo =55 g; LHC
maximo = 128 mm) al tamafio requerido para especies de lagartos herbivoros (Agamidae,
Iguanidae, Scincidae, Gerrhosauridae y Cordylidae). En estas familias, |as especies con peso
corporal inferior a 100 g son omnivoras, predominantemente carnivoras o totalmente
carnivoras (véase Figuras 2a-e en POUGH 1973).

Segun el propio F.H. PouGH, las desviaciones de este modelo pueden ser debidas a
determinadas especiaizaciones ecoldgicas en situaciones concretas (p.gj. baja presion de
depredacion). A este respecto, Dipsosaurus dorsalis (Iguanidae) con un peso de hasta 75 g
puede mostrar este patron de herbivoria ya que son activos en ambientes terméfilos de
Norteamérica, con ausencia de especies competidoras y depredadoras (PoucH 1973).
Diferentes grados de herbivoria también ha sido mostrado por FUENTES & DI CASTRI (1975)
en Chile para Liolaemus spp. (Iguanidage) con pesos corporales inferiores a los 100 gramos.
Varios autores han citado otros casos similares en medios insulares; p.g). Cnemidophorus
murinus (Teiidae), con un peso que oscila entre 20-50 g y con un 74-78% de materia vegetal
en su dieta (DEARIN 1993); Klauberina riversiana (Xanthusiidae), con un peso inferior a 20 g
y con valores de componente vegetal que oscila entre un 30-50% JOHNSON & LILLYWHITE
1979).

En el caso concreto de los lagartos de Canarias, éstos son depredados por €l Cernicalo
Vulgar (Falco tinunculus), el Alcaudén Real (Lanius excubitor), €l Ratonero Comun (Buteo
buteo) y los gatos asilvestrados (Felix catus) (CARRILLO et al. 1994, NOGALES et al. 1990,
NOGALES & MEDINA 1996, NOGALESet al. 1996, NOGALES et al. 1998), por 1o que este elevado
grado de herbivoria en especies de menor talla que lo expuesto por este autor deba responder,
en gran medida, a otro tipo condicionantes ecoldgicos especificos (p.g. mecanismos
conductuales y/o fisiol6gicos) més que a un relajamiento de presiones depredatorias en estos
medios insulares (véase ademas VAN DEVENDER 1982 y BoziNovic 1993).

Una aternativa que tendra que ser evaluada serd p.g., € papel que juega la dta
precision termoregulatoria que muestra G. galloti en un ambiente térmicamente heterogéneo
(Diaz 1994). A este respecto, es conocida la necesidad de seleccionar "parches" térmicos del
ambiente con bagas temperaturas para incrementar la eficiencia digestivay e TT en dietas
cualitativamente pobres (THROCKMORTON 1973, WALDSCHMIDT et al. 1986, VAN DAMME et al.
1991, VAN MARKEN LICHTENBELT 1992, BEAUPRE €t al. 1993, BoziNovic 1993). Este tipo de
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respuestas conductuales son, ecolégica y evolutivamente, més rentables de llevar a cabo que
cambios substanciales en rasgos anatdmicos en estas especies omnivoras caracterizadas con
una marcada variabilidad espacia y tempora en la composicion de la dieta. La no existencia
de variaciones anatdmicas y morfolégicas entre las poblaciones de Teno Bao e |zafia,
asociadas a sus dietas marcadamente diferentes, junto con las diferencias detectadas en la
velocidad de transito por € tracto digestivo (aln en un régimen de temperaturas homogéneos),
sugiere una alta plasticidad fenotipica de este rasgo fisiolégico. Segun esto, se esperaria que
las poblaciones més herbivoras (o frugivoras ) de G. galloti en Tenerife seleccionasen
"parches’ de temperatura ambiental mas baja que poblaciones més insectivoras, en relacion a
ladisponibilidad de temperaturas en cada zona.

Para otros grupos de vertebrados también se han citado limitaciones andlogas
impuestas por € tamafio corporal a la herbivoria (o frugivoria) (en aves. HERRERA 1984,
WHEELWRIGHT 1985, JORDANO 1987, RICHARDSON & WOOLLER 1988, BRUGGER 1991,
JORDANO 1992; en mamiferos: DEMMENT et al.1985, FOLEY & CORK 1992), aspecto que, a
dltimainstancia, limitarialaimportancia de éstos como dispersantes de semillas.

Aunque ninguno de los rasgos anatdbmicos medidos mostré diferencias relacionadas
con €l tipo de dieta (al eliminar € efecto de la talla), los tamafios de los diferentes 6rganos se
incrementardn a la par que aumenta el tamafio de los lagartos, favoreciéndose la eficiencia
digestiva en dietas méas herbivoras. La similitud encontrada en el tamafio de estos 6rganos en
las dos poblaciones de G. galloti (de igual talay diferentes dietas) indica la escasa plasticidad
fenotipica que muestran estos érganos en estas poblaciones. La evolucion de la ata plasticidad
anatomica debe estar fundamentalmente limitada por el caracter omnivoro de estas dos
poblaciones y la alta variabilidad detectada en la dieta entre ellas, ain dentro de habitats
similares (p.g. La Fortaleza, |zanay Carada Blanca en € retamar de cumbre).

La longitud del intestino se ha mostrado proporcionamente més largo en aquellas
especies de reptiles més herbivoras que otras que sean insectivoras (SKOCzYLAS 1978, GUARD
1980, STEVENS 1990, DEARING 1993, ZuG 1993). Un incremento de la superficie de absorcion
intestinal incrementara la tasa de digestion y absorcién de nutrientes, aspecto de mayor interés
en aquellas especies con dietas cualitativamente més pobres BoziNovic 1993). Los valores
medios del cociente entre la longitud total del intestino y la LHC para 3 especies omnivoras
(184%) (SkoczYLAS 1978 y DEARING 1993, a partir de datos de LONNBERG 1902), concuerda a

grandes rasgos con o obtenido en el presente estudio. Este cociente disminuye desde la
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poblacion de Teno Bajo (179%), hasta | zafia (156%) y, por Ultimo, Tetir (149%). No obstante,
estos valores son superiores que los citados por estos autores para 27 especies insectivoras
(131%), y menores gue los obtenidos en 6 especies herbivoras (293%). Segun estos datos, la
longitud del intestino de las especies tratadas en este estudio estaran en un margen de valores
gue concuerdan con el grado de omnivoria de |as tres poblaciones analizadas.

También se han observado intestinos més largos en especies omnivoras-herbivoras en
otros grupos de vertebrados (en aves. ZISWILER & FARNER 1972, KENWARD & SIBLY 1978,
BRUGGER 1991, RCKLEFS 1996; en mamiferos: MYRCHA 1964 y 1965, CHIVERS & HLADIK
1980, MILTON 1981, Gross et al. 1985, GREEN & MILLAR 1987, HAMMOND & WUNDER 1991,
KORN 1992, B LIS et al. 1994, LEE & HOUSTON 1995, SPINKS & PERRIN 1995), aunque esta
relacion debe estar condicionada, en gran medida, con el tamafio de las especies.

En cuanto al tamafio del estdmago e higado, éstos incrementan su peso a medida que
aumenta el tamafio del lagarto (relaciones alométricas) y, a igual que las otras variables
medidas, es la causa de la falta de consistencia en relacion a tipo de dieta. Al comparar de
forma intraespecifica el peso del estbmago en diferentes especies de mamiferos (GRoss et al.
1985, LEE & HousTON 1995, SPINKS & PERRIN 1995), tampoco se encontraron diferencias
asociadas al tipo de dieta. Con respecto a tamafio del higado, algunos autores han puesto de
manifiesto diferencias interespecificas en aves (ZISWILER & FARNER 1972, RULLIAINEN et al.
1981, HERRERA 1984), sefialdndose higados mayores en especies mas insectivoras e incluso en
aquellas que consumen una cantidad importante de frutos (PULLIAINEN et al. 1981, HERRERA
1984). No obstante, dado que estos autores utilizaron indices (peso drgano/peso individuo),
quizés esta relacion se debe a simples efectos alométricos mas que a adaptaciones o
preadaptaciones a tipo de dieta. Al igual que los lagartos canarios, |as especies de aves que
consumen frutos son omnivoras, variando la importancia de este componente a lo largo del
ano.

Se ha sugerido que € numero de cuspides en los dientes de los lagartos es una
adaptacion a un mayor grado de herbivoria (HOTTON 1955, MONTANUCCI 1968, JOHNSON &
LILLYWHITE 1979, ZIMMERMAN & TRACY 1989), ya que facilita el corte y trituraciéon de la
materia vegetal (SokoL 1967). Sin embargo, se ha citado la presencia de dientes sin clspides
(Uromastyx aegyptius), asi como la ausencia de masticacion (U. aegyptiusy Iguana iguana),
en estas dos especies atamente especidizadas en dietas herbivoras (OsTroM 1963,

THROCKMORTON 1976). Por tanto, no son conclusivas las relaciones ecoldgicas y evolutivas
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entre la presencia de clspides en los dientesy el grado de herbivoria mostrado.

En los lagartos canarios, sin llegar a ser herbivoros especializados, se observa unaclara
tendencia a la presencia de dientes triclspides en especies més vegetarianas, frente a los
bicuspides en especies basicamente insectivoras (véase ademés CASTANET & BAEz 1991 y
MATEO & LOPEZ-JURADO 1992). No existen datos sobre el grado de trituracién del alimento en
estas especies, pero a partir de observaciones tomadas en el campo, asi como de los lagartos
mantenidos en cautividad, se puede advertir un cierto grado de masticacion del alimento antes
de ser ingeridos. Aunque la trituracion del alimento sea bajo, ésta se vera incrementada a
medida que aumenta €l nimero de clspides en las piezas dentales. Por tanto, este rasgo
guedara positivamente seleccionado s ademas se produce un aumento en la eficiencia
digestiva en las especies més herbivoras. Es conocido € efecto que tiene la disminucion del
tamafio de las particulas de alimento en incrementar la absorcion intestinal (BJORNDAL et al.
1990).

El grado de trituracion se vera ademas favorecido por laingestion de pequefias piedras
(litofagia) que ayuden a disgregar los tegjidos vegetales en e tracto digestivo (SokoL 1971,
FUENTES & DI CASTRI 1975, SKOCZYLAS 1978). Esta tendencia también ha sido observada en
los lagartos més herbivoros. Asi, un mayor nimero de piedras se contabilizaron en las 150
excrementos analizados de Teno Bajo (n= 23) frente alzaiia (n=5) y Tetir (n= 2).

La presencia de dientes tricuspides en la poblacién de lzafia (principamente
insectivora), quizas se deba a que es un rasgo poco ligado a cambios adaptativos una vez
fijado filogenéticamente. Esto se ve confirmado ademas por la presencia de dientes triclspides
en las especies antecesoras de G. galloti (G. goliath y G. intermedia) (Figura 1.7 y
HERNANDEZ et al. 2000, respectivamente), asi como en las subespecies de G. galloti presentes
en las idas de El Hierro y La Gomera (CASTANET & BAEz 1991y observacién personal),
caracterizadas también por una dieta basicamente insectivora (MACHADO 1985 y observacion
personal).

Por ello, y a modo de resumen, los lagartos canarios no presentan ningun tipo de
rasgos anatémico o funcional que pueda ser explicado por seleccion segun el tipo de dieta. Un
mayor caracter herbivoro (frugivoro) de los lagartos est& asociado, simplemente a una mayor
talla, ala presencia de tricuspides (y policuspides en € caso de G. stehlini) y posiblemente a
cambios en el comportamiento termoregulatorio y laingestion de pequefias piedras (litofagia).

No obstante, para confirmar que estos caracteres sean respuestas adaptativas a tipo de dieta,
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este hecho sera necesario redlizar un estudio de contrastes filogenéticos (FELSENSTEIN 1985,
GARLAND et al. 1992, MARTINS & HANSEN 1996), para conocer €l estado de estos caracteres a

lolargo del arbol filogenético.

Variaciones fisiol6gicas

En relaciéon con las variables fisiologicas medidas dd tracto digestivo, éstas toman
valores acordes con o observado por numerosos autores en diferentes especies de lagartos. A
este respecto, se han sefialado tiempos de transitos elevados (entre 3y 7 dias) en especies con
alto contenido de materia vegetal en la dieta (THROCKMORTON 1973, JOHNSON & LILLYWHITE
1979, CHRISTIAN €t al. 1984, WALDSCHMIDT et al. 1986, MAUTZ & NAGY 1987, ZIMMERMAN &
TRACY 1989, VAN MARKEN LICHTENBELT 1992), superando incluso los 20 dias en algunas
especies de tortugas (RICK & BOWMAN 1961, HNATIUK 1978, MEIENBERGER et al. 1993) y en €
lagarto de cola espinosa (Uromastyx acanthinura) (SCHLEICH et al. 1996). Para otras especies
de lagartos insectivoros se han citado valores claramente inferiores (< 2 dias) (TADDEI 1951,
AVERY, 1973, WINDEL & SAROKON 1976, ZIMMERMAN & TRACY 1989, VAN DAMME et al. 1991,
BEAUPRE et al. 1993).

Estos elevados tiempos de retencién estén relacionados con la necesidad de mantener
el aimento vegetal el mayor tiempo posible en el interior del tracto digestivo, ademéas de
incrementar la eficiencia de absorcion de nutrientes en este tipo de dietas (THROCKMORTON
1973, JOHNSON & LILLYWHITE 1979, IVERSON 1982, CHRISTIAN et al. 1984).

La ausencia de diferencias entre Teno Bgjo e lzafia, alin presentando longitud del
intestino diferentes (Teno Bajo > |zana), se debe en gran medida a una mayor velocidad de
trdnsito por el tubo digestivo en los lagartos de |zafia frente a los de Teno Bajo (29 vs 21
mm/dia). Con dietas cualitativamente similares (Izafia-Tetir), se observa una respuesta
fisiol6gica homogénea en cuanto a la velocidad de paso por €l tubo digestivo. Segun esto, los
lagartos pueden variar la tasa de paso del alimento ain a niveles intraespecificos, y
posi blemente adaptaciones temporales de este rasgo también podran ser detectados a medida
gue ocurran variaciones estacionales de la dieta.

Mayores tiempos de transito por € tracto digestivo también han sido detectados en
otros grupos de vertebrados que presentan una importante contribucion de materia vegetal en

la dieta (en_aves: WILLSON 1989, BOSQUE & PARRA 1992, GRAAL & PARRA 1995; en

89



Frugivoriaen Gallotia

mamiferos: JANZEN 1981, MILTON 1981, CABRE-VERT & FEISTNER 1995, LANYON & MARSH
1995).
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RESUMEN

En esta segunda parte de la memoria se analiza comparativamente, y de forma
simulténea, e componente cuantitativo y cualitativo en la dispersion de semillas de € Balo
(Plocama pendula, Rubiaceae) por parte de dos grupos de vertebrados frugivoros (aves y
reptiles). Las aves frugivoras dispersoras de semillas son la Curruca Cabecinegra (Sylvia
melanocephala) y la Curruca Tomillera (Sylvia conspicillata). El reptil es e Lagarto Tizon
(Gallotia galloti), endémico de las idas Canarias. Las diferentes fases secuenciales del
reclutamiento del Balo seguidas fueron: la remocién de frutos por los frugivoros, € patron de
deposiciéon de semillas dispersadas, € efecto del tratamiento digestivo sobre la viabilidad y
germinacion de las semillas, la germinacion de semillas y supervivencia de plantulas en
diferentes microhdbitats y, por ultimo, el establecimiento final de las plantas adultas. A su vez,
se estudia €l efecto de factores abidticos (escorrentia) sobre el establecimiento final de las
plantas en estos habitats (barrancos), asi como la interaccion con agentes no mutualistas
consumidores de pulpay depredadores de semillas: el Herrerillo Comin (Parus caeruleus), €
Canario (Serinus canarius) y los insectos frugivoros.

El objetivo principa de esta parte de la memoria fue conocer cud de los dos grupos de
dispersores de semillas fue mas efectivo cuantitativamente (nlmero de semillas dispersadas) y
cualitativamente (probabilidad de que una semilla dé lugar a un nuevo individuo reproductivo)
desde € punto de vista de la planta madre. Para la obtencion de los datos se combinaron
aproximaciones observacionales y experimentales que facilitaron la comparacion entre aves y
reptiles, a considerar las diferentes fases en e proceso de dispersion de semillas de esta
especie arbustiva endémica de Canarias (Bco. Las Cuevas, Teno Bajo, Tenerife).

Los 20 balos estudiados recibieron, por término medio, un mayor nimero de visitas de
currucas (85,6% del total de visitas de aves) que de canarios (12,7%) y de herrerillos (1,7%). Al
comparar los dos grupos frugivoros legitimos (currucas y lagartos), se observd que son los
lagartos los que visitaron en mayor frecuencia los balos (1,4 individuo/censo) frente a 0,7
currucas/hora. Estas diferencias en las tasas de visita son concordantes con las abundancias
relativas mostrados por ambos grupos, siendo los lagartos (aproximadamente) 30 veces mas
abundantes que las currucas en el area de estudio (Bco. Las Cuevas, Teno Bajo; Tenerife).

Al analizar de forma comparativa los niveles de consumo de frutos/planta mediante el
uso de tratamientos experimentales, de exclusion de aves o lagartos, fueron los lagartos los
gue més contribuyeron tanto en la eficiencia de consumo de frutos (porcentaje de frutos
ingeridos de la cosecha inicial) como en e nimero absoluto de frutos ingeridos en los dos
anos de estudio (1993 y 1994). A su vez, €l paso de las semillas por €l tracto digestivo de los
lagartos incrementd el porcentaje final de germinacion (70,4%), a compararlo con las semillas
defecadas por las currucas (51,8%) y las utilizadas como "Control" (62,9%). Estas diferencias
podrian estar relacionadas con un mayor tiempo de paso por €l tubo digestivo de los lagartos
(6,8 dias) frente a los 33 minutos detectados en las currucas, incrementandose € escarificado
de las semillas.

El patron de deposicion de semillas en el habitat por lagartos y currucas estuvo
asociado a diferencias en las preferencias de microhabitats mostrados por estos dos grupos de
frugivoros (sustratos rocosos por los lagartos y arbustos en el caso de las currucas). Los
lagartos depositaron un mayor porcentaje (50,7% como valor medio del total colectado en
lagartos en los dos afos) de semillas en los sustratos rocosos con rocas de mayor tamario,
mientras que las currucas lo hicieron preferentemente bajo la cobertura de P. pendula (76,1%
del total de semillas encontradas en las excretas de |as currucas). El porcentaje de germinacion
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y probabilidad de supervivencia de las plantulas varié significativamente entre estos tipos de
microhdbitats, siendo los sustratos rocosos los que mostraron un mayor porcentaje de
germinacion (60%) y mayor tiempo supervivenciamediade las plantulas (17,1 dias) frente alo
detectado en las semillas sembradas bajo la cobertura de P. pendula (41,3% y 5,6 dias,
respectivamente).

El patron de distribucién de plantas adultas en el hébitat es muy coincidente con el
patrén espacial de deposicion de semillas por los lagartos, aunque se detectd que factores
abidticos (escorrentia) fueron claves en e establecimiento final de las plantas. Un elevado
porcentgje de | as plantas adultas ubicadas en el cauce del barranco (y bajo lainfluencia de este
evento) estuvieron presentes, en un porcentgje mayoritario, en los sustratos rocosos
caracterizados por un tamafio mayor de rocas (> 50 cm de diametro maximo). Ademas, la
disposicion de las plantas en este tipo de rocas fue mayoritariamente en el lado opuesto a
sentido de la escorrentia, que es el que le damayor proteccion frente alas avenidas de agua.

Estos resultados muestran que aves y lagartos difieren en su papel ecoldgico como
dispersores de las semillas en el Balo. Estas diferencias se manifiestan tanto en el componente
cuantitativo como el cualitativo, a la hora de medir de forma comparativa, la eficacia de cada
dispersante de semillas en el proceso de regeneraciéon natural de P. pendula. G. galloti, aln
siendo un frugivoro generalista, puede ser considerado como un €ficiente dispersor de semillas
a ser relativamente més abundante, mostrar una elevada frecuencia de visita, consumir un
mayor numero de frutos de las cosechas individuales, incrementar €l porcentaje de
germinacion, transportar las semillas a lugares adecuados para la germinacion y
establecimiento de plantulas y, finalmente incrementar |a esperanza de vida de los g emplares
adultos frente a eventos destructivos como es la escorrentia ala que estan sujeto estos hébitats
de formarelativamente frecuente (al menos 5 veces en |os Ultimos 24 afios).

En e sistema estudiado, la paleointeraccion Gallotia-Plocama se mostré mas efectiva
que la interaccion Sylvia spp.-Plocama (evolutivamente mas reciente), estando ademas las
diferentes fases de la regeneracion natural del Balo mejor acopladas en el caso de los lagartos
gue en las aves. Esta conclusion, junto a que tres variables intrinsecas de la planta madre
(alturadel arbusto, tamarfio de la cosecha de frutos y caracteristicas de los frutos) repercutieron
significativamente en la tasa de visita de lagartos, parece indicar la potencialidad hacia la
aparicion de respuestas evolutivas por seleccion natural dado que la eficacia biol 6gica (fitness)
de esta especie arbustiva se incrementa cuando |as semillas son dispersadas por |os lagartos.
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INTRODUCCION

En general, son numerosas las especies de vertebrados frugivoros que consumen
frutos y dispersan las semillas de una determinada especie de planta en una comunidad dada
(p.g. SNow 1981, HERRERA 1984a, WHEELWRIGHT et al. 1984, GAUTIER-HION et al. 1985,
MALMBORG & WILLSON 1988, SNow & SNow 1988). Por término medio, € nimero de
especies de frugivoros que interacciona con una especie de planta es de 6 (JORDANO 1987a), |o
gue confiere una baja especificidad a este tipo de interaccién a compararla con la interaccion
de plantasy polinizadores (SCHEMSKE 1983, JORDANO 1987a, WHEELWRIGHT & ORIANS 1982).
Esta baja especificidad es una de las causas que explica que el potencial de respuesta evolutiva
de esta interaccion se "diluya" espacial (p.gj. desgjustes en las éreas de distribucion de plantas
y frugivoros. JORDANO 1993, WILLSON & WHELAN 1993, FUENTES 1995) y temporalmente (en
relacién con diferencias en la abundancia de los frugivoros en diferentes afios: HERRERA
1988a, WILLSON & WHELAN 1993, JORDANO 1994, HERRERA 1998). Por €llo, estos sistemas
mutualistas estén considerados, de forma mas acertada, como ejempl os de coevolucion difusa
(JANZEN 1980, WHEELWRIGHT & ORIANS 1982, JANZEN 1983, SCHEMSKE 1983, HOwWE 1984,
HERRERA 1985, JORDANO 1987a).

Uno de los inconvenientes sefialados de esta alta diversidad, es que cada una de las
especies dispersoras de semillas difiere en aspectos etoldgicos y ecol bgicos que afectan en su
idoneidad, desde &l punto de vista de la planta madre, como diseminadores y en las
consecuencias de su actividad para e establecimiento final de las plantas en el hébitat (p.g.
McKEy 1975, HOWE & ESTABROOK 1977, HERRERA & JORDANO 1981, WHEELWRIGHT &
ORIANS 1982, ScHuPP 1993). Esta efectividad del dispersor de semillas viene dada, en dltima
instancia, por el nimero de plantulas (ReiD 1989) o plantas adultas (ScHuPP 1993, LOISELLE &
BLAKE 1999) producidas por la actividad de un dispersante de semillas respecto a numero
producido por otros.

La efectividad de una especie frugivora que dispersa semillas puede analizarse en dos
componentes, de cantidad y calidad de dispersién: un componente cuantitativo (nimero de
semillas dispersadas) y un componente cualitativo (probabilidad de que una semilla dispersada
dé lugar a un nuevo individuo reproductivo), siendo la efectividad de un dispersor de semillas
el producto de ambos (HERRERA & JORDANO 1981, WHEELWRIGHT & ORIANS 1982, REID 1989,
ScHUPP 1993):
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Efectividad = Componente cuantitativo x Componente cualitativo

Estos dos tipos de componentes, de gran interés para comprender la dinamica del ciclo
de regeneracion natura de plantas dispersadas por animales frugivoros, estan definidos por
una serie de caracteristicas ecol dgicas que se muestran en el siguiente esquema (ScHupP 1993,
JORDANO & SCHUPP 1999):

1.- Componente cuantitativo:
Abundancia del frugivoro dispersor de semillas
Frecuenciamedia de visitas ala planta
NUmero medio de semillas movidas por visita

Importancia del fruto en ladietadel frugivoro

2.- Componente cualitativo:
Tipo de mangjo de las semillas (regurgitadas o ingeridas)
Tratamiento digestivo
Grado de preferencias por determinados habitats y microhabitats

Patrén espacial de la deposicion de las semillas

En los estudios de interaccion mutualista planta-frugivoro, es practicamente imposible
tener en cuenta simultaneamente todo este conjunto de factores para todas las especies
frugivoras que visitan una especie de planta (HOWE & VANDE KERCKHOVE 1979, Howe 1981,
WHEELWRIGHT €t al. 1984, DAVIDAR & MORTON 1986, MALMBORG & WILLSON 1988, SNow &
SNnow 1988, FOsSTER 1990; véase ademas HERRERA 1984a, JORDANO 1989, FUENTES 1990,
GUITIAN et al. 1992, JORDANO 1994, TRAVESET 1994, JORDANO 1995, ALCANTARA et al. 1997 y
HERRERA 1998 para diferentes especies del matorral mediterraneo). Por ello, no es extrafio
carecer de dicha aproximacion, alin sefialandose la importancia de este tipo de andlisis en los
estudios de interaccion entre plantas y vertebrados frugivoros a la hora de conocer la eficacia
de cada dispersor de semillas en una escala de tiempo ecolégico, y por ende, el potencial de
respuesta evolutiva de cada una de estas interacciones (WHEELWRIGHT & ORIANS 1982,
JORDANO 1992, ScHUPP 1993, HERRERA et al. 1994, JORDANO & HERRERA 1995, JORDANO &
ScHuPP 1999). Véase ademas HERRERA (1987a) y HERRERA (1989) para € uso de esta
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aproximacion en estudios de polinizacion.

Estudios simultaneos desde un punto de vista cuantitativo y cualitativo, pero sin llegar
analizar todas las fases en €l reclutamiento de la planta y/o ni todas |as especies de frugivoros,
han sido desarrollados por HERRERA & JORDANO (1981) en Prunus mahaleb (Rosaceae) y
HERRERA (1984b) en Crataegus monogyna y Rosa canina (Rosaceae) en la Sierra de Cazorla
(Jaén); VALIDO & NOGALES (1994) en diversas especies vegetales de Tenerife y FIALHO (1990)
con Erythroxylum ovalifolium (Erythroxylaceae) en la costa de Brasil. De forma mas
completa, pero sin la posibilidad de evaluar independientemente la importancia de cada
frugivoro en cada uno de los pasos -debido al alto nimero de especies dispersoras de semillas
gue las visitan- se han realizado aproximaciones en las constribuciones relaizadas por ELLISON
et al. (1993) con 22 especies de Melastomataceae en Costa Rica, HERRERA et al. (1994) y
JORDANO & HERRERA (1995), con Phillyrea latifolia (Oleaceae) en la Sierra de Cazorla. Otros
autores han analizado diferentes episodios en e reclutamiento de especies tropicales, como es
el caso de Virola surinamensis (Myristicaceae) en Panama, pero en diferentes afios y también
sin llegar a analizar los efectos de cada frugivoro en cada fase del reclutamiento HOWE &
VANDE KERCKHOVE 1981, HOWE & RICHTER 1982, HOWE et al. 1985, HOwE 1986y 1990ay b).
L os unicos estudios que conozco que presentan un andlisis minucioso de algunas de las fases
de la dispersiéon, ademas de tener en cuenta € tipo de frugivoro, son los desarrollados por
MURRAY (1988) en Costa Rica con tres especies vegetales (Phytolaccaceae y Solanaceae) y
REID (1989) y BUSTAMANTE & CANALS (1995) en Australia con Amyema quandang
(Loranthaceae) desde un punto de vista cualitativo. Ademas, teniendo en cuenta los dos
componentes de la efectividad (cualitativo y cuantitativo), los realizados por 1zHAKI et al.
(1991) en Israel con cinco especies de plantas del matorral mediterraneo, CHAVEZ-RAMIREZ &
SLACK (1994) en Texas con Juniperus ashei, GRAHAM et al. (1995) en Ruanda con Maesa
lanceolata (Myrsinaceae), LARSON (1996) en el desierto de Arizona con Phoradendron
californicum (Viscaceae), LOISELLE & BLAKE (1999) en Costa Rica que incluyen a cuatro
especies de arbustos tropicales (Melastomataceae), BOHNING-GAESE et al. (1999) en
Madagascar con Commiphora guillaumini (Burseraceae) y JORDANO & SCHUPP (1999) en
Prunus mahaleb en la Sierra de Cazorla (Jaén).

Los sistemas hioldgicos caracterizados por una menor riqueza en especies frugivoras
(p.g. islas ocednicas), ofrecen situaciones ideales para enfocar un estudio comparativo de la

importancia cuantitativay cualitativa de cada dispersor de semillas en una especie de planta. Si
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ademas, estas especies frugivoras presentan marcadas variaciones en aspectos etolégicos y
ecolégicos de interés en la interaccion planta-frugivoro (p.g. aves y reptiles), se facilitan
muchos aspectos de dificil resolucion en otros sistemas con especies frugivoras
ecol0gicamente similares en sus tasas de consumo, preferencias por determinados hébitats,
patrén de deposicién de semillas, etc. Y por Ultimo, s la especie de planta presenta una
distribucién geogréfica muy concreta (p.g. una especie endémica), en la que no da cabida a
variaciones geogréficas en laidentidad de |os frugivoros que consumen sus frutos y dispersan
sus semillas (p.gj. JORDANO 1993), € interés se incrementa a ser posible la extrapolacion de
los resultados atodo el rango de distribucién geografica de la planta.

En las islas Canarias se dispone de un amplio nimero de especies que serian buenos
sistemas de estudio para esta aproximacion ecolégica: Bosea yervamora (Amaranthaceae),
Myrica faya (Myricaceae), Heberdenia excelsa (Myrsinaceae), Jasminum odoratissimum
(Oleaceae), Rubia fruticosa (Rubiaceae), Asparagus spp. (Liliaceae), Bencomia spp.
(Rosaceae), Phoenix canariensis (Arecaceae), entre otras (véase la Tabla 1.4 en la primera
parte de la memoria para un listado més detallado). Pero seria el "Balo", denominacién local
de Plocama pendula (Rubiaceae), una de |as especies que afadirian dos aspectos de interés a
la hora de abordar este tipo de estudio:

1. Su hébitat estd muy restringido a los cauces de los barrancos, estando éstos bien
delimitados espaciamente por lo que facilita un andlisis desde € punto de vista
cualitativo (p.g. variacion espacia en la distribucion de las semillas dispersadas, de
las plantulas 'y de los adultos).

2. Eslaunica especie nativa que produce frutos carnosos en nuestro hébitat durante los
meses estivales, simplificandose alin més e estudio a no haber posibilidad de
interacciones de los frugivoros con otras especies vegetales, eliminandose por tanto,
una parte importante del "ruido ambiental” en la interaccién (fruiting environment
segin HERRERA 1986. V éase ademas HERRERA 1984b sobre sus implicaciones). La
Unica especie que aln presenta frutos maduros/pasados en el periodo agosto-
septiembre (época de larealizacion del presente estudio) esla Tunera asilvestrada (O.
dillenii), pero esta especie es poco frecuente en el area de estudio y el grado de
solapamiento del Balo con su época de fructificacion es relativamente pequefia

(véase Figural.2 en la primera parte de la presente memoria).

115



Relaciones ecol dgicas: Plocama pendula

Por todo esto, esta segunda parte de la memoria de tesis desarrolla, bajo e marco
conceptual anteriormente sefidado, la interaccion mutualista existente entre esta Rubiaceae
endémica del archipiélago canario con las aves frugivoras dispersoras de semillas: la Curruca
Cabecinegra (Sylvia melanocephala) y, en menor medida, la Curruca Tomillera (Sylvia
conspicillata), conjuntamente con los lagartos omnivoros endémicos de las islas (Gallotia
galloti). Estos son considerados agentes relevantes en la dispersion de semillas en las islas
(véase BARQUIN & WILDPRET 1975, VALIDO & NOGALES 1994 y la primera parte de la presente
memoria). El objetivo principal de la misma ha sido profundizar en €l papel que desempefia
cada grupo animal (ave vs. reptil), en cada una de las fases del proceso de reclutamiento de
esta especie arbustiva. Los diferentes aspectos seguidos son: las tasas de visita, las tasas de
consumo, € efecto del tratamiento digestivo, € uso del hébitat y los patrones en la deposicion
de semillas, la germinacion diferencial en determinados microhabitats, y por Ultimo, su
importanciaen ladistribucion final de las plantas en el habitat.

Teniendo en cuenta la importancia que podrian tener otros factores en este tipo de
relaciones mutualistas (HERRERA 1986), se tuvo en cuenta la interaccion con e Herrerillo
Comun (Parus caeruleus) y e Canario (Serinus canarius), como aves frugivoras
consumidoras de pulpay depredadoras de semillas, respectivamente. Ademés, en uno de los
afios se analizo la tasa de infeccion por insectos frugivoros. De igual manera, y como factores
ajenos a control de las plantas, se evalud la importancia de las caracteristicas del entorno de
los balos y la escorrentia superficial, en las tasas de visita y establecimiento fina de las
plantulas, respectivamente.

L as preguntas que se pretende responder en esta segunda parte de la memoria son las

siguientes:

¢Son los frugivoros dispersores de semillas més efectivos aquéllos que maximizan,
tanto |a eficiencia cuantitativa como cualitativa? En caso contrario,

¢Qué tipo de componente de la efectividad de un dispersor de semillas es mas
importante paralaplanta: € cualitativo o el cuantitativo?

¢Existe variabilidad espacial y temporal en la efectividad de un determinado
dispersor de semillas?

¢Son las interacciones mutualistas que han compartido un mayor margen de historia

evolutiva conjunta o paleo-interacciones (lagartos-balos, en nuestro caso), mas
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efectivas que las interacciones evol utivamente més recientes (aves-bal 0s)?

¢Existen variables intrinsecas (bajo control de la planta madre) y relacionadas con la
interaccion planta-dispersor de semillas (p.gj. tamafio y color del fruto, peso en
semillas, cobertura de follgje, etc.) seleccionadas por el frugivoro mas efectivo en e
momento de seleccionar |os arbustos?

¢Existen desacoples importantes entre las diferentes fases demogréficas en el
reclutamiento de |os bal 0s?

¢Estan estos diferentes estadios del reclutamiento de P. pendula mejor acoplados en
el caso de |as pal eo-interacciones?

¢Existen factores ambientales, bidticos o abidticos, impredeciblesy fuera del control
de la planta madre (sin base genética, y por tanto, sin posibilidad de respuesta a la
seleccion natural), més importantes que factores intrinsecos y potencialmente
modificables por presiones selectivas gercidas por |os dispersores de semillas, en el

reclutamiento final ?

Para responder cada una de estas preguntas, esta parte de lamemoria se ha dividido en

dos secciones;

[1.1.- Variabilidad en las tasas de visita de aves y lagartos.
11.2.- Andlisis comparativo de las diferentes fases del reclutamiento del Balo como

consecuencia de la actividad de avesy lagartos.

En la primera Seccion se presentan los resultados de tres afios de estudio
consecutivos (1993-1995), en los que se analiza el signo (tipo de consumo) y magnitud
(nmero de frutos manejados) de lainteraccién del Balo con diferentes aves frugivoras que
actlan como dispersantes |legitimos de semillas (Sylvia melanocephala y S. conspicillata) y
depredadoras de frutos (Serinus canarius y Parus caeruleus). De igua manera, se
evaluaron los factores que mejor explican el uso de determinados arbustos por parte de los
lagartos (Gallotia galloti) en e verano de 1995, en funcién de sus tasas de visita a las
plantas.

En la segunda Seccion se desarrolla, de forma simultanea y bajo un enfoque
observaciona y experimental, el papel que gercen las aves dispersoras de semillas (Sylvia

spp.) y loslagartos (G. galloti) en las diferentes fases del reclutamiento del Balo, analizando
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su efectividad en sus componentes cuantitativosy cualitativos.

A continuacion se exponen algunos aspectos basicos de la historia natural de las
especies implicadas en este estudio, los métodos utilizados y los resultados obtenidos en
cada Seccion. Por dltimo, en un apartado final se desarrolla una discusion general,
integrando la informacion recopilada en cada Seccion, atendiendo al enfoque ecolégico
utilizado en esta parte de lamemoria.

El érea de estudio es la misma utilizada en €l estudio sobre |la variabilidad temporal
de la importancia de los frutos en la dieta de G. galloti (Bco. Las Cuevas, Teno Bgo,
Tenerife), por 1o que una descripcién detallada de la misma se encuentra en la primera parte

de la presente memoria.
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HISTORIA NATURAL DEL SISTEMA

El género Plocama Aiton (Rubiaceae) es monoespecifico y esta considerado como un
taxon antiguo (basal) dentro de esta familia monofilética (BREMER 1996). Incluye una especie
arbustiva endémica de Canarias (Plocama pendula, Aiton) BRAMWELL & BRAMWELL 1990,
MABBERLEY 1997), la cual es considerada como un gjemplo més de paleoendemismo de la
flora canaria (MARRERO 1992).

La distribuciéon actual abarca todas las idas del archipiélago canario (HANSEN &
SUNDING 1993), siendo particularmente abundante en €l matorral xerofitico de las zonas bajas
(principalmente en los cauces de los barrancos) de las islas de Gran Canaria, Tenerifey La
Gomera. En La Palma y El Hierro es una especie rara, y practicamente inexistente en
Lanzarote y Fuerteventura (CEBALLOS & ORTUNO 1976, KUNKEL 1977, SANTOS 1983, BARQUIN
& VOGGENREITER 1988, BRAMWELL & BRAMWELL 1990). En Fuerteventura, sélo se conoce un
giemplar de gran porte (Barranco de Amanay), no existiendo registros que indiquen una
presencia mas numerosa en estaislaen el pasado (O. RODRIGUEZ, comunicacion personal).

En el caso concreto de Tenerife, es una especie que se distribuye ampliamente por las
zonas de Piso Basal (especialmente en |as vertientes Sur y Oeste) (BARQUIN & VOGGENREITER
1988). El rango dtitudina que ocupa € Bao (denominacion local de origen pehispéanico;
CACERES & SALAS 1995) en Tenerife alcanza hasta los 500 m s.n.m., estando este habitat
caracterizado por una temperatura media anual de 20 °C (Rango = 18,6-21,1) y una
precipitacion mediaanual de 224 mm (Rango = 124-325) (FERNANDEZ-PALACIOS 1992).

Este arbusto, de hasta 4 m de altura, presenta un tronco que suele ser corto. Las ramas
se desarrollan casi desde la base adquiriendo una forma arqueada (pendula), y llegaincluso a
tocar el suelo en algunos casos. Presenta flores pequefias hermafroditas de color blanco que se
observan durante la primavera y son visitadas por una amplio nimero de taxones de
himenopteros (hasta 53; HOHMANN et al. 1993). El periodo de fructificacion abarca desde el
mes de julio hasta principios de octubre. No obstante, pueden observarse frutos maduros
anteriores y posteriores a esta fechas (véase la Figura .2 en la primera parte de la memoria). El
fruto es una baya esférica (didmetro medio = 4,3 mm; d.t.= 0,33; n= 2.800) de color
transllicido a madurar (aunque existen frutos con tonalidades rosadas en algunas plantas;
véase Resultados) que presentan entre 1y 5 semillas (%= 2,2; d.t.= 0,34; n= 2.800).

Los frutos (con un 79,5% de contenido medio en agua en la pulpa) son consumidos de
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forma intensiva por las diferentes especies de lagartos que habitan en las isas Canarias
(Gallotia spp.), ademés de la Curruca Cabecinegra (Sylvia melanocephala), la Curruca
Tomillera (S. conspicillata) y e Canario (Serinus canarius). En menor medida, y en
determinadas situaciones, estos frutos son también utilizados por € Herrerillo Comun (Parus
caeruleus), el Mirlo Comun (Turdus merula), € Gorrién Moruno (Passer hispaniolensis), €
Cuervo (Corvus corax), y €l Congjo (Oryctolagus cuniculus) (BARQUIN & WILDPRET 1975,
MOLINA-BORJA 1986, NOGALES & HERNANDEZ 1994, VALIDO & NOGALES 1994, NOGALES et al.
1995, NOGALES et al. 1999 y observacion personal). Ejemplos de dispersién indirecta de estas
semillas (al depredar sobre lagartos) han sido detectados en el caso de gatos asilvestrados
(Felis catus) (NOGALES et al. 1996) y & Cernicalo Comun (Falco tinnunculus) (observacion
personal).

Las aves frugivoras que interaccionan de forma més intensa con los bal os (las currucas
Cabecinegra y Tomillera), se encuentran ampliamente distribuidas por todas las isas del
archipiélago, mientras que el Canario silo habita las islas centrales y occidentales (EMMERSON
et al. 1994), aungue recientemente se ha confirmado su presencia en Fuerteventura (J.A.
LORENZO, comunicacién personal). A niveles intrainsulares, e Canario ocupa una mayor
amplitud de hébitats (desde zonas de matorral xérico hasta areas de laurisilva) a compararlos
con ambas currucas (MARTIN 1987, VALIDO & DELGADO 1996). Estas Ultimas, estan mas
relacionadas con zonas que presentan un cierto grado de cobertura arbustiva, y aunque
presentan un gran solapamiento en las caracteristicas del hébitat que seleccionan, se detecta
unamayor preferencia de la Curruca Cabecinegra (Sylvia melanocephala) por zonas de mayor
cobertura arbustiva. Estos patrones diferenciales en sus preferencias por € tipo de hébitat,
podrian ayudar aexplicar su distribucion insular (MARTIN 1987, TRUJLLO 1992).

Aungue no se conocen de forma precisa los componentes mas importantes en la dieta
de estas especies en las isas, basandonos en los datos observacionales tomados en varios
habitats, se pueden realizar ciertas aproximaciones. En el caso de las currucas, éstas presentan
una alimentacion omnivora principalmente insectivora, aunque el componente vegeta (frutos)
es comparativamente més importante en la Curruca Cabecinegra que en la Tomillera (CRAMP
1992). Algunas especies de frutos que son consumidos por las currucas (principamente la
Cabecinegra) son: Ficus carica, Rubia fruticosa, Withania aristata, Myrica faya, Asparagus
spp., Rubus ulmifolius, Plocama pendula, Opuntia dillenii, Daphne gnidium, Bosea

yervamora, etc. (TRUJLLO 1992, VALIDO & DELGADO 1996 y observacion personal). En e
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caso del Canario, es una especie granivora que aprovecha un gran nimero de especies
vegetales para su dimentacién (Lavandula spp., Plocama pendula, Bosea yervamora,
Chamaecytisus proliferus, Teline spp., Ferula linkii, etc.) (observacion personal).

El Lagarto Tizon (Gallotia galloti) es una especie endémica de las islas de Tenerife y
La Palma, que presenta varias subespecies. G. galloti eisentrauti (en la vertiente norte de
Tenerife), G. galloti galloti (principalmente en la vertiente sur y partes atas de Tenerife), G.
galloti insulanagae (en el Roque de Fuera en Anaga, Tenerife) y G. galloti palmae en La
Palma (véase la Tabla I11.1 en la tercera parte de la memoria para datos biométricos de cada
subespecie). En nuestra area de estudio habita la subespecie G. g. galloti, que presenta
densidades de hasta 150 individuos/ha (véase Resultados). En los meses estivales, los frutos
del Balo representan un componente mayoritario en su dieta (> 40% en frecuencia de
aparicion), siendo consumidos tanto por individuos juveniles como adultos. Para un desarrollo
mas completo de diversos aspectos de la biologia y evolucion del género Gallotia en €l
archipiélago véase la primera parte, asi como el apartado de Historia Natural del Sistema, en la

tercera parte de la presente memoria.
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Seccion 1.1
Variabilidad en las tasas de visita de aves y
lagartos”

* Resultados parciales de esta parte de la memoria han sido
presentados en el Il Symposium Fauna and Flora of the Atlantic
Islands, realizado en febrero de 1996 en Las Palmas de Gran
Canaria, los cuales se encuentran aceptados para su publicacion
en la revista Ecoscience.
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METODOS

Observaciones de aves

Para cuantificar el nimero de visitas por aves y sus respectivas tasas de consumo de
frutos, se realizaron un total de 480 horas de observacion (8 horas por planta y afio) en 20
balos, seleccionados arbitrariamente de forma que abarcasen la variabilidad natural en
tamafios de plantas y tipo de microhabitats, que fueron seguidos durante los veranos de 1993,
1994 y 1995. Las observaciones fueron realizadas en las primeras cuatro horas desde el
amanecer en dias clarosy calurosos, sin aparentes variaciones climatol égicas (p.gj. viento) que
podrian inducir sesgos en la obtencion de los datos. Ademas, estas 8 h/planta/afio fueron
suficientes para estabilizar el nimero medio de visitas que recibia cada arbusto en una hora,
siendo por tanto, una muestra representativa de la tasa de visita caracteristica de cada arbusto.

La asignacion de cada observador (n= 4) y e periodo horario (»7.30-11.30h), fue
disefiado de tal forma que cada arbusto fue seguido en las diferentes franjas horarias y por los
diferentes observadores. Este se situaba a »7-10 m de distancia del arbusto durante una horay
evitando variar el patron de visitas de las aves.

Para cada secuencia de alimentacion observada se anoto la especie, la duracién de la
visita, € lugar de aimentaciéon (altura y posicion relativa dentro del arbusto), € tipo de
tratamiento de los frutos (si eran tragados enteros o simplemente una parte de ellos, ya sea
pulpa o semillas), nUmero de frutos manejados y el nimero de movimientos (saltos) que
realizaba dentro del arbusto (como una estima relativa del costo energético realizado a la hora
de seleccionar frutos dentro de un arbusto dado). Ademés se anotaron interacciones entre aves
en e mismo arbusto, asi como comportamientos anti-depredatorios que surgieron con la
presencia cercana de gemplares de Cernicalo Vulgar (Falco tinnunculus), y en menor
frecuencia por gavilanes (Accipiter nisus) y halcones de Berberia (Falco pelegrinoides);
todos ellos depredadores potenciales de estas aves en el habitat estudiado.

Unicamente aquellas visitas en las que al menos se consumi6 un fruto fueron incluidas
en los andlisis. Las tasas de consumo (nimero de frutos/minuto) o tasas de movimientos
(nimero de saltos/minuto) se indican Unicamente para agquellas observaciones en las que fue
posible hacer un seguimiento continuo del ave por un periodo mayor de 30 segundos. En los

andlisis de los datos fueron separados las observaciones en funcidn del tipo de manejo de los
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frutos. depredadores de semillas (Serinus canarius), consumidores de pulpa (Parus
caeruleus) y dispersores legitimos de semillas (Sylvia melanocephala y S. conspicillata). Del
Herrerillo Comun se obtuvo un nimero muy bajo de observaciones (n= 16), por lo que no se
pudieron incluir en muchos de los andlisis realizados. En algunos casos, |0 datos obtenidos de
las dos especies de silvidos fueron analizados conjuntamente debido a su semejanza en €l

tratamiento de los frutos, tasas de consumo y comportamiento.

Observaciones de lagartos

Durante € mes de agosto de 1995 se procedi6 a andlizar € patron de visitas
desarrollado por los lagartos en cada una de las 20 plantas que habian sido seleccionadas
previamente y en 2 plantas "Control" (C1 y C2) que no presentaban frutos. Este periodo
corresponde a de mayor disponibilidad de frutos carnosos (véase Figura .2 en la primera
parte de la memoria). EI méodo empleado consistié en realizar dos transectos/dia, de tal
manera que se abarcasen todos los bal os elegidos; en ellos se anot6 el nimero de lagartos que
se encontraban en un momento dado subidos a arbusto y en el suelo (justo bajo el area que
ocupaba la cobertura del Balo). El nimero de censos realizados por arbusto fue de 16, €l cua
resulto suficiente para recoger la variabilidad mostrada en las tasas de visita de los lagartos a
cada arbusto (estabilizacion del valor de la media al representar gréficamente el esfuerzo de
muestreo y e nimero medio de lagartos por planta). Para algunos de los lagartos que se
observaron subidos a los balos se pudo anotar la altura ala que se encontraban alimentandose.

Para evitar |os posibles sesgos ocasionados por €l uso de este método, €l acercamiento
realizado a cada Balo se realiz6 de forma cautelosa a fin de contabilizar el mayor nimero de
lagartos, evitando en lo posible su huida antes de ser detectados por €l observador. Se
incluyen en los andlisis Unicamente datos que no presentaban aparentes pérdidas previas. El
patrén de huidas de los lagartos en grupo delataba s habian detectado la presencia del
observador; ademas, aunque fue realizado en unas pocas plantas, se pudo constatar la
idoneidad de este método a comparar con la informacién registrada por un segundo
observador, ubicado a mayor distancia, amedida que el primero se acercaba alaplantafocal.

Teniendo en cuenta que la actividad de los lagartos esta directamente influida por la
temperatura ambiental, los censos fueron realizados en una determinada franja horaria (»12h-

14h) que correspondié con una temperatura que oscilo entre 26° y 27°C. Estos valores
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correspondieron a rango de temperaturas que mayor actividad de lagartos registraba (véase
datos de censos de lagartos en funcion de latemperatura en los Resultados de la Seccion 11.2).
Durante 1994, pero con resultados no satisfactorios, se intentd medir las tasas de visitas
y las tasas de consumo de lagartos con el mismo método empleado paralas aves. No obstante,
aungue estos datos no fueron incluidos en los andlisis, estas observaciones previas fueron
Gtiles para confirmar que todos los lagartos subidos a los balos 1o hacian para comer frutosy
gue todos aquéllos que se encontraban en el suelo, justo debgjo de la planta, terminaban por
ascender a la planta a consumir frutos o desde el propio suelo (aprovechando las ramas méas
cercanas a sustrato). Estos datos, junto a hecho de que en las plantas "Control” (C1y C2) no
se detectara ningun lagarto en los 16 censos realizados, confirmandose que ambos conjuntos
de resultados (lagartos subidos a los arbustos y aquéllos situados en e suelo bajo su
cobertura) deben unirse a la hora de conocer |os patrones exhibidos por los lagartos al visitar

los balos.

Caracteristicas de los frutos

Con objeto de conocer las caracteristicas de los frutos de una determinada planta, se
analiz6 un total de 40-50 frutos maduros por plantay afio. Esto constituye un total de 2.800
frutos que fueron seleccionados en diferentes partes del arbusto para poder abarcar la mayor
variabilidad posible dentro de una planta. Para cada uno de ellos se midi6 el didmetro
utilizando un calibrador digital con una aproximacion de 0,1 mm. Para hallar € peso fresco
total del fruto, peso fresco de semillas y peso seco de la pulpa se utiliz6 una balanza de
precision. Los pesos secos se obtuvieron después de introducir los frutos en una estufa
durante 24-48h a una temperatura de 45-50°C. Estos valores fueron adecuados para estabilizar
los valores del peso seco. Ademés, para completar |a caracterizacion de los frutos, se calcul 6 el
porcentaje medio de agua en la pulpa y la relacion existente entre €l peso de la pulpay las
semillas (véase HERRERA 1987b para métodos similares).

El color de los frutos maduros fue estimado visualmente y de forma directa en la
propia planta a seleccionar 200-250 frutos por planta y afio. Se incluyeron dos categorias:
frutos trandl Ucidos y frutos con tonalidades rosadas (y no negros como indica KUNKEL 1981y
BRAMWELL & BRAMWELL 1990, entre otros). Los frutos con tonalidades rosadas presentaban

pequefias inclusiones de color rojo en el epicarpo, confiriéndoles un tono rosado a fruto.
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La tasa de infeccion por insectos frugivoros se midié solo durante el tercer afio de
muestreo (1995). Para ello se llevaron al laboratorio 200 frutos/planta y fueron diseccionados
bajo una lupa binocular (10x). Para cada uno de ellos se anot6 la presencia de larvas de
insectos, tanto en la pulpa como en las semillas. Con estos valores se procedié a calcular €l

porcentaje de infeccion por agentes frugivoros no mutualistas (JORDANO 1987b).

Caracteristicas de los arbustos

Teniendo en cuenta los valores elevados con respecto a tamario de cosechas que
presentaron los balos, solo se tuvo en cuenta una estima de la misma. Esta consistié en
contabilizar de forma directa, e nimero de frutos existentes en 50 ramilletes seleccionados en
diferentes zonas de la planta. Estos ramilletes consistieron en grupos, |0 mas homogéneos
posible, de follgje en los que se contabilizd, con ayuda de contadores manuales, el nimero de
frutos verdes y maduros presentes. De estos 50 grupos se calculé el valor medio y se extrapol 6
alatotalidad del follgje de la planta, contando € nimero de ramilletes totales existentes en
cada planta. Para evitar sesgos en las estimas, estos calculos |os realizaban la misma persona.
En e caso de plantas con cosechas relativamente pequefias (< 3.000 frutos), éstos fueron
contabilizados directamente. Estos datos, alin no siendo conteos absolutos de las cosechas
totales, son estimas que pueden ser utilizadas a la hora de ordenar las plantas en funcién de
sus cosechas. Véase SALLABANKS (1992 y 1993) y JORDANO (1994) para aproximaciones
similares.

Durante las observaciones previas reaizadas en 1992, se detecté que cuando algin
depredador potencial se encontraba presente en las cercanias, las aves que se estaban
alimentando de frutos se escondian en €l interior de la planta (aproximadamente en el centro).
Por ello, y con idea de cuantificar esta capacidad de proteccion relativa mostrada por cada
arbusto, se analizo la densidad de follgje en estas zonas de la planta. EI método empleado fue
ubicar una cartulina de color blanco (12 x 12 cm) en e centro de la planta, la cua fue
fotografiadaa unadistanciafijade 1,5 my aunaalturade 1,7 m desde los 4 puntos cardinales.
Posteriormente, se coloco una malla cuadriculada sobre estas fotos, y se estimé el porcentaje
relativo de follaje en cada uno de los 10 cuadrados de la malla. Para evitar sesgos a calcular €
porcentaje de forma visual, éstos fueron realizados por un mismo observador.

Ademas, como caracteristicas biométricas de las plantas, se midi6 su altura méximay
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su cobertura (proyeccion horizontal).

Caracteristicas del entorno de las plantas estudiadas

Las diferentes plantas seleccionadas presentaron distintas condiciones del entorno
préximo que podrian afectar de manera significativa a la tasas de visitas llevada a cabo por
aves y lagartos en funcién de sus requerimientos ecoldgicos. Por ello, y con vistas a
caracterizar este microhabitat, se calcul6 € porcentgje de cobertura de suelo terroso, rocas y
vegetacion a diferentes alturas en un radio de 5 m alrededor de la planta. EI método empleado
fue trazar dos lineas perpendiculares de 10 m de longitud (ordenadas segun los puntos
cardinales y tomando como punto de interseccion la propia planta) y a intervalos de 1 m se
anoto la presencia/ausencia de suelo terroso, rocas y vegetacion a 25, 50, 75, 100y 150 cm de
altura. Sobre estos 20 puntos se calculd € porcentgje de presencia de cada una de estas
variables en funcion del nimero de veces que se registraba cada una de las categorias
propuestas. De esta manera se caracteriza de una forma sisteméticay relativamente sencilla, el
microhabitat que rodeaba a cada planta.

L as cosechas de bal os cercanos a cada uno de los 20 arbustos (a una distancia inferior
a 25 m de radio) fue tenida en cuenta. La estima de sus cosechas fue también calculada
mediante el uso del mismo método empleado en los 20 balos. Estos datos fueron tomados
solo en 1995.
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ANALISISDE DATOS

Teniendo en cuenta € gran nimero de variables descriptivas medidas en las
caracteristicas de los frutos (n= 6) y del microhdbitat del entorno de los balos (n= 8), éstas
fueron reducidas a diversos "factores o componentes' utilizando técnicas estadisticas
multivariables. Por ello, se empled un Andlisis Factorial de la matriz de correlacion de cada
grupo de variables, en la que e método de extraccion de factores empleado fue el Andlisis de
Componentes Principales (ACP). Posteriormente se seleccionaron los dos primeros
Componentes en cada caso (C1-F y C2-F para el caso de los frutos, C1-H y C2-H para las
caracteristicas del hébitat), que indican gradientes independientes de variacion en las
caracteristicas de los frutos y del hébitat (microhdabitat), respectivamente. Sobre éstos se aplico
una rotacion "Varimax" con €l fin de facilitar una mejor interpretabilidad de los resultados,
minimizando e nimero de variables que tienen una correlacion ata en un mismo
Componente Principal. Las puntuaciones factoriales factor scores) de cada Balo en estos
Componentes (con valores propios >1), fueron utilizados como variables independientes en
los andlisis posteriores, y para cada conjunto de datos, éstos explicaron un porcentaje alto de
variacion (> 77%) (para mas detalles sobre esta técnica véase BISQUERRA 1989, CUADRAS
1991).

No obstante, la matriz de correlacion de las variables independientes alin presentan
valores altos en sus interrelaciones (multicolinealidad; Tabla I1.1). Por ello, para conocer qué
variables medidas explicaron mejor €l patron de visitas exhibidos por aves y lagartos, se
realiz6 un Andlisis de Regresion MUltiple por pasos (BISQUERRA 1989, PEDHAZUR 1982). Con
el procedimiento por pasos s6lo son tenidas en cuenta variables independientes que sean
significativas en e modelo (valores de t de STUDENT > 1,96) y gque no sean multicolineales
(BISQUERRA 1989).

En estos model os se consideraron como variables dependientes, |as tasas de visitas de
aves dispersoras legitimas de semillas (Sylvia spp.), aves depredadoras de semillas (Serinus
canarius) y lagartos (Gallotia galloti) por separado, y como variables independientes. el
tamaiio de la cosecha, el porcentaje de densidad de follgje, € color de los frutos, los diferentes
Componentes obtenidos en el ACP (C1-F, C2-F, C1-H y C2-H), y solo para los datos del
ultimo afio, el porcentgje de frutos infectados por insectos frugivoros y las cosechas de balos

en las cercanias (< 25 m) de cada plantafocal.
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Para el caso de las aves, ademas de redlizar el andlisis de cada afio por separado y con
vistas a obtener un modelo predictivo con un mayor grado de resolucion, se unieron los datos
de los tres anos (n= 60 plantas). No obstante, teniendo en cuenta que a considerar
conjuntamente estas observaciones los datos no son estadisticamente independientes
(violandose por tanto, una de los requisitos para redizar inferencias estadisticas: la
independencia de los datos) (SOKAL & ROHLF 1979, ZAR (1984), se procedié a eiminar esta
variacion interanual. Para ello, se utilizaron como variables independientes los residuos
obtenidos al realizar un ANOVA | de cada variable independiente, tomando el afio como efecto
principal. Los residuos obtenidos fueron incluidos como nuevas variables en el andisis de
regresion multiple por pasos. Para la realizacion de estos modelos, todas las variables fueron
transformadas logaritmicamente, a excepcion de aquéllas que estaban expresadas en
porcentgjes (color, cobertura de follgje e infeccion por insectos), en las que se utilizé la
transformacion angular.

El patrén temporal en la variacion de las caracteristicas de los arbustos, frutos y tasas
de visitas en los tres afios fue analizado usando un ANOVA para medidas repetidas (las 20
plantas replicadas entre afios). Para ello, se tuvo en cuenta si |os datos cumplen el requisito de
laesfericidad utilizando € criterio de MAUCHLY (VON ENDE 1993).

El resto de los andlisis llevados a cabo (andlisis univariable y bivariable) siguieron los
protocolos expuestos en SOKAL & ROHLF (1979) y ZAR (1984). En aquellos casos en los que
no se cumplieron los requerimientos paramétricos de normalidad y homocedasticidad, aln
después de probar con diferentes transformaciones de |os datos, se emplearon procedimientos
de Andlisis no paramétricos (SIEGEL 1990). El tipo de prueba estadisticay la transformacion (si
procede) utilizado en cada andlisis se expone en cada caso. Al igual que en € resto de la
memoria, los valores medios se expresan con su desviacion tipica (+ 1 d.t.) tanto en € texto
como en las tablas, mientras que en las gréficas se utilizo €l error estdndar de la media ( 1
e.e.), como medidade lavariabilidad en los datos. Todos los andlisis estadisticos expuestos en
esta parte de la memoria fueron realizados utilizando el programainformético SPSS (NORUSIS
1992).
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Tabla 11.1.- Matrices de correlacién de PEARSON de las variables independientes utilizadas en €l
andlisis de las tasas de visitas de aves a los balos (los tres afios conjuntamente). C1-F, C2-F, C1-H y
C2-H corresponden a los componentes obtenidos en el anadlisis de Componentes Principales de las
caracteristicas de los frutos (F) y del habitat (H) de cada balo. Cob.= Cobertura. Infecc.= tasa de
infeccion de frutos por insectos frugivoros. Alt. = atura. Cos 1 = tamafios de las cosechas de los
balos. Cos 2 = tamafios de las cosechas de los balos del entorno préximo. * p< 0,05, ** p< 0,01,
***p<< 0,001.

Color  Follge Alt Cob Cos1l Cl-F C2-F Ci1-H C2H Infecc

Color
Follge -0,24
Alt -005 0,08

Cob 002  044*** 043

Cosl -020 040** 0,11 0,21

Ci1-F -032¢ 016 011 -006 021

C2-F -016 019 -015 -007 019 -0,13

C1-H 001 027* 0,37** 052 0,05 024  -0,004

C2-H -032 -0,04 009 -004 -0,09 014 -013 -0,004

Infecc 024 -0,02 -0,21 004 -065** -025 -0,33 020 010

Cos2 004 037 -049* -0,34 -0,07 -0,16 049 -027 -0,13 0,06
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RESULTADOS

Tasas de visita de aves

Durante los tres afios de estudio (1993-1995), los 20 bal os sel eccionados en €l Barranco
de Las Cuevas recibieron un total de 925 visitas de aves repartidas en las 480 horas de
observacion realizadas. Segun esto, los balos reciben por término medio, casi 2 visitas por
hora (x= 1,93), repartidas entre tan s6lo 4 especies (Tablall.2).

Una gran parte de estas visitas fueron realizadas por dispersores legitimos de semillas
(85,6%), de las cuales e 64,8% correspondieron a la Curruca Cabecinegra (Sylvia
melanocephala) y un 20,9% a la Curruca Tomillera (Sylvia conspicillata). Las otras dos
especies registradas acumularon un 14,4% de las observaciones. Estas fueron e Canario
(Serinus canarius) (12,7%) y € Herrerillo Comun (Parus caeruleus) (1,7%), como

depredadores de semillasy pulpa, respectivamente (Figurall.l).

Tabla 11.2.- Valores descriptivos de las tasas de visitas de las aves y lagartos frugivoros a los 20
balos (Plocama pendula) seguidos en los tres afios de estudio. En aves dispersoras legitimas de
semillas se incluyen los datos conjuntos de Sylvia melanocephala y S. conspicillata. Para los
depredadores de frutos se incluyen |os datos de Parus caeruleus (consumidor de pulpa) y Serinus
canarius (depredador de semillas). n= nimero total de visitas registradas en cada afio. La tasa de
visita indica € nimero medio (+ 1 dt) de visitas por hora (n= 8 periodos de
observacion/planta/afio) en € caso de las aves y para cada censo (n= 16 censos/planta) en el caso
de los lagartos (véase métodos para detalles).

Especie 1993 1994 1995
n Avesh n Avesh n Avesh
Sylvia melanocephala 210 160+141 227 138+181 102 066+094
Sylvia conspicillata 114 069+149 70 042+071 9 0,06+012

132



Relaciones ecol dgicas: Plocama pendula

Aves dispersoras legitimas 384 229+238 297 185+225 111 0,72+0,97
Parus caeruleus 9 0,05+0,08 4 003+011 3 0,02+0,07
Serinus canarius 28 0,17+ 0,30 5 003+010 8 055+081

Aves depredadoras de frutos 37 022+033 9 006+014 87 057+083

TOTAL AVES 421 251+263 306 191+233 198 129+154

Gallotia galloti - - - - 450 1,41+0,98
Figura 11.1.- Distribucién porcentual del nimero de visitas totales de la
Curruca Cabecinegra (Sylvia melanocephala), la Curruca Tomillera (Sylvia
conspicillata), el Canario (Serinus canarius) y el Herrerillo Comun (Parus
caeruleus) alos balos en cada uno de los afios de estudio (1993-1995) y en
los tres afios conjuntamente (Total). EI nimero de horas de observacién en
cada afio fue de 160 repartidas en 20 bal os (480 horas de observacién total).
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En otros balos del barranco, se observé de forma esporédica (solo una vez para cada
caso) el consumo de frutos de balos por parte de un peguefio grupo de gorriones morunos
(Passer hispaniolensis) y un Mirlo Comin (Turdus merula). No obstante, estas
observaciones no son habituales y se corresponden con aves gque provenian de un pequefio
nucleo antropico cercano.

El nimero maximo de visitas observadas en un determinado Balo durante un censo
(una hora de observacion) fue de 15 en 1993 (3 S. melanocephala, 7 S. conspicillata, 2 P.
caeruleusy 3 S. canarius), 19 en 1994 (12 S. melanocephala'y 7 S. conspicillata) y 16 en los
censos realizados en 1995 (14 S. canariusy 2 P. caeruleus). Los arbustos que acumularon
estos maximos fueron diferentes en cada afio.

Al andlizar la contribucién de cada especie en las tasas de visitas, la Curruca

Cabecinegra es la que presentd valores significativamente superiores a resto de las aves, ya
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sea teniendo en cuenta los tres afios conjuntamente (transformacion logaritmica; ANOVA; F=
17,61; g.l.= 2, 177; p<< 0,001), como cada afio por separado (1993: F= 9,92; g.l.= 2, 57; p<
0,001; 1994: F= 10,29; g.l.= 2, 57; p< 0,001), a excepcion de 1995, en € cua no se detectaron
diferencias entre |las tasas de visitas de canarios y currucas cabecinegras (F= 4,35; g.l.= 2, 57,
p=0,017; pruebade SCHEFFE; p> 0,05) (Tablall.2y Figurall.l).

El nimero de visitas’hora realizado por los frugivoros legitimos (currucas), disminuyé
desde 1993 (2,29 aves/h) hasta 1995 (0,72 avesh) (transformacién logaritmica; ANOVA para
datos repetidos; S. melanocephala: F= 7,84; g.l.= 2, 38; p=0,001. S. conspicillata: F= 3,95;
gl.= 2, 38; p= 0,028). Una tendencia contraria fue observada en & caso del Canario,
presentando la tasa de visitas mas atas en el Ultimo afio (0,55 aves/h) (ANOVA para datos
repetidos; F= 7,46; g.l.= 2, 38; p= 0,002). En €l caso del Herrerillo Coman (consumidor de
pulpa), los valores en la tasa de visitas fueron similares en |os tres afios (ANOVA para datos
repetidos; P. caeruleus. F=0,82; g.l.= 2, 38; p=0,449) (Tablall.2).

El porcentgje de balos visitados por |las aves cada afio (que registrasen al menos una
visita) vario en funcion de la especie tratada. La Curruca Cabecinegra se mostré como € ave
que mayor nimero de balos visité en todos los afios (85%, 90% y 55% de los balos fueron
visitados en los afos 1993, 1994 y 1995 respectivamente). Le sigue la Curruca Tomillera, la
cual visitd e 45%, e 55% y & 25% de los balos en cada afio. El Canario exhibié un mayor
grado de preferencia, a seleccionar un menor nimero de balos para alimentarse (30%, 10% y
50%). Por ultimo, e Herrerillo Comun visito algunavez e 30% de los balos en 1993, mientras
gue en los dos siguientes afos este porcentaje bajé considerablemente (5% y 2% en 1994 y
1995 respectivamente).

A excepcioén de una planta (la etiquetada con € cédigo #22), todos |os bal os recibieron
alguna visita en estos tres afios de seguimiento. No obstante, el nimero de balos que no
recibieron visitade avesfue de 3 en 1993, 2 en 1994 y hasta9 en 1995.

Tasas de visita de lagartos
Durante los 352 censos realizados (16 x 22 plantas) durante 8 dias consecutivos en
agosto de 1995, se registraron un total de 450 lagartos (101 subidos a los balos y 349 en €

suelo, bajo su cobertura). A excepcion de los dos balos "Control" sin frutos (C1 y C2), todos

los arbustos recibieron alguna visita. El nUmero medio de lagartos detectados por censo y
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plantaoscil6 entre 0,06 y 2,56 (x= 1,4) (Tabla 11.2). Seglin esto, se observa un reparto desigual
en € numero de lagartos que visitan las plantas para consumir sus frutos. Esta variabilidad se
manifiesta a comprobar que tan solo 6 plantas monopolizan précticamente la mitad de las
visitas de los lagartos (49,76%).

Si se comparan los datos de |os lagartos con |o obtenido en las aves, se comprueba que
aquéllos visitaron un porcentaje mayor de balos (100%) que lo observado en Sylvia spp.
(59,2%) y S. canarius (30%), por lo que, en principio, los lagartos son menos selectivos ala
hora de elegir los balos para aimentarse de sus frutos. Durante el transcurso de estos
seguimientos, se llegaron a contabilizar hasta 4 lagartos subidos en el mismo arbusto
simultaneamente, y hasta 6 si se tiene en cuenta | os observados en el suelo en ese instante.

La alturamedia a la que se detectaron los lagartos fue de 0,69 m (d.t.= 0,73; n= 66), y
aunque no fue posible medir el tamafio de los lagartos que consumian los frutos, si se pudo
constatar la presencia tanto de individuos juveniles como adultos de ambos sexos. Los andlisis
del contenido estomacal de individuos de diferentes edades y sexos confirman e uso
frecuente de estos frutos en sus dietas durante los meses estivales (véase la primera Parte de la
presente memoria). De igual manera, tampoco se pudo precisar € nimero de frutos que
consumian en un momento dado, ya que una vez que estaban en las cercanias de los frutos,
los lagartos mordian un ramillete de frutos a la vez que agitaban |la cabeza para ayudar a
desprenderlos. Esta pauta de alimentacion generaba que muchos frutos eran tragados
simultaneamente en cada intento, sin poder precisar en ningin momento su nimero y por
tanto, su tasa de consumo para su comparacion con las aves.

Aungue con los métodos empleados durante 1995 no se puede estimar la duracion de
estas visitas, observaciones redlizadas durante 1994 indican que algunos lagartos podian
permanecer mas de 1 hora subidos a los balos. Esto parece indicar que posiblemente el
nuimero de frutos consumidos por visita de |os lagartos podria ser superior a mostrado por las
aves, que junto a sus elevados valores de frecuencia de visitas, generaria un desigual consumo
de frutos para cada grupo de frugivoro (véase andlisis comparativos de |os niveles de remocion
enlaSeccion|1.2).

Caracteristicas delas plantas

En la Tabla 1.3 se indican los valores descriptivos de las variables intrinsecas de los
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bal os sel eccionados para este estudio. Segun se desprende de estainformacion, la altura media
de estos arbustos fue de 2,2 m, oscilando entre 1,4 a 4 m. Arbustos mayores en altura son
raros tanto en nuestra area de estudio como en otros barrancos de las islas. Los individuos de
menor talla son, generalmente no reproductivos, por lo que la muestra es representativa de los
diferentes tamarios de plantas reproductivas en el Barranco de Las Cuevas. La cobertura de
éstos (aproximada a érea de un circulo) también fue variable, oscilando entre 1,33 n? a 22,5
m? (x= 9,8 n¥), y aunque existe una relacion positiva con la atura, solo es marginalmente
(correlacion de PEARSON; rp= 0,43; p= 0,06; n= 20), por lo que arbustos mas atos no
necesariamente ocupan un area mayor.

La cobertura de follgje que presentan |os balos (medida en €l centro del arbusto) en los
diferentes afios varié de forma significativa a redizar un andisis de medidas repetidas
(variabilidad de las plantas entre afios; ANOVA para medidas repetidas;, p= 0,005; Tabla 11.3).
Por término medio, los balos presentan un valor del 63,4% de cobertura de follgje en los tres
afos seguidos, siendo 1993, el afio que presentaban un valor més elevado (70%). Unicamente
para € primer afio, se observl una relaciéon significativa entre la cobertura de follge y la
cobertura del arbusto (correlacion de PEARSON; r,= 0,69; p= 0,001; n= 20).

Con respecto a los valores que toman las estimas del tamafio de las cosechas, éste
vario de forma significativa entre afios (ANOVA para medidas repetidas, p= 0,008), siendo
superiores los valores alcanzados en el primer afo (x= 56.591 frutos; Tabla11.3). En 1993, los
bal os presentaron cosechas que oscilaron desde 14.250 hasta 275.900 frutos (C.V.= 105,8%).
Para los dos siguientes afios estos valores fueron inferiores, desde 2.118 hasta 193.116 frutos
en 1994 (C.V.= 124,3%) y desde 111 hasta 175.283 frutos en 1995 (C.V.= 117,8). El

coeficiente de variacion interanual en el tamafio de las cosechas (n= 3 afios) fue del 116,9%.

Tablall.3.- Valores descriptivos (x + 1 d.t.) de las caracteristicas intrinsecas de Plocama pendula en
cada afio de estudio (n= 20 plantas/afio). Los valores estadisticos estan dados como resultado del
andlisis de varianza para medidas repetidas (ANOVA de plantas repetidas entre afios). Las variables
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lineales fueron transformadas logaritmicamente mientras que las dadas en porcentgjes lo fueron
utilizando la transformacion angular. Los valores de significaciéon (p) estan corregidos siguiendo €l
criterio de esfericidad de MAUCHLY.

ANOVA

Variables 1993 1994 1995 F p
Altura balos (m) 2,22 £ 0,69 - -
Anchurabalos (m) 337141 - -
Longitud balos (m) 3,35+1,23 - -
Cobertura balos (m?) 9,84+ 6,14 - -
Coberturafollae (%) 69,9+ 21 58,2+ 18,9 62,2+ 14,6 6,21 0,005
Tamafio cosechas 56591 + 59467 34212 + 42518 33001 + 38864 5,43 0,008
Diametro frutos (mm) 43+0,3 41+03 44+03 8,21 0,001
Color frutos (%)* 738+ 283 714+ 264 67,8+ 30,6 057 0572
Peso fresco frutos (g) 0,05+ 0,01 0,04 £ 0,01 0,05+ 0,01 4,35 0,020
% aguaen la pulpa 80,1+25 79,3+ 0,6 791+25 2,28 0,116
N° semillas/fruto 22+03 23+03 22+04 1,37 0,266
% frutos infectados - - 19+25 - -

1 Porcentaje de frutos trand ticidos en relacion al total examinado para cada planta (200-250 frutos/planta/afio)
El tamafio de la cosecha sdlo estuvo relacionado positivamente con la cobertura

arbustiva y cobertura de follgje en 1993 (correlacion de PEARSON; r,= 0,51; p= 0,021 y =
0,74; p << 0,001; n= 20, respectivamente). Para €l resto de los afios, no se observé ninguna
relacion significativa con estas variables, ni aln a combinar los datos de los tres afios (n= 60)
(Tablall.1).

De las cinco caracteristicas principales medidas en los frutos (didmetro, color, peso
fresco, % agua en la pulpay nimero de semillag/fruto), solo vario de forma significativa entre
afios, €l diametroy e peso fresco (Tablall.3).

Con respecto a didmetro de los frutos, en 1994 su vaor fue inferior (x= 4,1 mm) &
compararlo con los otros dos afios (Tabla 11.3). El valor que tomé este variable no estuvo
relacionado con ningln otro rasgo intrinseco de los balos, a excepcién de algunas
caracteristicas propias de los frutos, como son el peso fresco (correlacion de PEARSON; I,=
0,84; p << 0,01; n=60), su contenido en agua (r,= 0,27; p= 0,04; n= 60) y de forma negativa
con € color de estos (r,= -0,29; p= 0,025; n= 60). Al andizar los afios por separado,
unicamente el peso fresco de los frutos se manifest6 altamente relacionado con el tamafio de
éstos en los tres afios (p<< 0,001). El porcentagje de agua incrementd su valor al aumentar €l
tamario de |os frutos Gnicamente para |os datos de 1994 (r,= 0,91; p<< 0,001; n= 20).

El porcentaje de frutos transltcidos que presentaba un determinado arbusto no varié
significativamente entre afios (p= 0,57; Tabla I1.3). Por término medio, valores cercanos a

70% de los frutos de un determinado arbusto presentaban este tipo de frutos (translicidos). En
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1993, solo tres plantas presentaban frutos translUicidos en un porcentaje inferior al 50% de su
cosecha. Para 1994, este valor fue alcanzado por cuatro plantas y cinco para 1995. Tres de
estas plantas coincidieron en los tres afios, mientras que dos o hicieron en dos afios.

El color delos frutos estuvo relacionado negativamente con €l didametro medio de éstos
(r,=-0,29; p= 0,025; n= 60 plantas) y con &l peso fresco medio (r,= -0,42; p= 0,001; n= 60). Al
analizar esta caracteristica para cada afio, para los datos de 1993 se observd una relacion
significativa con € nimero de semillas/fruto (r,= 0,55; p= 0,012; n= 20), mientras que para
1995, se detectd una relacion significativa con su peso fresco (r,= -0,49; p= 0,03; n= 20).

Al existir una relacion drecta entre tamafio y peso fresco, también se detectdé una
variabilidad interanual en e peso fresco de los frutos, a igual que lo observado con €
didmetro (Tablall.3).

El porcentaje de agua en la pulpa no varié significativamente entre estas 20 plantas
entre afos (p= 0,12), observandose un margen de variacion reducido para cada afio (» 10%
entre el valor medio tomado para cada planta). Los valores obtenidos en 1993 oscilaron entre
un 74,2% y 84,1%. Para 1994, entre un 78,1y 80,3% y en 1995: 71,9-83,3% (valores medios
maximos y minimos para cada planta).

El nimero medio de semillas/fruto que presentaban los frutos de un arbusto tampoco
mostré una variabilidad significativa entre afios (p= 0,27) (Tabla 11.3). EIl nimero de
semillag/fruto oscilé entre 1 y 5 semillas, siendo 2,2 € valor medio (n= 2.800 frutos). No
obstante hubo plantas que presentaban, como valor medio, 1,4 semillas/fruto en 1993 y 1,6
para 1994 y 1995 (valores todos de la misma planta), mientras que otras presentaban el valor
maximo de la poblacion 2,8 en estos tres afios (datos tomados también de la misma planta).
No se detectd ninguna relacion significativa entre esta variable y el resto medidas en cada uno
de los balos, a excepcién de lo observado entre el color y el nimero medio de semillas (ya
expuesto en los parraf os anteriores).

A medida que disminuye el nimero de semillas en un fruto, el peso de cada semilla
aumenta. Para aguellas semillas que sélo presentaban una semilla, su peso seco fue de 0,88
mg, mientras que para aquellos frutos que presentaron 5 semillas, su peso fue de 0,6 mg.
Valores intermedios se obtuvieron para semillas de frutos con 2, 3y 4 semillas.

Aunque sblo se tuvo en cuenta en 1995, la tasa de infeccidn por insectos frugivoros se
mostré baja (<2%). El valor méas ato lo presentaba una planta con e 9,5% de frutos

infectados, mientras que la mitad de las plantas (n= 10) presentaron una tasa de infeccion
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inferior a 1%. Para este afio se detectd una relacion significativa negativa con € tamarfio de las
cosechas (rp,= -0,65; p= 0,002; n= 20), o sea, plantas con mayores cosechas presentaron tasas
de infeccion menores.

Teniendo en cuenta los altos valores de correlacion obtenidos entre las caracteristicas
medidas en los frutos (Tabla 11.4), y con &nimo de reducir €l nimero de variables descriptivas,
dos Componentes fueron obtenidos al realizar un andlisis de Componentes Principales con los
datos conjuntos de los tres afios (Tabla 11.5). Este andlisis revela que con tan sblo dos factores
independientes (con valores propios >1) se recoge e 80,5% de la variabilidad total exhibida
por estos rasgos de |os frutos.

El Componente 1 (C1-F en adelante) esta relacionado con el tamafio de los frutos
(didmetro y peso) y la cantidad de pulpa (peso y su relacion con el peso en semillas). Este
Componente, define por tanto, un gradiente de tamafio y de variacion en la recompensa
(contenido de pulpa por fruto) para especies que utilizan la pulpa como alimento. En cambio,
el Componente 2 (C2-F en adelante), resume aquellas variables relacionadas con las semillas
(peso de semillas y, negativamente, con la relacion peso pulpa/semillas). Este Componente,
define un gradiente relacionado con la carga de semillas presentes en cada fruto que muestra el

grado de recompensa para especies depredadoras de semillas (Tablall.5).
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Tabla I1.4.- Matriz de correlacion de PEARSON entre las variables medidas en los frutos
de Plocama pendula en los tres afios de estudio. * p< 0,05, ** p< 0,01, *** p<< 0,001.
Las variables fueron previamente transformadas | ogaritmicamente.

Variables % aguaen Diémetro Pesofresco  Pesoen Peso seco

pulpa fruto fruto semillas pulpa
Diametro fruto 0,27*
Peso fresco fruto 0,29* 0,84***
Peso en semillas 0,01 0,16 0,14
Peso seco pulpa 0,29* 0,84*** 0,99* ** 0,118
Relacion peso 0,29** 0,62*** 0,67*** -0,51*** 0,69***

pul pa/semillas

Tabla 11.5. Andlisis de Componentes Principales de la matriz de correlacion de
las variables medidas en los frutos de Plocama pendula (transformadas
logaritmicamente) y del entorno préximo (microhdbitat) (transformadas
angularmente) en las 20 plantas estudiadas. Aquellas variables con valores
superiores a 0,5 en cada Componente se indican en negritas.

Componentes
CARACTERISTICAS Cl C2
FRUTOS
Porcentaje de agua 0414 - 0,089
Diametro del fruto 0,913 0,075
Peso fresco 0,973 0,046
Peso semillas - 0,115 0,979
Peso seco pulpa 0,973 0,011
Relacién peso pulpal/semillas 0,730 - 0,640
Valor propio 347 1,35
Porcentgje de varianza 58,0 225
Porcentaje acumulado 58,0 80,5
ENTORNO PROXIMO

Escarpes - 0,491 0,161
Coberturarocas 0,031 - 0,994
Cobertura suelo terroso 0,225 0,886
Cobertura vegetacion (< 25 cm) 0,794 0431
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(26-50 cm) 0,906 0,225
(51-75 cm) 0,961 0,073
(76-100 cm) 0,941 0,151
(101-150 cm) 0,651 0,432
Valor propio 454 1,69
Porcentgje de varianza 56,8 21,1
Porcentaje acumulado 56,8 77,9

Caracteristicas del entorno proximo de las plantas

Entre las 8 variables que definen las caracteristicas del hébitat de cada Balo, se observa
una ata correlacion. Por ello, se procedio a reducir la informacion de éstas en unos pocos
componentes sin que produjera una pérdida significativa de informacion (Tablas 1.5y 11.6).

El andlisis de Componentes Principales revel6 que con tan s6lo 2 Componentes se
puede explicar e 77,9% de esta variabilidad (Tabla I1.5). Un tercer Componente (no incluido
en los andlisis), aunque incrementa un 12,3% de variabilidad, presentd un valor propio inferior
al.

El Componente 1 (C1-H en adelante) esté relacionado positivamente con la cobertura
de vegetacion existente en los alrededores (en un radio < 10 m ) del Balo. Este Componente
muestra un gradiente en la que cada planta se ubicara en funcién de su puntuacion factorial
(factor scores) y que vendra dado por la cobertura arbustiva de su entorno. En cambio, €l
Componente 2 (C2-H en adelante) define un gradiente en funcion del tipo de sustrato presente
en el entorno inmediato ala planta (cobertura de suelo terroso o de rocas).

El tamafio de las cosechas de las plantas del entorno (tenido en cuenta solo en 1995)
oscil6 entre O frutos (plantas que en un radio de 25 m a su arededor no presentaban balos o si

existian no produjeron frutos) y 256.808 frutos (x= 34.411; d.t.= 67.502; n= 20).
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Tabla I1.6.- Matriz de correlacion de PEARSON de las caracteristicas del habitat de las 20 plantas
seguidas durante los tres afios de estudio. Todas las variables fueron medidas como porcentajes de su
presencia en los 20 puntos de muestreo por planta. Las variables fueron transformadas usando la
transformacion angular. Los valores de atura de vegetacion estan sefialados en centimetros. * p<
0,05, ** p< 0,01, *** p<< 0,001. Cob. veg = cobertura vegetacion.

Variables Cob.  Cob. Cob. veg. Cob.veg. Cob.veg. Cob.veg. Cob. veg.
rocas suelo <25cm 26-50 51-75 76-100  101-150
terroso
Cob. suelo terroso -0,89* **
Cob. veg. (< 25 cm) -0,33 0,44*
Cob. veg. (26-50 cm) -0,17 0,29 0,85***
Cob. veg. (51-75 cm) -0,02 0,19 0,77%**  0,88***
Cob. veg. (76-100 cm) -0,07 0,25 0,73***  0,83*** (0,88***
Cob. veg. (101-150cm)  -0,39 0,38** 041 0,52* 0,52* 0,62***
Escarpes -0,21 -0,24 -0,17 -0,23 -0,32 -0,37 0,04

Tasa de consumo de frutos por las aves

Los canarios presentan una tasa de consumo de frutos por visita significativamente
mayor (x = d.t= 189 % 24,4 frutos/visita; n= 37) que lo observado en las currucas
cabecinegras (3,4 + 2,9 frutos/visita; n= 230), currucas tomilleras (3,2 + 1,9 frutos/visita; n= 84)
y herrerillos comunes (2,2 + 1,3; n=5) (transformacion logaritmica; ANOVA; F= 71,99; g.l.= 2,
350; p<< 0,001), no observandose diferencias entre las dos especies de currucas (prueba de
SCHEFFE; p > 0,05). En & andlisis estadistico realizado no se incluyeron los datos del Herrerillo
Comun debido a su reducido tamafio muestral (n=5).

Esta diferencia puede deberse a que los canarios presentan un mayor tiempo de
estanciaen los arbustos (5,4 + 5,2 min) al compararlos la Curruca Cabecinegra (1,7 £ 2,4 min)
y Curruca Tomillera (1,7 + 2,1 min). No obstante, al comparar la tasa de consumo en funcion
del tiempo (numero de frutos consumidos/minuto), este patron de diferencias se mantienen

constante, siendo |os canarios |os que consumen una mayor cantidad de frutos por unidad de
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tiempo, seguido de la Curruca Cabecinegray por ultimo la Curruca Tomillera (transformacion
logaritmica; ANOVA; F=7,76; g.l.= 2, 344; p= 0,0035) (Figurall.2A). Se detectaron diferencias
significativas entre todas | as especies (prueba de SCHEFFE; p < 0,05).

El nimero de saltos/minuto que realizaban las aves a visitar las plantas se mostré
significativamente diferente entre cada una de las especies. La Curruca Cabecinegra realizaba
un mayor nimero de saltos/min que la Curruca Tomillera y € Canario (transformacion
logaritmica; ANOVA; F=49,1; g.l.= 2, 344; p<< 0,001). Se detectaron diferencias significativas
entre todas | as especies (prueba de SCHEFFE; p< 0,05) (Figurall.2B).

Se observaron diferencias entre | as tasas de consumo de frutos (nimero de frutos/min)
entre afnos para todas las especies. S. melanocephala (1993: 5,5 + 3,7; n= 67; 1994: 49 + 31,
n=108; 1995: 6,7 * 4; n=52), S. conspicillata (1993: 4,7 £ 2,8; n=42; 1994: 41 + 2,5; n= 37,
1995:35+ 1,7, n=5),y S canarius (1993: 51 £ 2,6; n=12; 1994: 21+ 1,5, n=3; 1995: 75 +
2,7, n=19) (ANOVA; interaccion "especie x afio"; p= 0,04) (Tablall.7).

Figurall.2.- Vaores medios (+ 1 e.e.) delas tasas de consumo de frutos (A)
y tasas de saltos (B) por minuto realizados por las aves que consumen frutos
de P. pendula. Los nimeros indican €l nimero de observaciones totales de
cada especie en los tres afios de seguimiento (1993-1995).
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Tabla 11.7.- Resultado del ANOVA de las tasas de consumo (nUmero de
frutos/minuto) de diferentes especies de aves (S. melanocephala, S.
conspicillata y S canarius) y afios (1993-1995). Los datos fueron
transformados logaritmicamente. Para el modelo total: F= 4,81; p< 0,001. ***
p<< 0,001.

Tratamiento gl. Sumade  Cuadrado F p
cuadrados medio
Entre especies 2 0,37 0,19 447 0,012
Entre afios 2 0,45 0,23 542 0,005
Especie x afio 4 0,43 0,11 258 0,037
Error 336 14,06 0,04

El ndmero de frutos consumidos por minuto en diferentes plantas sdlo estuvo,

margina mente relacionado (y de forma negativa) con el nimero medio de semillas/fruto en el
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caso de la Curruca Tomillera (correlacion de SPEARMAN; r&= -0,51; p= 0,06; n= 16 plantas).
Caracteristicas de las plantas y preferencias de las aves

Al analizar qué caracteristicas explican, en mayor grado, las preferencias exhibidas por
las aves en cada afio se observo que ésta variaba en funcion del afio tratado (Tabla 11.8).
Unicamente las currucas mostraron preferencias por aquellos bal os que mostraron una mayor
cobertura arbustivo en su entorno inmediato (C1-H) en dos de los tres afios estudiados (1993
y 1995).

Al unir los datos de los tres afios (n= 60), se detecta que para el caso del modelo
obtenido con los datos de las dos currucas, sigue siendo la variable C1-H la que mejor explica
la contribucion de las tasas de visitas de estas aves (R?= 0,36), y en menor grado lo son la
cosecha de la planta (R?= 0,17) y negativamente las cosechas de los balos del entorno (R*=
0,11). Para los datos de los canarios, la cosecha de las plantas (R*= 0,31) y e peso de
semillas/fruto (R?= 0,2), son las variables seleccionadas de forma significativa en el modelo

(Tablall.8). Los model os finales obtenidos para cada grupo de aves son los siguientes.

Tasas de visita (currucas) = - 0,07 + 0,19 (C1-H) + 0,0009 (Cosecha) - 0,44

(Cosecha entorno)

Tasas de visita (canarios) = 0,085 (Cosecha) + 7,11 (C2-F)

Al realizar los andlisis de regresién multiple por pasos con los datos de cada especie de
curruca por separado, se obtiene que para la Curruca Cabecinegra, las variables que explican
significativamente € patron de preferencias por determinados balos e incluidas en el modelo
son (en este orden): C1-H, €l tamarfio de la cosechay las cosechas de las plantas del entorno.
En cambio para la Curruca Tomillera, no se detectd ninguna variable que cumpliese los

requisitos minimos del andlisis.

Tabla I1.8.- Resultados de los andlisis de regresion mdiltiple por pasos de las tasas de visita
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de los diferentes grupos de frugivoros: dispersores legitimos de semillas (Sylvia spp. y G.
galloti) y depredadores de semillas (S canarius). Se indican los resultados obtenidos para
cada afo por separado y de forma conjunta para €l caso de las aves. C1-F, C2-F, C1-H y
C2-H corresponden a los Componentes obtenidos en e andlisis de Componentes
Principales de las caracteristicas de los frutos y del habitat de cada Balo. Cosecha 2 =
tamarios de las cosechas de los balos del entorno. Los model os finales obtenidos se indican
en € apartado de resultados.*** p<< 0,001.

Afio Pasos Variable R°>  rmdltiple F parcid P
S canaria
1 C2-H 0,402 0,634 12,08 0,0027
1993
Sylvia spp.
1 C1-H 0,332 0,576 8,96 0,0078
Sylvia spp.
1 C2-F 0,217 0,466 4,99 0,0385
1994 2 C2-H 0,442 0,665 6,73 0,0070
3 Cl-F 0,714 0,845 13,34 0,0001
4 Cobertura 0,797 0,893 14,72 *kx
S canaria
1 Follge 0,418 0,647 12,96 0,0020
2 Altura 0,532 0,729 9,68 0,0016
3 Cosecha2 0,647 0,804 9,79 0,0007
4 Cosecha 0,748 0,865 11,12 0,0002
1995 Sylvia spp.
1 C1-H 0,339 0,582 9,23 0,0071
2 Cosecha 0,566 0,752 11,08 0,0008
3 Altura 0,673 0,820 10,97 0,0004
G. galloti
1 Cl-F 0,351 0,592 9,73 0,0059
2 Cosecha 0,519 0,721 9,18 0,0020
3 Altura 0,657 0,811 10,22 0,0005
S canaria
1 Cosecha 0,31 0,55 0,55 0,0106
2 C2-F 0,51 0,71 0,71 0,0023
1993-1995 Sylvia spp.
1 C1-H 0,36 0,60 10,18 0,0051
2 Cosecha 0,53 0,72 9,69 0,0016
3 Cosecha2 0,64 0,80 9,68 0,0007




Relaciones ecol dgicas: Plocama pendula

Figura 11.3.- Relacion entre e tamafio de la cosecha de los balos y e
nimero medio de currucas (Sylvia spp.) y canarios (S. canarius) que visitan
cada balo en una hora. Se incluyen los datos de los tres afios de
seguimiento. Correlacion de PEARSON; r,= 0,31; p= 0,014 para e caso de las
currucasy rg= 0,25; p= 0,05 paralos canarios. El tamafio muestral en ambos
casos es de 60 (20 plantas x 3 afnios).
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En la Figura I1.3, se presenta la relacion existente entre las cosechas de los balos
(variable comin en los dos modelos) y la contribucion de cada grupo de aves a las tasas de
vistas. Para S. canarius, esta relacion es margindmente significativa (Correlacion de
PEARSON; r,= 0,25; p= 0,05), mientras que para las currucas, la correlacion entre estas dos
variables fue significativa (r,= 0,31; p= 0,014).

Variables seleccionados por lagartosy aves. Analisis comparativo

El Andisis de Regresion Multiple por pasos mostré que diferentes variables

explicaban, de forma significativa, las tasas de visitas registradas durante 1995 de lagartos,
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currucasy canarios (Tablall.8).

En e caso de los lagartos, sus preferencias se manifiestan significativas en tres
variables intrinsecas (y bajo control de la propia planta) ala hora de decidir a qué arbusto van
aaimentarse. Estas son las caracteristicas de los frutos resumidas en el Componente | (C1-F,
relacionado con su tamafio y contenido en pulpa) y que explica € 35% de la variabilidad
observada, el tamafio de la cosecha (17%) y, de forma negativa, laalturadel arbusto (14%). La
combinacion de todas las variables conjuntamente explican un porcentgje significativo de la
varianza en lavariable dependiente (ANOVA; F= 10,22; g.l.= 3, 16; p= 0,0005; R*= 0,66) (Tabla
11.8).

Para las aves (en 1995), se observa que |os model os lineales obtenidos explican un ato
porcentaje de la varianza (R*= 0,67 y 0,42 para Sylvia spp. y S. canarius, respectivamente) y
las contribuciones de cada variable por separado difieren en funcion del grupo tratado. Paralas
currucas, se detecté que visitaron en mayor medida aquellos balos que presentasen una alta
cobertura de arbustos en sus alrededores (C1-H) (34%), altos tamafios de cosechas (23%) y
aturas bgas (11%) (F= 10,97; g.l.= 3, 16; p= 0,0004; Tabla 11.8), mientras que para los
canarios (S. canarius), la Unica variable que cumplié los requisitos exigidos paraincluirlaen e
model o fue la cobertura de follaje (42%).

Al igual que lo detectado en lagartos, ninguna de las variables excluidas en & modelo
aportarian, de forma significativa, informacion importante al modelo obtenido con la tasa de
visitas de las currucas (p > 0,17; prueba de la t de STUDENT). En cambio, para Serinus
canarius, otras dos variables afadirian un incremento de informacion (marginalmente
significativa) en base a los valores que toman su grados de significacion (p< 0,06), asi como
sus altos valores de Tolerancia (> 0,97). Estas variables son el tamafio las cosechas y la atura
de los balos. Atendiendo a estos valores, estos rasgos deben tenerse en cuenta a la hora de
interpretar los modelos obtenidos, ya que si se relgja el criterio de seleccién de variables a p<
0,06, éstos formarian parte del modelo en el caso de los canarios (ANOVA; F= 11,12; g.l.= 4,
15; p<< 0,001; R?= 0,75) a la vez que seria (til para comparar |os modelos obtenidos en los
tres grupos de frugivoros. Este hecho no genera ninglin cambio en los model os obtenidos para
p< 0,05 en loslagartos y currucas. Por ello, seindican los resultados obtenidos para p< 0,06 en
cada caso (n6tese que al relgjar el criterio de significacion en € modelo de la tasa de visitas de

los canarios, ademés se muestrarelevante el tamafio de cosecha de |os bal os proximos):
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Tasas de visita (lagartos) = 1,04 + 0,25 (C1-F) + 0,08 (Cosecha) - 0,39 (Altura)

Tasas de visita (currucas) = - 0,86 + 0,22(C1-H) + 0,08 (Cosecha) + 0,38 (Altura)

Tasas de visita (canarios) =-1,43 + 0,32 (Follgje) + 0,51 (Altura) + 0,5 (Cosecha)
+ 0,036 (Cosecha balos del entorno)

EnlaTablall.8 seindican los parametros obtenidos en estos model os para |os datos de
1995, y en la Figura 11.4 se exponen las relaciones existentes entre |as tasas de visita de cada
grupo de frugivorosy las variables independientes comunes en |os tres model os: tamarfio de la
cosechay alturadelos balos.

Seglin lo expuesto en estas graficas se puede observar que, a excepcion de la altura de
los balos, los tres grupos de frugivoros mostraron un incremento en latasa de visitas a medida
gue se incrementa los valores de éstas. Esta relacion fue significativa para el caso del tamafio
de las cosechas de frutos en las currucas (Correlacion de PEARSON; r,= 0,51; p= 0,02) y los
lagartos (r,= 0,59; p= 0,007). Peara los canarios, esta relacion solo fue marginalmente
significativa (r,= 0,43; p= 0,059). Para la atura de los arbustos, solo se observo una relacion
significativa en e caso de las currucas, incrementdndose sus tasas de visitas a medida que
aumenta el tamafio de los balos (r,= 0,57; p= 0,009). Una tendencia positiva se detecta en
caso de los canarios, pero sin llegar a ser significativa (r,= 0,34; p= 0,14). Y por ultimo, una
tendencia contraria a lo observado en currucas y canarios (aunque no significativa) se detecta
con los lagartos, incrementandose su tasas de visitas a medida que disminuye la altura de éstos

(r,=-0,25; p=0,28). Todas las variables fueron previamente transformadas | ogaritmicamente.
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Figura 11.4.- Relacion existente entre el tamafio de la cosecha y la altura de
los balos respecto a nimero medio de lagartos (G. galloti) por censo, y €
de currucas (Sylvia spp.) y canarios (S. canarius) que visitan cada balo en
una hora. S6lo se incluyen los datos de 1995.
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Seccion 11.2
Analisis comparativo del papel de aves y lagartos
en las diferentes fases del reclutamiento del
Balo
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METODOS

Cuantificacion del consumo de frutos

Durante los veranos de 1993 y 1994 se llevaron a cabo experiencias de campo con €l
fin de estimar, tanto el nimero de frutos como el porcentgje de la cosecha inicial, que eran
consumidos por las aves o los lagartos en un determinado arbusto. Para ello se seleccionaron
24 balos en 1993 y 28 en 1994 que eran asignados, de forma aleatoria, a cada uno de los cuatro
tratamientos experimentales siguientes: 1) "exclusion de aves', 2) "exclusiéon de lagartos', 3)
"Control" abierto alavisitade avesy lagartosy 4) "exclusion total”. Seincluyeron entre6y 7
arbustos por tratamiento y afio.

Paralos datos de 1994 se pudo analizar € efecto "localidad" en las tasas de remocion a
dividir e area de estudio en dos zonas ("Bco. arriba' y "Bco. abgo"). En la primera se
encontraban 3 plantas por tratamiento, mientras que en la parte baja del barranco fueron
distribuidos 4 arbustos por cada tratamiento. Estas dos zonas difieren en la densidad de balos
por unidad de superficie, teniendo el "Bco. abgjo" una densidad comparativamente mayor de
balos (14,7 £ 2,4 plantas/0,2 ha; n=7) que € "Bco. arriba" (10 £ 4,5 plantas/0,2 ha; n= 6). No
obstante, sdlo fueron detectadas diferencias marginalmente significativas entre localidades
(MANN-WITHNEY; W= 28,5; p= 0,051).

En el tratamiento de exclusién de las aves, los balos fueron cubiertos completamente
por unamalla pléstica de color verde (de 2 mm de luz) hasta aproximadamente 5 cm del suelo.
Este pequefio hueco dejado en la base de cada arbusto era suficiente para que los lagartos
pudieran acceder libremente a los balos a consumir sus frutos, sin que las aves pudieran
utilizarlos como recurso alimentario. Las mallas fueron sujetadas con cuerdas y rocas para
evitar que el viento pudiera desprenderlas. En algunos casos se llegd a utilizar un palo o una
cafia como gje central paraayudar a sujetar lamalla pléstica.

Lamalla pléstica utilizada no afect6 negativamente a la parte vegetativa de las plantas,
y aunque este procedimiento evita que los lagartos puedan detectar visualmente tanto el
tamafio de las cosechas como las caracteristicas de los frutos (C1-F) (rasgos claves en modular
las tasas de visitas; véase la Tabla 11.8 en la Seccién I1.1), en numerosas ocasiones se
detectaron lagartos subidos a estos arbustos de "exclusion de aves' consumiendo sus frutos.

No obstante, hay que mencionar que aunque este método disminuye considerablemente las
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visitas de las aves (posiblemente hasta un valor cercano a "0" en todas las plantas), su uso
conlleva una reduccion potencial en la tasas de visitas de los lagartos a no detectar los
caracteres anteriormente sefidados. Segln esto, la exclusién de aves se realiza con un
sacrificio inevitable en la tasa de visitas de |os lagartos, que hay que tener en cuenta a la hora
deinterpretar |os resultados obtenidos.

En aquellos balos asignados al tratamiento de exclusion de los lagartos, cada uno de
éstos eran rodeados por un pléstico transparente de aproximadamente 40 cm de altura desde el
suelo que impedia el acceso a las plantas. El plastico era enterrado unos centimetros en el
suelo y fijado con rocas, cafias y cuerdas para que permaneciese vertical durante todo el
tiempo que durd la experiencia. Antes de la colocacion se reviso € interior de perimetro para
evitar que algun lagarto quedara dentro del &rea excluida a éstos. Ademés, se tuvo especia
cuidado en que los lagartos no pudieran acceder a estas plantas experimentales trepando, ya
sea por rocas 0 arbustos cercanos. Para ello, se algjaron todas las ramas cercanas y se
colocaron plésticos en aquellas zonas que pudieran significar entradas potenciales para los
lagartos.

Este método de exclusion de lagartos es empleado (con éxito) por NUMErosos
agricultores en las isas para evitar que puedan acceder a sus cultivos. En contra, las aves s
utilizaban de forma periddica estos balos para consumir frutos, no siendo los plasticos un
impedimento para que esto ocurriera. A diferencia de lo observado en el otro tipo de
exclusiones, las aves si pueden detectar los caracteres que modulan sus tasas de visitas
(principalmente el tamafio de la cosecha, caracteres de los frutos y peculiaridades del habitat;
Tablall.8).

En los balos utilizados como "exclusion total” se evit6 el consumo de frutos de los dos
grupos de vertebrados (aves y lagartos). Para ello, estos arbustos fueron rodeados
completamente por lamalla plasticay sujetada en el suelo con piedras para evitar la entrada de
lagartos. Estos balos fueron tenidos en cuenta para estimar €l grado de error que se podia
cometer al calcular tanto el nimero como el porcentaje de frutos consumidos en los otros
giemplares experimentales. A los balos utilizados como "Control" podian acceder tanto los
lagartos como las aves a consumir sus frutos.

Como ya ha sido puesto de manifiesto en la Seccion anterior, las tasas de visitas de
avesy lagartos varian en funcién de diversas caracteristicas en las plantas (Tabla |1.8). Por €llo,

la seleccion de las plantas experimentales se hizo de tal manera que fuesen lo méas
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homogéneas posible en cuanto a su tamafio, seleccionandose para ello arbustos de porte
mediano (» 1,5 m de altura) para cada tratamiento y afio. En 1993, laadturamedia(x 1 d.t.) de
las plantas "Control" fue de 1,4 + 0,4 m frente a 1,7 + 0,7 para las plantas "exclusién de
lagartos' y 1,6 + 0,3 paralas "exclusion de aves'. En 1994, la altura oscil6 entre 1,5 + 0,3 para
las plantas usadas como "exclusion de lagartos' hasta 1,9 + 0,6 para aquéllas utilizadas como
"Control". No obstante, alin seleccionandose plantas mas o menos homogéneas en su tamario,
el tamarfio de la cosecha (factor de suma importancia en modular la tasa de visitas de aves y
lagartos) mostré una enorme variacion entre los tratamientos. Esta variable oscilé desde
21,953 + 16.205 frutos (valor medio en las plantas "Control") hasta 50.200 + 36.638
("exclusion de aves') en 1993 y desde 19.608 + 11.284 ("exclusion de aves') hasta 53.329 +
32.731 ("Control") en 1994. Para corregir dicho efecto, se procedié a utilizar un andlisis de
covarianza (ANCOVA; véase Andlisis de datos para detall es).

En las experiencias de 1993, las exclusiones se iniciaron a finales de julio y se
extendieron hasta mediados de septiembre. Esto hace que cada planta fue expuesta a los
experimentos durante un total de 49 dias. En cambio para 1994, los dias transcurridos fueron
60, desde mediados de julio hasta finales de septiembre. La fecha de inicio y fin de la
experiencia para cada planta fue seleccionada segin que éstas fueran seguidas durante un
mismo periodo de tiempo para cada afio y en funcion de la fenologia de fructificacion de los
balos (véase Figural.2 en la primera parte de la memoria).

Durante el tiempo que duraron los experimentos de campo, se realizé un seguimiento
cas diario de los métodos de exclusion empleados, revisando y solventando cualquier
inconveniente detectado, confirmandose ademas, la idoneidad del método empleado en cada
experimento. Unicamente durante 1993 se detectaron dos currucas (S melanocephala)
consumiendo frutos en un balo de "exclusion de aves' y varios lagartos en algunos balos de
"exclusion de lagartos'. Estos arbustos no fueron incluidos en los andlisis. No obstante, alin
siendo hechos puntuales, los experimentos de exclusion no suponen, a ciencia cierta, un
porcentaje de exclusiéon del 100% para cada tratamiento, aunque si una reduccion
considerable de las tasas de visitas del frugivoro que se pretendia evitar en cada tratamiento.

Para conocer la importancia cuantitativa de las aves y lagartos en la dispersion de
semillas, se calcularon dos tipos de indices utilizados en estudios de frugivoros y plantas
(HERRERA 1988b, JORDANO 1989, WILLSON & WHELAN 1993, HERRERA €t al. 1994, JORDANO
1994 y 1995, ALCANTARA et al.1997):
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Eficiencia en e consumo de frutos: Porcentgje del tamario inicial de la cosecha de

frutos que es consumido por cada grupo frugivoro en cada planta. Este indice estima
el beneficio de ladispersion en relacion al esfuerzo reproductivo de la planta.

NUmero de frutos consumidos: El nimero absoluto de frutos consumidos en cada

planta por cada frugivoro. Este indice refleja, de forma més acertada la componente
de fecundidad de la €eficacia bioldgica (fitness) (LANDE & ARNOLD 1983, MURRAY
1987).

Para cada arbusto se marcaron individualmente y por término medio 27 + 6,9y 44,1 +
8,9 (x = d.t.) ramilletes en 1993 y 1994, respectivamente. Estos ramilletes fueron distribuidos
de forma regular por toda la planta tanto en las zonas bajas, medias y altas del arbusto. Para
cada uno de ellos se contabilizd, utilizando contadores manuales, el nimero de frutos
maduros y verdes (al inicio de la experiencia) y de frutos maduros y pasados o secos (a final
de lamisma). Los frutos secos o pasados presentes en estos ramilletes en lafechainicial de la
experiencia fueron eliminados para facilitar los calculos que mas adelante se detallan. El
nimero medio (+ 1 d.t.) de frutos por ramillete fue de 41,9 + 13,8 en las plantas de 1993 y de
35,8 £ 11,3 paralos arbustos seguidos durante 1994.

Durante 1993 se etiquetaron un total de 27.480 frutos, o que supone por término
medio, 1.112 frutog/planta (d.t.= 521) correspondiendo esta cifra a 6,1% de la cosecha
individual (d.t.= 4,45). En 1994, el nimero de frutos marcados fue de 48.847 frutos, 1.628
frutos/planta (d.t.= 541), correspondiendo a un porcentaje medio del 10,02% de las cosechas
individuales (d.t.= 6,5). Solo datos de ramilletes etiquetados con datos iniciaes y finales son
incluidosen losandlisis.

Bajo la cobertura de cada uno de los arbustos se situaron entre 2 y 4 bandejas de
auminio (18 x 13cm) (3 £ 1 en 1993y 3,7 + 0,5 para 1994). El nimero de éstas estaba en
funcion de la proyeccion horizontal de la copa de cada uno de los balos y su funcion eralade
recoger |os frutos que caian a suelo, ya fueran maduros, verdes o pasados. Cada una de estas

bandgjas tenia una malla pléstica, que evitaba que estos frutos fueran consumidos
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posteriormente en €l interior de las bandegjas. El nUmero total de bandejas colocadas en 1993
fue de 72, mientras que en 1994 ascendi6 hasta 107.

Estas bandejas cubrian por término medio, € 3,7 £ 2,5 % de la superficie de los balos
en 1993y hastad 4,5 + 3,5 % de los bal os seguidos en 1994. L os frutos depositados en estas
bandejas fueron contabilizados en nueve ocasiones (a intervalos de 5-7 dias) a lo largo del
tiempo que durd la experiencia, utilizandose en los andlisis €l total acumulado en cada bandeja
durante este periodo (49 dias paralas experiencias de 1993 y 60 para 1994).

Para poder extrapolar |os resultados a la cosecha total de la planta, €l tamafio de éstas
se estimo utilizando la misma técnica empleada en el estudio de las tasas de visitas de aves y
lagartos y ya expuestaen la Seccion 11.1.

Los niveles de remocion de frutos fueron calculados teniendo en cuenta que las

bandejas de aluminio recogen los siguientes tipos de frutos:

1. Frutos maduros, pasados y verdes, no usados por vertebrados frugivoros, que caen al
suelo por accion, p.g., del viento.

2. Frutos consumidos por aves depredadoras de semillas o consumidoras de pulpa
(Serinus canariusy Parus caeruleus, respectivamente) que los dejan caer a suelo una
vez han cogido sus semillas o fragmentos de pulpa (véase la Seccion 11.1).

3. Frutos que se han caido del pico tanto de las aves frugivoras dispersoras de semillas
(Sylvia spp.), depredadoras de semillas (S. canarius), depredadoras de pulpa (P.
caeruleus) o de labocadeloslagartos (G. galloti) durante sus pautas de alimentacion.

4. Semillas dispersadas y regurgitadas.

Conociendo el tamafio de las cosecha de la planta se puede conocer qué porcentgje de
ésta es recogido en las bandejas y extrapolar ala cosecha parcial que fue etiquetada en el inicio

de laexperiencia

FBE = CEl x (FB1+FB2+FB3)/Cosechaindividual inicial

Siendo FBE: los frutos recogidos en | as bandejas de |os ramill etes etiquetados.
CEl: lacosechaparcia delaplantay etiquetada al inicio de la experiencia. FB1,
FB2y FB3: el sumatorio de los frutos recogidos en las bandejas de las

categorias 1, 2 'y 3 durante las 9 inspecciones realizadas.
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Por ello, laeficienciaen el consumo de frutos (%) (EFC,) seria el siguiente:

EFC, = (CEI - FBE - CEF) x 100/CEI

siendo CEI = el tamario la cosecha parcial delaplantay etiquetadaal inicio de
laexperiencia.
FBE = frutos recogidos en las bandejas que corresponde a los ramilletes
etiquetados.
CEF = nimero de frutos remanentes en los ramilletes etiquetados a final

de laexperiencia.

Si se considera en valores absolutos, se obtendra el nimero de frutos consumidos por
cada grupo frugivoro del total de frutos etiquetados en cada planta.

Para cada tipo de exclusion, los valores de consumo corresponderan Unicamente a lo
consumido por lagartos (en las plantas experimentales de "exclusiéon de aves') y dentro de las
plantas excluidas a los lagartos, los datos reflgjardn solo los consumos realizados por las dos
currucas presentes en nuestra area de estudio (Sylvia melanocephala y, en menor medida, S.
conspicillata), ya que como ha sido sefialado anteriormente, el consumo por los canarios (S.
canarius) y herrerillos (P. caeruleus) es contabilizado en las bandejas de aluminio, junto con
lo que se cae del arbusto.

Otros vertebrados que podrian estar incidiendo sobre los niveles de consumo de frutos
en las plantas experimentales son las cabras y 10s congjos. No obstante, los primeros fueron
poco frecuentes en el area de estudio y cuando lo hacian en ningin momento se les vid
consumiendo follgje o frutos de los balos. Con respecto a los congjos, aunque ha sido
seflalado su papel en el consumo de estos frutos (NOGALES et al. 1995) en la misma érea de
estudio, las barreras presentes en las plantas "exclusion de lagartos y de aves', impedian
indirectamente el acceso a estas plantas. En todo caso, solo pudieron consumir frutos en las
plantas usadas como "Control”. Sin embargo, en los resultados obtenidos queda excluido su
efecto, ya que Unicamente fueron considerados aguellos ramilletes con datos iniciaes y
finales, elimindndose aquellos ramilletes que presentasen huellas de haber sido consumidos,

total o parcialmente, por |os conejos.
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Tratamiento digestivo

Se realiz6 un experimento de germinacion desde mediados de agosto de 1993 para
conocer e efecto del tratamiento digestivo de las currucas y lagartos sobre la capacidad de
germinacion de las semillas del Balo. Para ello se colect6 un total de 108 semillas de cada
tratamiento (aves, lagartos y "Control") en el area de estudio y se sembraron de forma
independiente en 6 bandejas plésticas de germinacion (2 por tratamiento). Estas bandejas
contenian un sustrato compuesto por una mezcla de tierra de monte, turba y piroclastos
volcanicos, cuyas proporciones fueron 2:1:1. Las bandegjas se revisaron diariamente y se
regaron cada 2-3 dias, anotandose la fecha de aparicion de las plantulas para contabilizar los
dias transcurridos desde su plantacion y de esta manera conocer, tanto la tasa de germinacion
como € porcentgje de germinacion al final de la experiencia en cada tratamiento.

Las semillas "Control" fueron seleccionadas a partir de frutos escogidos de forma
aleatoria de varios arbustos (1-2 semillas por fruto y no mas de 5 frutos por arbusto). Las
semillas que habian pasado por e tracto digestivo de los lagartos fueron colectadas de
excrementos frescos en diferentes zonas del barranco para evitar que éstas procediesen de los
mismos individuos. En ninglin caso se escogieron mas de 5 semillas por excreta. Para €l
tratamiento "aves', las semillas fueron colectadas de excrementos de currucas bajo |os propios
arbustos utilizando plasticos. En ningln momento se pudo discriminar a que tipo de curruca
pertenecen, aunque Si se tiene en cuenta las tasas de visitas de ambas currucas (véase
Resultados en la Seccion 11.1) y sus abundancias relativas (véase Resultados de censos en esta
Seccidn), un porcentgje mayoritario de las mismas puede ser atribuido a la Curruca
Cabecinegra (Sylvia melanocephal a).

Esta experiencia de germinacion fue seguida durante un periodo de dos mesesy medio
(75 dias), e cual se mostré mas que suficiente para recoger todala variabilidad asociada a cada
tratamiento, ya que ninguna de las 324 semillas sembradas germiné después de 42 dias desde

el inicio de la experiencia (véase Resultados).

Abundancias relativas de aves y lagartos

Para conocer la abundancia relativa de cada grupo dispersor de semillas (currucas y
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lagartos) en el &reade estudio, se realizaron diversos censos en los dos afios de seguimiento de
las experiencias. Dada las diferentes peculiaridades bioldgicas de ambos grupos, se aplican
diferentes métodos a cada grupo.

En el caso de las aves, los censos fueron realizados en 2 ocasiones durante 1993 (6 de
agosto y 7 de septiembre) y 3 en 1994 (29 de agosto, 14 y 21 de septiembre), utilizando €l
método del taxiado con una banda de 25 m a ambos lados del observador (0,5 ha) (TELLERIA
1986). En esta &rea se anot6 €l nimero de aves vistas y oidas dentro de labanda alo largo de
los recorridos realizados durante las dos primeras horas desde la sdlida del sol y en
condiciones climatol 6gicas adecuadas (dias despejados y sin viento). Para 1993, el niUmero de
unidades de muestreo fue de 6 en cada fecha, mientras que durante el verano de 1994 este
nimero se incremento hasta 8. La distribucion de estos transectos, dentro del area cubierta por
las plantas usadas en las exclusiones experimentales, limitan el tamaiio muestra dada la
necesidad de que los transectos sean independendientes. Para las comparaciones entre afios o
entre localidades (solo para 1994) se utilizd el valor medio obtenido de |as diferentes fechas.

En el caso de los lagartos, éstos fueron contabilizados utilizando transectos lineales de
100 m de longitud con una banda de 5 m a ambos lados del observador (0,1 ha) DiAz &
CARRASCAL 1990). Estos transectos se recorrieron (aproximadamente a las 12h) de forma
sigilosa y anotando el numero de lagartos vistos dentro de la banda de muestreo,
independiente de que fuesen adultos o juveniles de diferente sexo, ya que todos consumen los
frutos de los balos (véase Resultados de |a tasa de visitas en la Seccién 11.1 y los datos de
contenido estomacal en la primera parte de esta memoria). El nimero de transectos realizados
en 1993 fue de 7, mientras que en 1994 su nimero ascendié a 18. Ademas, y teniendo en
cuenta que la actividad de los lagartos esta directamente relacionada con la temperatura
ambiental (véase p.g. DinAz 1994 para € caso concreto de G. galloti), los 18 transectos
realizado en 1994 fueron repetidos el mismo dia a diferentes temperaturas con €l fin de estimar
el intervalo de temperaturas que mayor nimero de lagartos registra. El rango de temperatura
analizado (a intervalos de 2°C) abarca desde los 20 °C (obtenido aproximadamente a las 11h
de lamafiana) hasta los 28°C (alcanzado aproximadamente a las 14h de latarde). Esta serie de
transectos se repitio en dos dias consecutivos con condiciones meteoroldgicas similares,

utilizando en los andlisis el valor medio por transecto y rango de temperaturas de los dos dias.

Uso del espacio
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En 1994 y con animo de analizar el patron de distribucién espacial mostrado por |os
dos grupos de dispersores de semillas, se realizaron una serie de transectos en los cuales se
anoté el tipo de microhdbitat utilizado por cada uno de ellos. La sectorizacion de los
microhabitats se realizo a partir de observaciones preliminares con € fin de recoger la mayor
variabilidad posible, tanto de aquellos microhabitats méas frecuentemente utilizados por los
lagartos (sustratos rocosos) como por las currucas (sustratos arbustivos). Para ello, los
sustratos rocosos fueron divididos segun el tamafio de las rocas presentes, mientras que €l
sustrato arbustivo se realizé en funcidn de la especie vegetal. Los tipos de microhabitats

sel eccionados fueron:

Suelo terroso (con rocas de diametro maximo inferiores a4 cm)

Sustrato rocoso Tipo | (cubierto con rocas de longitud maximainferior a 20 cm)
Sustrato rocoso Tipo Il (con la presencia de rocas de hasta 50 cm de longitud maxima)
Sustrato rocoso Tipo |11 (con rocas de mas de 50 cm de longitud maxima)

Plocama pendula

Rubia fruticosa

Opuntia dillenii

Euphorbia canariensis

Euphorbia obtusifolia

Otras; Lavandula buchii, Withania aristata, Convolvulus floridus, Nicotiana glauca,

etc.

En el caso de los lagartos, se realizd una serie de transectos en €l area de estudio,
anotando €l tipo de microhabitat en el cua era detectado cada ejemplar. Estos transectos
fueron llevados a cabo durante el periodo horario con mayor actividad de lagartos (12h-14h) y
para cada contacto solo fue tenido en cuenta un registro en los andlisis. Unicamente fueron
tenidas en cuenta observaciones de lagartos sin aparente cambio de su actividad por la
presencia del observador. Aunque las 408 observaciones detectadas fueron realizadas en 2
fechas diferentes, el recorrido seguido fue distinto. Por ello, estos datos deben ser
considerados independientes de caraalos andlisis estadisticos.

En el caso de las currucas (Sylvia spp.) se siguié un protocolo diferente. Por cada
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giemplar detectado en los transectos, se anotd la especie vegetal utilizada a intervalos de 30
segundos y no mas de 3 registros por individuo. Este método permite tratar los datos de forma
independiente (CARRASCAL 1984). Aungue en un principio se distinguié entre las dos especies
de currucas, en los andisis se combinaron las observaciones de ambas. No obstante, el 90,13%

de las observaciones correspondieron ala Curruca Cabecinegra (Sylvia melanocephal a).

Distribucién de las semillas tras la dispersion

El patron espacial y temporal en la distribucion de las semillas dispersadas por lagartos
y currucas fue analizado teniendo en cuenta los tipos de microhébitats mas frecuentemente
usados por estos frugivoros en los dos afios de estudio. Para €ello, se usaron un total de 350
bandegjas de aluminio (con una superficie de 234 cm?) durante e verano de 1993 y de 450 en
1994, con € fin de recoger las semillas de P. pendula y excrementos de las currucas. Estas
fueron repartidas homogéneamente en los siguientes microhabitats: suelo terroso, sustrato
rocoso, bajo P. pendula, bajo R. fruticosa, bajo O. dillenii, bgjo E. canariensisy bajo E.
obtusifolia. En 1994, el sustrato rocoso fue dividido en diferentes categorias en funcion del
tamario de las rocas: Tipo |, Tipo Il y Tipo Il (véase apartado anterior). Para cada tipo de
microhabitat, se colocaron 50 bandejas (2 en cada estacién), para medir de forma comparativa
lalluvia de semillas entre microhabitats.

En e caso de los lagartos, la unidad de muestreo fue una superficie equivalente a las
bandejas situada en las cercanias de las bandejas de aluminio (» a 20 cm de distancia) en la
cual se recogian los excrementos de éstos. Por ello, tanto la superficie analizada como €l
tamafio muestral es equivalente a usado para las currucas, permitiendo un andisis
comparativo entre ambos grupos de frugivoros. EI nimero de semillas aparecidas en
excrementos de currucas recogidos en las bandejas era contabilizado simultdneamente a la
revision de las bandegjas, mientras que los excrementos de lagartos fueron guardados y
etiquetados para su posterior revision en el laboratorio.

Ladistribucién de las estaciones de muestreo se realiz6 mediante €l uso de transectos
gue recorrian diferentes zonas del &rea de estudio, colocando un par de bandejas o de areas
similares (para el caso de los lagartos) cada 10 m (en el caso de |os sustratos terrosos, rocosos
y bajo Rubia fruticosa) y, debido a su distribucién heterogénea dentro del area de estudio,

bajo 25 giemplares de P. pendula, O. dillenii, E. canariensisy E. obtusifolia, seleccionados
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deformaaleatoria.

En 1993 las bandgjas estuvieron operativas desde e 12 de agosto hasta € 15 de
septiembre (34 dias), siendo revisados en 5 ocasiones (21 y 25 de agosto, 2, 8 y 15 de
septiembre). En 1994, el periodo de muestreo abarcd desde e 8 de agosto hasta el 22 de
octubre (75 dias), contabilizandose las semillas en |as bandejas 0 &reas en 6 fechas (18 y 29 de
agosto, 8y 27 de septiembre y 8 'y 22 de octubre). En los andlisis se utilizd el nimero total de
semillas recogidos en todas las fechas. En 1994, |as estaciones de muestreo fueron repartidas
de forma homogénea entre las dos localidades: "Bco. arriba' y "Bco. abgo", permitiendo
analizar comparativamente esta fuente de variacion (25 bandejas o superficies por tipo de
dispersor de semillas, localidad y tipo de microhébitat).

Aunque las currucas consumen los frutos enteros y expulsan las semillas junto con sus
excrementos, en numerosas ocasiones las semillas se encontraban individualizadas al
encontrarse los excrementos disgregados dentro de las bandejas. Por ello, fue necesario
contabilizar € numero de semillas sueltas dentro de las bandgjas. Sin embargo, este
procedimiento genera que en aquellas bandejas situadas bajo P. pendula, ademés se estén
considerando semillas procedentes del manejo de frutos efectuados por las aves depredadoras
de semillas (S. canarius) y, en menor medida, de consumidores de pulpa (P. caeruleus).
Seglin esto, |os valores obtenidos bajo P. pendula deben ser tomados con cautela, ya que no
correspondieron Unicamente a la accién de las currucas.

Al final de 1993 (16 y 17 de septiembre) se realizd un ensayo para comparar € nimero
de semillas que llegaban a los microhabitats suelo, y rocas Tipo I, Il y 1ll. Para ello, en 20
estaciones de muestreo seleccionadas de forma aleatoria alo largo del barranco, se recogieron
todos los excrementos de lagartos en una superficie de 1 m?. Aunque estos valores no pueden
ser comparados con lo obtenido en las bandegjas (0 areas), si son (tiles para confirmar la
constancia temporal en € patron de deposicion de semillas en estos 4 microhabitats rocosos

entre anos.
Germinacion y establecimiento de plantulas en diferentes microhabitats
En aguellos microhdbitats donde la deposicion de semillas (ya sea por aves o lagartos)

fue mayoritaria, se realiz6 un experimento de germinacion a partir de mediados de septiembre

de 1993. Para ello, se sembraron 750 semillas repartidas en 5 réplicas en cada uno de los
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microhabitats siguientes: bajo P. pendula, en suelo terroso y en los sustratos rocosos Tipo |, |1
y lIl. En cada una de las réplicas se sembraron 30 semillas (colectadas en plantas) utilizando
unarejillametdlicade 10 x 10 cm que erafijadaa suelo. Cada semilla quedaba individualizada
y separada » 1 cm de la més proxima (1 semilla por celdilla ubicada en la zona central de la
regjilla metdlica). Antes de proceder al sembrado, se aseguraba que no existiesen semillas o
excrementos en las cercanias de largjilla

Para evitar efectos microcliméticos sobre el patron de germinacién que pudieran
inducir sesgos en la interpretacion de los resultados, todas las rejillas fueron ubicadas en un
determinado sector de lalocalidad "Bco. abagjo". En esta zona quedaban representados todos
los microhdbitats utilizados, quedando las rejillas de un determinado tratamiento separadas no
mas de 10 m, siendo 20 m la distancia méxima de separacién entre tratamientos (entre las
rgjillas situadas bajo P. pendula y aquéllas ubicadas en el sustrato rocoso Tipo |V). Ademés,
en el caso de los sustratos rocosos Tipos Il y IV, todas las rgillas fueron ubicadas en la
misma orientacion de la piedra (lado Norte), para evitar la variabilidad sujeta al efecto de la
humedad edaficaa ambos lados de laroca

Las semillas fueron sembradas el 14 de septiembre de 1993 haciéndose un seguimiento
periédico (cada 4-7 dias en €l primer mes y aproximadamente cada 11 dias en los siguientes)
hasta el 13 de abril de 1994, para conocer tanto la tasa de geminacién como la probabilidad de
supervivencia de las plantulas en los diferentes microhdbitats. Las fechas de estos
seguimientos fueron el 16, 17 de septiembre, 9, 10y 22 de octubre, 5, 20 y 16 de noviembre; 2
y 21 de diciembre; 3, 15y 29 de enero; 17 y 26 de febrero; y mas separado en el tiempo, € 12
de marzo y ya por ultimo el 13 de abril de 1994. El nimero total de dias transcurridos fue de
227, y aunque un porcentaje mayoritario de las germinaciones ocurrieron con fecha anterior a
los 70 dias (véase Resultados), € seguimiento posterior posibilita calcular los dias de
supervivencia de las plantulas entre microhabitats.

En 1995 se intent6 repetir € experimento de germinacion, afiadiendo e efecto de la
orientacion de la regjillas en las rocas asi como e efecto del nimero de semillas (simulando
excrementos de lagartos y aves), pero éstas quedaron destruidas por la accion de las lluvias
torrenciales ocurridas a poco tiempo del inicio de la experiencia (119,2 mm/m? en los dias 12,
13y 14 de diciembre). No obstante, este evento morfogenético torrencial fue Gtil para conocer
la probabilidad de supervivencia de las plantas adultas en los diferentes microhabitats (véase

apartado siguiente).
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Patron en la distribucion de plantas adultas en el habitat

El estudio del patron de distribucion de las plantas adultas en e hébitat aporta
informacién de cuanto es ésta reflgjo de los eventos ocurridos en las diferentes fases de la
dispersion llevada a cabo por los dispersores de semillas, asi como de la probabilidad de
supervivencia de las plantas en cada microhabitat (REID 1989, ScHuPP 1993, LOISELLE &
BLAKE 1999). La presencia de una mayor proporcion de plantas adultas en un determinado
microhabitat indicaria una mayor facilidad para su establecimiento, ya sea por una menor
presion de herbivoria, menor grado de desecacion o mejor proteccion frente a eventos
abi 6ticos como pueden ser |as crecidas propias de estos medios bajo un régimen torrencial en
las precipitaciones. Estos acontecimientos son caracteristicos de estos habitats insulares vy,
aungue en la actualidad ocurren de forma més o menos impredecible, son los causantes de la
génesis de los barrancos a la vez que importantes moduladores del paisaje natural de éstos
(p.g. AROZENA 1991, CRIADO 1991y 1993).

Para andlizar este aspecto, se marcaron una serie de transectos por e cauce del
barranco en los que se anotaba €l tipo de microhabitat en el cual se encontraban todas las
plantas adultas (> 70 cm de altura) incluidas en una banda de muestreo de 10 m a ambos lados
del observador. La categorias incluidas son las mismas indicadas en |os apartados de uso del
espacio, deposicion de semillasy germinacion, con la adicion de la categoria "Borde". En esta
se incluian a todas aguellas plantas, que aln entrando en la banda de muestreo, se
encontraban en las paredes del barranco y lejos del érea de influencia de la escorrentia.
También fue tenido en cuenta e tipo de microhabitat de las plantas adultas que habian
desaparecido por efecto de la escorrentia superficial. La informacién obtenida sobre la
localizacion espacia de las plantas desde 1992 posibilita reconocer en qué tipo de puntos ha
desaparecido algunade €ellas por este efecto (ocurrido en diciembre de 1995).

En los microhdbitats de Roca "Tipo Il y 11", ademés se anoté si 1a planta estaba en €l
lado de la roca que mejor proteccion le aportaba, teniendo en cuenta € sentido de la
escorrentia superficial (lacaraNorte en nuestro caso). Al igual que en el resto de |os apartados,
los datos fueron segregados en funcion de lalocalidad ("Bco. arriba" y "Bco. abgjo"). Paralas
plantas situadas en los microhébitats Suelo y Rocas "Tipo |", ademés se midi6 la distancia a

punto més cercano que le podia servir de proteccién frente ala escorrentia, ya sean rocas de
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gran tamarfio o cardones (Euphorbia canariensis).

Para conocer la frecuencia de estos eventos climatoldgicos en e area de estudio, se
utilizaron los datos de precipitacion diarios obtenido en diciembre de 1995. El factor que
ocasiono la escorrentia superficial ocurrida en esta fecha fue la precipitacion de 119,2 mm/m?
en tan solo tres dias, de los cuales en uno de €llos se concentrd e 48% (70 mm/m?) del total
mensual (146,7 mm/m?). Con esta informacion inicial se rastred la base de datos disponibles
de las estaciones meteoroldgicas de las estaciones de Buenavista-Punta de Teno (periodo
1986-1993; situadaa» 2 km de distancia en linea recta del &rea de estudio), Buenavista (1986-
1996; » 6 km) y Los Silos (1975-1998; » 9 km) y se anotd6 € numero de veces que la
precipitacion diaria fue igua o superior a lo ocurrido en diciembre de 1995. El uso de la
informacion de las estaciones de Buenavista y Los Silos se hizo necesaria por la falta de
registros en la estacion méas cercana a nuestra area de estudio (Buenavista-Punta de Teno) a
partir de julio de 1993 y en € periodo comprendido entre 1957 y 1985. No obstante, aunque
los niveles de precipitacion en la isla esté condicionados por la orografiay atitud de la zona
(MARzOL-JAEN 1988), € uso de estaciones meteorolOgicas relativamente alejadas de nuestra
area de estudio se justifica por € hecho de que estaban situadas en un rango altitudinal similar
(75-125 m s.n.m.) y que €l carécter tormentoso de estos eventos climatol 6gicos presentan un
espectro de actuacion geogréfico relativamente amplio. Ademés, los vaores altos de
correlacion obtenidos a comparar las precipitaciones mensuaes (transformadas
logaritmicamente) entre las estaciones Buenavista-Punta de Teno y Los Silos (correlacion de
PEARSON; r,= 0,87; p<< 0,001; n= 101 meses), Buenavista-Punta de Teno y Buenavista (r,=
0,77; p<< 0,001; n= 55) y Buenavista con Los Silos (r,= 0,77; p<< 0,001; n= 55), justifica €l
uso de estos datos. L as estaciones meteorol dgicas utilizadas corresponden alared del Instituto
Nacional de Meteorologia de las Canarias Occidentales (Centro Meteorol 6gico de St? Cruz de

Tenerife).
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ANALISISDE DATOS

En la comparacion de las tasas de consumo de frutos en los balos experimentales se
realizaron andlisis de la covarianza controlando estadisticamente el efecto del tamafio de las
cosechas de cada planta experimental (incluida como covariante en el ANCovA). Como ya se
ha sefialado anteriormente, esta variable condiciona en gran medida las tasas de visitas de los
frugivoros dispersores de semillas, por lo que debe ser controlada para evitar sesgos en los
resultados de los andlisis (véase Resultados Seccion 11.1).

El efecto del afio de seguimiento y e tipo de experimento fue analizado
simultaneamente utilizando un disefio factorial mixto del ANCOVA (procedimiento GLM),
siendo €l tipo de experimento €l efecto fijo, mientras que el afio fue incluido en el modelo
como efecto aleatorio. El tipo 111 de la suma de cuadrados fue utilizado dada la naturaleza "'no
equilibrada’ de los datos (SHAW & MITCHELL-OLDS 1993). Teniendo en cuenta que para cada
ano e seguimiento de los experimentos se desarroll6 sobre un nimero diferentes de dias (49 y
60), se utilizé €l valor de los indices de consumo calculados diariamente para cada planta
como variable dependiente en los modelos del ANCOVA. De igual manera, para comprobar €l
efecto de la localidad sobre estos indices de consumo (en los 60 dias), un disefio factorial
mixto del ANCOVA fue realizado igualmente para los datos de 1994, siendo en este caso la
localidad €l efecto aleatorio en el modelo. El Tipo Il de la suma de cuadrados fue tenido en
cuenta, ya que € nimero de plantas de cada tratamiento no estaba homogéneamente
distribuida en las dos localidades: "Bco. arriba’ (3 plantas por tratamiento) y "Bco. abajo" (4
por tratamiento). Los indices utilizados para medir el consumo de frutos fueron transformados
angularmente (eficiencia en € consumo) y logaritmicamente (nimero de frutos consumidos)
para cumplir los requisitos de normalidad y homocedasticidad.

El patrén espacial y temporal en la deposicién de semillas entre currucas y lagartos fue
comparado simultaneamente utilizando un disefio factorial mixto del ANOVA (procedimiento
GLM), siendo € tratamiento (aves o lagartos) el efecto fijo, mientras que € tipo de microhabitat
y €l afio fueron considerados como efectos aeatorios. Este andlisis factorial permite contrastar
los niveles de un factor con todos los niveles de otros factores (término interaccion). En la
elaboracion de este modelo, del conjunto de datos iniciales tomados en 1994, se seleccionaron
de forma aeatoria 50 valores de los microhdbitats "Tipo |, I y 111" para su comparacién con el
microhabitat "Rocas' tomado en 1993 (n= 50). Para los datos de 1994 se pudo redlizar otro
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ANOVA, incluyéndose en este caso la localidad como efecto aleatorio. En ambos casos, se
utiliz6 el nimero total de semillag/bandeja (transformado logaritmicamente) acumulado a
final del seguimiento.

El seguimiento de las tasas de germinacion en cada microhabitat fue analizado
utilizando un andlisis de la varianza para datos repetidos (ANOVA), siendo el "tiempo" e factor
intrasujeto. El criterio de circularidad en la matriz varianza-covarianza fue evaluado utilizando
el criterio de esfericidad de MAuUcHLY, y como los datos violaban este requisito
(transformacion logaritmica; C%= 156,69; g..= 44; p<< 0,001), se gjustaron los grados de
libertad del estadistico "F" utilizando €l valor de épsilon de GREENHOUSE-GEISSER (VON ENDE
1993). Sdlo aguellas fechas (variables en nuestro modelo) con datos de germinaciones fueron
incluidas en estos andlisis (n= 10 fechas para cada una de la 5 rgjillas en los 5 tratamientos
experimental es).

Todos los andlisis estadisticos expuestos en esta parte de la memoria (paramétricos y
no paramétricos) fueron realizados utilizando € programa informéatico SPSS (NoORusis 1992),
siguiendo los protocol os expuestos por SOKAL & ROHLF (1979), ZAR (1984) y SIEGEL (1990)
para la realizacién de las pruebas mas comunes (pruebas de contraste de medias, de bondad
de gjustes, andlisis de la varianza, etc.). El tipo de andlisis y las transformaciones utilizadas (s
proceden) se indican en cada caso. Al igual que en €l resto de la memoria, los valores medios
Se expresan con su desviacion tipica (= 1 d.t.), tanto en el texto como en las tablas, mientras
gue en las gréficas se utilizo e error esténdar de la media (+ 1 e.e.), como una medida de la

variabilidad de |os datos.
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RESULTADOS

Niveles de remocion de frutos

Como ya ha sido puesto de manifiesto en la Seccidn anterior, |las principales especies
de vertebrados frugivoros que consumieron frutos en las plantas experimentales de Plocama
pendula fueron 4 aves paseriformes y un lacértido. De éstas, solo las dos currucas (Sylvia
melanocephala'y Sylvia conspicillata) y € lagarto (Gallotia galloti) son eficientes dispersores
de semillas a tragar el fruto completo y expulsar las semillas sin dafio externo aparente. A
partir del disefio experimental desarrollado es posible estimar, de forma comparativa, los
valores del consumo de frutos que corresponden a cada grupo dispersor de semillas (aves y
lagartos) independientemente. Esta consideracion se ve apoyada por e seguimiento a que
fueron expuesto las plantas experimentales, y por e hecho de que los restos de los frutos
manejados por los herrerillos y canarios quedaran recogidos en las bandejas de las propias
plantas y contabilizados conjuntamente con los frutos caidos de los balos (véase Seccién 11.1).

De los resultados expuestos en la Figura I1.5 se observa que el consumo de frutos
presentd siempre valores superiores en aguellos arbustos visitados Gnicamente por lagartos
("exclusion de aves"), independiente del indice empleado (eficiencia de consumo o nimero de
frutos consumidos). No obstante, se observan algunas diferencias en cuanto a la significacion
estadistica de cada uno, relacionadas en gran medida por la alta variabilidad interindividual en
las tasas de visitas de |os dispersores de semillas, bajo tamafio muestral por tratamiento (6 en
1993 y 7 en 1994) y posiblemente a una valoracion més conservativa en las estimas de
consumo en |os experimentos "exclusién de aves' frente alas de "exclusién de lagartos”.

Para 1993, las diferencias entre tratamientos fueron solamente marginalmente
significativas en € caso del nimero de frutos consumidos (transformacion logaritmica; F= 3,2;
g.l.= 2, 15; p= 0,056; ANCOVA utilizando el tamafio de la cosecha como covariante; Figura
11.5). En cambio, los valores obtenidos en la eficiencia de consumo no generaron diferencias
significativas entre tratamientos (transformacién angular; ANCovA; F= 0,84; g.l.= 2, 15; p=
0,49). No obstante, véase la Tabla 11.9 para un desarrollo comparativo y simultaneo de estos

dos tratamientos experimentales en los dos afios de estudio.
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Figura 11.5.- Niveles de remocion (eficiencia de consumo y nimero de
frutos consumidos) de frutos (x + 1 e.e.) obtenidos en los experimentos de
exclusion de Plocama pendula realizado en 1993 y 1994. El nimero de
plantas para cada tratamiento fue de 6 en 1993 y de 7 en 1994. Los
experimentos se llevaron a cabo durante 49 dias en 1993 y 60 en 1994.
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Para 1994, el patrén de diferencias muestra algunas desigualdades con respecto a lo
observado en 1993, aunque se mantiene que los arbustos excluidos a las aves presentan unos
valores mayores de consumo que lo observado en aquellos arbustos excluidos a los lagartos
(Figura 11.5). Los dos indices calculados presentaron diferencias significativas entre

tratamientos (Eficiencia de consumo: transformacién angular; ANCovA; F= 3,81; gl.= 2, 18;

p= 0,03. Numero de frutos consumidos: transformacion logaritmica; ANCOVA; F= 7,22; gl.=
2,18; p= 0,002).

EnlaTablall.9A, se presentan los resultados obtenidos a analizar de forma simultanea
el tipo de experimento (s6lo arbustos de "exclusion de avesy "exclusion de lagartos') y € afio

de seguimiento (1993 y 1994) a la vez que se controla € tamafio de las cosechas (disefio
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factorial mixto en un ANCOVA). Seglin estos resultados, €l tipo de tratamiento experimental
(independiente del afio) no repercutié de forma significativa en la eficiencia de consumo ni en
el nimero de frutos consumidos. El término de interaccién "afio x tratamiento” no fue
significativo (eficiencia de consumo), indicando la constancia en el patrén de diferencias entre
tratamientos experimentales y afios. En cambio este término de interaccion se mostro variable

al tener en cuenta el nimero de frutos consumidos (p= 0,019).

Tabla 11.9.- A) Resultado del ANCOVA (controlando el tamafio de la cosecha) de los dos
indices utilizados para conocer los niveles de remocion de frutos (eficiencia y niUmero de
frutos consumidos) teniendo en cuenta simultaneamente € afio (1993 y 1994) como efecto
aleatorio y los tratamientos experimentales (exclusiones de aves y de lagartos) como efectos
fijos. Las tasas de consumo utilizadas se refieren a su valor diario, ya que los experimentos
fueron seguidos durante distinto nimero de dias en ambos afios (49 en 1993 y 60 en 1994).
En e apartado B) se muestran los resultados del ANCOVA (controlando el tamafio de la
cosecha) utilizando la localidad ("Bco. arriba' y "Bco. abajo") como efecto aleatorio y los
tratamientos experimentales (exclusiones de aves y de lagartos) como efectos fijos en los
indices de consumo obtenidos en 1994. Las suma de cuadrados corresponde a disefios no
equilibrados (Tipo I11). La eficiencia de consumo esta transformada angularmente y para el
nuimero de frutos consumidos se utilizé la transformacion logaritmica. Loc = Localidad.

Fuente de variacion g.l. Sumade Cuadrado F p
cuadrados medio
(A)
Eficiencia consumo
Afio 1 0,0012 0,0012 1,61 0,424
Tratamiento 1 0,00002 0,00002 0,02 0,901
Afio x Tratamiento 1 0,0008 0,0008 381 0,065
Residuo 22 0,0046 0,0002
N© frutos consumidos
Afio 1 0,959 0,959 4,87 0,270
Tratamiento 1 0,091 0,091 0,45 0,625
Afio X Tratamiento 1 0,198 0,198 6,47 0,019
Residuo 22 0,567 0,037
(B)
Eficiencia consumo
Localidad 1 0,003 0,003 2,30 0,196
Tratamiento 1 0,041 0,041 453 0,283
Loc x Tratamiento 1 0,009 0,009 0,55 0,479
Residuo 9 0,155 0,017
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N° frutos consumidos

Localidad 1 0,011 0,011 241 0,158
Tratamiento 1 0,008 0,008 4,64 0,285
Loc x Tratamiento 1 0,002 0,002 0,23 0,640

Residuo 9 0,073 0,008
Para los datos de 1994, € término de interaccion entre la localidad ("Bco. arriba' o

"Bco. abajo") y €l tipo de experimento ("exclusion de aves' y "exclusiéon de lagartos') en el
ANCoVA (disefio factorial mixto utilizando el Tipo Il en la suma de cuadrados) no present6
diferencias significativas en ninguno de los dos parametros utilizados (p> 0,47 para los dos
indices), indicandonos que la localidad no produce efecto sobre la otra variable independiente
(tipo de exclusion experimental) (Tablal1.9B).

Aunque para € enfoque comparativo de este estudio la aproximacion experimental
utilizada es correcta, |os valores absolutos de | as tasas de consumo varian si se tiene en cuenta
el factor de correccion calculado con los balos usados como "exclusion total". En estos
arbustos experimentales, alin sin llegar a permitirse la entrada de aves o lagartos, se calcularon
aquellos niveles de pérdida de frutos que no podian ser asignados a consumo por parte de
algun frugivoro, sino a un error a estimar estos indices dado los valores elevados de las
cosechas, un porcentaje bajo de frutos etiquetados o por la pequefia proporcion de la
cobertura de los arbustos cubierta por las bandejas de aluminio. Sustrayendo estos valores a
las medias observadas en |0s otros arbustos experimental es para cada afio, se obtiene que para
1993, los lagartos consumieron por término medio e 22,3% de la cosecha inicia frente a
11,3% de las currucas. En cambio para 1994, los lagartos consumieron e 32% de la cosecha

inicial, mientras que las aves utilizaron el 21,9%.

Tratamiento digestivo

Las semillas que habian pasado previamente por el tracto digestivo de G. galloti
germinaron en mayor nimero (n= 76 de 108 semillas sembradas) que las colectadas
directamente de las plantas (n= 68) y que aquéllas seleccionadas de |os excrementos de Sylvia

spp. (n=56) al fina de la experiencia (75 dias). Existen diferencias significativas entre estos
tres tratamientos (C%= 7,94; p= 0,018). No obstante, al redizar las comparaciones dos a dos,
se constatd que estas diferencias eran reflejo en la desigualdad de los valores detectados entre

los dos grupos de frugivoros (C%= 7,04; p= 0,008), no observandose diferencias entre aves y

plantas (C%= 2,29; p= 0,13), ni entre lagartosy plantas (C= 0,83; p= 0,36).
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Figurall.6.- Porcentaje acumulado de |a tasa de germinacion de las semillas
de P. pendula recogidos en excrementos de lagartos (G. galloti),
excrementos de currucas (Sylvia spp.) y recolectadas de las plantas (P.
pendula). EI nimero de semillas incluidas en cada tratamiento fue de 108

semillas.
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Aunque el nimero medio de dias que tarda una semilla en germinar fue similar en los
tres tratamientos (x + d.t.; Gallotia = 14,62 + 5,65; "Control" = 14,59 + 4,99; Sylvia spp. =
1254 + 3,12), las semillas colectadas en excrementos de G. galloti germinaron
significativamente antes que las que pasan por € tracto digestivo de las currucas
(KOLMOGOROV-SMIRNOV; Z= 1,56; p= 0,015). Solo fueron observadas diferencias significativas
con las semillas "Control" en la comparacion con las semillas del tratamiento aves (Z=1,7; p=
0,006) (Figurall.6).

Abundancia relativa de aves y lagartos

Un total de 7 especies de aves fueron detectadas en los transectos realizados en las 5
ocasiones (2 en 1993 y 3 en 1994), no observandose variaciones en la composicion de especies
entre afios (Tabla I1.10), ya sea por aporte de especies residentes procedentes de otros hébitats

0 por especies migratorias.
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Unicamente se observaron dos especies adicionales en una ocasion, un ejemplar de
Mirlo Comuan (Turdus merula) y de un pequefio grupo (» 5 individuos) de Gorrién Moruno
(Passer hispaniolensis) procedentes de un nulcleo antropico cercano. La aparicion de estas
aves en e &rea de estudio se registro en fechas diferentes a la realizacion de los censos, y en
ambos casos no duraron més de 5 minutos. Ademas, estas observaciones no se repitieron
durante € periodo de campo invertido en estos dos afios (» 120 dias), ni ain en las
prospecciones realizadas durante los veranos de 1992 y 1995. Por €llo, las especies de aves
frugivoras dispersoras legitimas de semillas de Balo presentes en los dos afios de estudio, son
Unicamente las dos currucas (Sylvia spp.) (véase ademés Resultados de las tasas de visitas en
laSeccion 11.1).

La Curruca Cabecinegra (S. melanocephala) fue la especie que registrd6 una mayor
abundancia relativa en ambos afios, y a igua que lo observado en practicamente todas las
especies, se detectd una disminucion del nimero de efectivos entre afios. Aun presentando
densidades similares (1993) e incluso inferiores (1994) a Herrerillo Comun (P. caeruleus), los
valores registrados de la abundancia relativa del Canario (S. canarius) hay que tomarlos con
cautela ya que el método empleado no es el més adecuado dado su marcado comportamiento

gregario en esta época del afio (véase las implicaciones metodol dgicas en TELLERIA 1986).

Tabla 11.10.- Nimero medio de individuos (+ 1 d.t.) detectados por unidad
de censo (0,5 ha para las aves y 0,1 ha para los lagartos) en cada afio de
estudio. Las dos currucas (Sylvia spp.) son aves frugivoras dispersoras
legitimas de semillas. P. caeruleus es un consumidor de pulpay S. canarius
es un depredador de semillas, mientras que M. cinerea y A. berthelotii son
aves insectivoras y A. barbara es una especie basicamente granivora. El
signo + indica presencia fuera de la banda de muestreo. Los tamarios
muestrales fueron de 6 (1993) y 8 (1994) en los censos de las aves 'y de 7
(1993) y 18 (1994) para el caso de los lagartos.

Afio
Especie 1993 1994
Sylvia melanocephala 285+ 1,77 1,69+ 0,95
Sylvia conspicillata 1,14+ 1,46 0,13+ 0,34
Serinus canarius 143+ 181 0,69+ 1,01
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Parus caeruleus 1,43+ 0,97 094+124
Motacilla cinerea + 0,06 £ 0,25
Anthus berthel otii + 0,06 £ 0,25
Alectoris barbara + +

Gallotia galloti 20,31+1098 14,98 + 5,05

De interés en el presente contexto es la comparacion de las densidades relativas entre
las currucas y los lagartos. Aun presentandose los datos en diferentes unidades de superficie
(0,5 haparalas aves y 0,1 ha en lagartos), se observa que los lagartos son comparativamente
mas abundantes que las currucas tanto en los dos afios (Tabla I1.10) como en las dos
localidades analizadas (Figura I1.7). Aunque e método seguido en los censos, junto a bajo
tamafio muestral, limitalarealizacion de una comparaci n estadistica adecuada entre estos dos
grupos de frugivoros, por término medio los lagartos son aproximadamente 30 veces mas
abundantes que las currucas en nuestra &rea de estudio (valores medios de los dos afios y
extrapolando a una misma superficie censada), por |o que se hace innecesario larealizacion de
algunainferencia estadistica.

Laabundancia relativa de currucas y lagartos en las dos |ocalidades sefialadas en 1994,
present6 ligeras variaciones pero sin llegar a ser significativas (C%= 0,113; p> 0,05 para Sylvia
spp.; C%=0,084; p> 0,05 para e caso de G. galloti) (Figura 11.7). En la comparacion de los
datos de los lagartos se utilizaron los valores registrados a 26°C, e cual presentd € maximo
valor medio por transecto (x= 15,06; d.t.= 4,96; n= 18; Figurall.8).

El nimero de lagartos por transecto fue significativamente diferente en funcion de la
temperatura ambiental (ANOVA de los 18 transectos repetidos en los cinco intervalos de
temperatura; transformacion logaritmica; F= 79,20; g.l.= 4; p<< 0,001; prueba de esfericidad
de MAUCHLY; W= 0,544; p=0,403).

Figura I1.7.- Variabilidad existente en las densidades relativas de lagartos
(G. galloti) y currucas (Sylvia spp.) en las dos localidades estudiadas en
1994: "Bco. arriba' (barras negras) y "Bco. abgjo" (barras blancas). Se
indica €l valor medio (+1 e.e.) de 9 unidades de 0,1 ha por localidad en €
caso de los lagartos (val ores medios de dos fechas consecutivas a 26°C) y de

4 unidades de 0,5 ha por localidad para €l caso de las currucas, realizado en
4 ocasiones.
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La Figura 11.9 muestra los resultados obtenidos sobre e uso diferencial de sustratos
Ilevado a cabo por lagartos y currucas de forma conjunta y segregados por localidad ("Bco.
arriba’ y "Bco. abagjo"). Los sustratos rocosos "Tipo Il y 11" son los empleados de forma
mayoritaria por los lagartos, acumulando 129 y 159 de las 408 observaciones totales realizadas
en las dos localidades, respectivamente. Tanto la frecuencia de uso por lagartos de los cuatro
tipos de sustrato, como de las seis categorias de arbustos sefialados presentaron diferencias

significativas (C2%= 180,54; p<< 0,001 y C?%= 48,75; p<< 0,001 respectivamente). La frecuencia

de uso de los lagartos por |os sustratos rocosos Tipo |1 y I11 se mostré homogénea (C%= 3,12;
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p=0,077). En los andlisis se incluyen las observaciones totales en las dos localidades, uniendo

las 183 observaciones realizadas en la parte alta del barranco y las 225 de la parte bagja.

Figura 11.9.- Distribucion de la frecuencia de uso del espacio de los 408 registros
de lagartos (G. galloti) y 152 de las currucas (Sylvia spp., aungque e 90,3%
correspondieron a S. melanocephala) obtenido en 1994 en funcion del
microhabitat. En las dos gréficas inferiores se indican |os resultados por localidad:
"Bco. arriba’ (183 registros de lagartos y 76 de currucas) y "Bco. abagjo" (225
observaciones de lagartos y 76 de currucas). |, Il y Il se refieren a los tipos de
microhabitats distinguidos en funciéon del tamafio de las rocas presentes (véase
métodos). Ploc: P. pendula, Rub: R. fruticosa, Op: O. dillenii, Ecan: E.
canariensis, Eob: E. obtusifolia.
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En el caso de las currucas, |os datos expuestos en la Figura 11.9 muestran cémo fueron
los balos el sustrato mas usado (80 de las 152 observaciones realizadas), seguido por el
Tasaigo (Rubia fruticosa) (17 observaciones) y los cardones Euphorbia canariensis) (12
registros). Se detecta una marcada diferencia significativa a comparar el régimen de usos de
las currucas entre los diferentes sustratos arbustivos (C%= 227,26; p<< 0,001). Al acumular las
observaciones de aves y lagartos en funcion de dos tipos de microhabitats (sustratos rocosos y
sustratos arbustivos), se detectaron igualmente diferencias significativas entre currucas y
lagartos (C?,= 246,17; p<< 0,001). Al igual quelo redizado con los lagartos, los andlisis arrojan

un mismo resultado s se segregan las observaciones por localidades (76 registros para cada
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sitio).

Patron espacial y temporal en la deposicién de las semillas dispersadas

En los dos afios de seguimiento se colectaron un total de 12.147 semillas (durante 34
dias en 1993 y 75 en 1994), de las cuales e 97,5% (11.842) correspondieron a P. pendula. El
resto (305 semillas), pertenecian a semillas encontradas en excrementos de lagartos, siendo R.
fruticosa y O. dillenii |as especies més frecuentes de este grupo. No obstante, sus valores son
insignificantes (1,1% Yy 0,7%, respectivamente) si se compara con la frecuencia de aparicion de
semillas de balos. En la Tabla 11.11 se indica la distribucion de estas 305 semillas en relacién
con €l tipo de microhébitat analizado.

En cuanto alas semillas de P. pendula, un porcentaje significativamente mayoritario de
éstas (62,8%) fueron recolectadas de excrementos de lagartos (C%= 661,2; p<< 0,001). Al
considerar los datos por afios se observa que este patron de diferencias se mantiene (1993:
c%=10,7; p<< 0,01; 1994: c%= 782,6; p<< 0,001), siendo los lagartos los que contribuyeron
en un mayor nimero de semillas dispersadas a total en cada afio (52,9% en 1993 y 64,9% en
1994).

Tabla 11.11.- Numero total de semillas de R. fruticosa, W. aristata, N. pulverulenta, O. dillenii y A
semibaccata depositadas por G. galloti en los diferentes tipos de microhabitats durante 1993 (entre €l
12 de agosto y 15 de septiembre) y 1994 (entre el 8 de agosto y 22 de octubre). Los valores cal culados
corresponden a sumatorio de las 50 unidades de muestreo (234 cm?) por cada tipo de microhabitat y
fecha (5 en 1993y 6 en 1994). Para 1994 se han unido los datos de las dos locaidades: "Bco. arriba" y
"Bco. abgjo".

NUmero total de semillas
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Rubia Withania Neochamaelea  Opuntia Atriplex

MICROHABITATS fruticosa  aristata pulverulenta dillenii semibaccata
1993
Suelo terroso 8 4 1 1 0
Rocas 41 2 3 9 0
Bajo Euphorbia obtusifolia 2 0 0 7 0
Bajo Euphorbia canariensis 4 3 0 1 0
Bajo Rubia fruticosa 19 12 1 2 0
Bajo Opuntia dillenii 9 0 1 5 15
Bgjo Plocama pendula 10 0 4 3 2
1994
Suelo terroso 0 0 0 11 0
Rocas Tipo | 1 0 4 1 0
Rocas Tipo |1 3 1 5 9 0
Rocas Tipo 11 14 13 6 32 9
Bgjo Euphorbia obtusifolia 0 0 0 1 0
Bajo Euphorbia canariensis 14 0 0 0 0
Bajo Rubia fruticosa 1 1 0 2 0
Bajo Opuntia dillenii 3 1 0 3 0
Bajo Plocama pendula 1 0 0 0 0

El patron de distribucién de las semillas en los diferentes microhébitats mostré una
clara tendencia que consistio en que € sustrato pedregoso ("Rocas’ en 1993y Rocas "Tipo ||
y 111" en 1994) y P. pendula fuesen los microh&bitats que mayor porcentaje de semillas
colectasen del total acumulado en todas las bandegjas 0 areas. Los vectores que mayor
contribucion presentaron a la llegada de estas semillas a cada uno de estos microhabitats
fueron los lagartos (a los sustratos rocosos) y aves (a los balos) (véase € porcentgje del total

enlaFigurall.10).

Figura11.10.- Distribucion del porcentaje de semillas de P. pendula depositadas
por lagartos (barras negras, M) y aves (barras blancas; [1) en cada uno de los
microhdabitats definidos. Los valores estan calculados en relacion a total colectado
en cada afio y localidad. En 1993 las bandejas estuvieron expuestas a la deposicion
de semillas durante 34 dias (12 de agosto - 15 de septiembre), mientras que en
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1994 fue de 75 dias (8 de agosto - 22 de octubre). En € afio 1994 el habitat
"Rocas’ fue dividido en 3 tipos diferentes en funcion del tamafio de las rocas
(Tipos I, 11 'y 111; ver metodologia). Ploc: P. pendula. Rub: R. fruticosa. Op: O.
dillenii. Ecan: E. canariensis. Eob: E. obtusifolia.

35

30 1993

hl_.ﬂ.lj

Suedo Rocas Ploc Rub Op Ecan Eob

35¢

8 : 1994 (Bco. arriba)

;

©

()

T

:

- | B

Sueo | I 1l Ploc Rub Op Ecan Eob

35¢
30 1994 (Bco. abajo)
25 |

| B -

Sueo | I 1l Ploc Rub Op Ecan Eob

Ademas, € 40,7% (1993) y € 60,7% (1994) de las semillas colectadas en los
excrementos de lagartos fueron encontrados en estos microhabitats, a la vez que del total de
semillas transportadas por aves, € 70,2% y 81,9 (1993 y 1994, respectivamente) fueron
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recogidas en bandejas situadas bajo P. pendula (véase ademas los valores medios por unidad
de muestreo en laTablall.12).

Los valores mas elevados en las tasas de recogida de semillas se alcanzaron en €l
periodo comprendido entre finales de agosto y principio de octubre (Figura I1.11), y aunque
no se tomaron datos posteriores a esta fecha, debe ocurrir una tendencia estabilizadora a partir
de esta fecha, s ademés se tiene en cuenta los datos de la fenologia de fructificacion de esta

especie (véase laFigural.2 en la primera parte de la memoria).

Tablall.12.- NUmero medio de semillas de Plocama pendula recogidos en excrementos de G. galloti
y Sylvia spp. en diferentes microhabitas durante 1993 y 1994. Seindicalamediay la desviacion tipica
(x £ 1 d.t.) obtenida de las 50 unidades de muestreo por cada tipo de microh&bitats. En 1994 las 50
unidades muestrales estén repartidas homogenéamente en las dos localidades: "Bco arriba' y "Bco.
abgjo".

NUmero de semillas de Plocama pendula / 234 cm?

Tipo de microhabitats Gallotia galloti Sylvia spp.
1993
Suelo 2,70+ 8,04 0,04 £ 0,28
Rocas 13,34 + 26,28 0,08 £ 0,57
Bgjo Euphorbia obtusifolia 1,20+ 2,72 3,34+ 6,12
Bgjo Euphorbia canariensis 0,62 + 2,28 2,76 £ 7,37
Bgjo Rubia fruticosa 2,66 + 8,00 1,88+ 4,16
Bgjo Opuntia dillenii 5,66 + 22,52 0,58 + 1,95
Bgjo Plocama pendula 6,62 + 25,15 20,48 + 25,93
1994 Gallotia galloti Sylvia spp.
Bco. arriba Bco. abgjo Bco. arriba Bco. abgjo

Suelo 0,64 + 3,20 9,84 + 21,07 0 0
Rocas Tipo | 344+ 1311 1864+ 4545 0 0
Rocas Tipo |1 23,40 + 49,18 37,48 + 61,47 0 0
Rocas Tipo I11 24,92 + 64,95 52,16 + 90,48 0 0,36+ 1,25
Bgjo Euphorbia obtusifolia 184+ 5,75 4,20 + 16,12 1,68 + 3,76 3,08 + 2,98
Bgjo Euphorbia canariensis 2,24+ 7,73 392+ 12,60 0,80 + 1,63 6,16 + 9,32
Bajo Rubia fruticosa 3,60 + 14,85 19,56 + 58,91 124+ 218 6,80 £ 8,90
Bajo Opuntia dillenii 2,56 + 8,87 13,68 + 37,61 0,24 £ 0,60 1,80+ 314
Bgjo Plocama pendula 1,08+ 4,32 4,36 + 15,18 2416+ 31,76 76,24 + 94,88

Figura I1.11.- Patron temporal en la deposicion de semillas de P. pendula
dispersadas por aves (circulos blancos) y lagartos (circulos negros) en los
microhabitats que presentaron una mayor contribucion a total recogido en
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1993y 1994 (véase Figurall.9). Seindican los valores acumulados de las 50
unidades de muestreo por microhébitat y fecha. Ploc: P. pendula.
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Utilizando un método diferente (nimero de semillassm?), y a igual que lo observado
en 1994 (Figura 11.10), los sustratos rocosos Tipo 11 y I11 recogieron los mayores porcentajes
de semillas (26,2% y 30,9%, respectivamente) (transformacion logaritmica; ANOVA; F= 0,154;
g.l.= 3, 76; p<< 0,001).

Al analizar de forma simultanea el efecto que g erce cada dispersor de semillas sobre €l
total de semillas que van a parar a cada microhabitat, e independientemente del afio (término
dispersor x microhdbitat en la Tabla I1.13A), se aprecian diferencias significativas en la
densidad de semillas aportadas por aves y lagartos dependiendo del tipo de microhabitat (p=
0,012). Ademés, € efecto afio no repercutio en este patrén de deposicion de semillas a no
observarse efectos significativos en los términos de lainteraccion "dispersor x afio" (p=0,58) y
"microhdbitat x afo" (p= 0,63). El papel de los lagartos y las aves se manifestd
significativamente diferente en los dos afios de estudio (término de la interaccién triple entre
las diferentes fuentes de variacion: tipo de dispersor, tipo de microhdbitat y afo),
constatdndose por tanto, un papel marcadamente diferente de ambos grupos de dispersores de

semillas en la distribucion post-dispersiva de las semillas de P. pendula durante los dos afios
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de seguimiento realizados.

Para 1994, este patrén de deposicion de las semillas fue similar entre diferentes
localidades. Aun manteniéndose un papel marcadamente diferente de cada dispersor de
semillas en cada microhabitat ("dispersor x microhabitat"; p= 0,001) (Tabla 11.13B), no se
detectaron diferencias significativas del dispersor de semillas entre localidades (término

interaccion "dispersor x localidad"; p= 0,98).

Tabla 11.13.- A) Resultados del ANOVA (procedimiento GLM) del nimero de semillas de P.
pendula capturado en las 50 bandejas o0 &reas de recogida (234 cm?) teniendo en cuenta de
forma simultanea el afio (1993 y 1994) y el tipo de microhabitat (suelo, rocas, E. obtusifolia, E.
canariensis, R. fruticosa, O. dillenii y P. pendula) como efectos aeatorios y e tipo de
dispersion (aves o lagartos), como efecto fijo. Para poder realizar la comparacién entre afios,
sOlo se tuvo en cuenta una categoria para el sustrato de rocas. En B) se muestran |os resultados
obtenidos en 1994, incluyendo el efecto localidad y todos los tipos de microhabitas, incluyendo
los sustratos rocosos Tipos I, Il y Ill, como efectos aeatorios y € tipo de dispersion como
efecto fijo. *** p<< 0,001. Los valores fueron transformados | ogaritmicamente

Fuente de variacion g.l. Sumade Cuadrado F p
cuadrados  medio
(A)
Modelo 1 131,823 131,823 18,200 0,005
Tipo de dispersor 1 0,334 0,334 0,021 0,890
Tipo de microh&bitat 6 43,459 7,243 0465 0,812
Afio 1 6,269 6,269 4,043 0,091
Dispersor X microhabitat 6 96,628 16,105 7,755 0,012
Dispersor x afio 1 0,712 0,712 0,343 0,580
Microh&bitat x afio 6 9,303 1,550 0,747 0,634
Dispersor x microhabitat x afio 6 12,621 2,104 9,624  ***
Error 1372 301,261 0,220
(B)
Modelo 1 82,069 82,069 6,481 0,153
Tipo de dispersor 1 0,203 0,203 0,030 0,868
Locdidad 1 9,84 - - -
Tipo de microh&bitat 8 23,999 3,0 0431 0,870
Dispersor x localidad 1 0,0003 0,0003 0,001 0,980
Dispersor X microhabitat 8 58,385 7,298 13877 0,001
Localidad x microhébitat 8 1,531 0,191 0,364 0,913
Dispersor x localidad x microhdbitat 8 4,207 0,526 2,056 0,038
Error 864 221,040 0,256
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Germinacion y establecimiento de plantulas en diferentes microhabitats

El 56,3% de las semillas sembradas (n= 422) en las rgjillas experimentales germinaron,
guedando este valor bastante estabilizado a partir de aproximadamente 70 dias de experiencia
(Figurall.12).

Aungue por término medio |os sustratos rocosos presentaron un mayor porcentaje de

germinacion que bajo P. pendula (x + d.t.; Suelo terroso = 62,7% =+ 19,8; Rocas "Tipo |" =

53,3% + 19,72; Rocas "Tipo 11" = 63,3% * 13,3; Rocas "Tipo I11" = 60,7% + 14,8; bajo P.
pendula = 41,3% * 14,1), a anadlizar estos resultados por tratamiento no se detectan
diferencias significativas entre ellas (transformacion logaritmica; ANOVA; F= 1,72; g.l.= 4, 20;
p= 0,185). No obstante, al contrastar l0s sustratos rocosos (incluido suelo) (valor medio de
germinacion de los 4 tratamientos = 60%) frente a bajo P. pendula (41,3%), se aprecian
diferencias significativas entre ellos (transformacion logaritmica; ANOVA; F= 7,29; g.l.= 1, 23;
p= 0,013). Segun esto, & porcentgje de germinacién bajo P. pendula fue significativamente

menor que en el resto de los sustratos utilizados.

Figura 11.12.- Tasas de germinacién de las semillas de P. pendula
sembradas en 5 microhdbitats, € 14 de septiembre de 1993. Los datos
corresponden a los valores medios calculados en las 5 réplicas realizadas
por microhabitat (se omiten las barras del error estéandar para que se puedan
diferenciar los diferentes tratamientos). EI nimero de semillas sembradas
por réplica fue de 30 (150 por tratamiento).

_ or Tipo 1
© 60k Suelo
& Tipo Il
= 3 Tipo |
E 50 p
S 40k 5—6—& P. pendula
%

o 30F

i)

$ 20F

o

£ 10

0
0 38 52 67 73 79 98 111123137156 227
Dias

186



Relaciones ecol dgicas: Plocama pendula

La tasa de germinacién (en funcion del tiempo) no mostré diferencias significativas ni
entre tratamientos (tipo de microhabitat) ni entre los términos de interaccién (tiempo x
microhabitat) (transformacion logaritmica; ANOVA para datos repetidos; p > 0,05 en todos los
casos utilizando el guste de GREENHOUSE-GEISSER), siendo por tanto la velocidad de
germinacioén homogénea entre los tratamientos (Figura ll.12).

Durante los 227 dias de seguimiento de las rejillas experimentales de germinacion, se
pudieron seguir un total de 397 plantulas repartidas en las 25 rejillas (5 por tratamiento). El
numero total por tratamiento fue de 62 en el microhdbitat de P. pendula, 94 en Suelo, 80 en
Rocas "Tipo 1", 95 en Rocas "Tipo 11" y 91 en Rocas "Tipo I11". El nUmero de dias que las
plantulas sobrevivieron en cada microhdbitat presentd diferencias significativas
(transformacion logaritmica; ANOVA; F= 7,316; p< 0,001), siendo las Rocas "Tipo III" el
microhabitat en donde las plantulas presentaron una esperanza de vida significativamente
mayor (prueba de SCHEFFE; p< 0,05) (x + d.e delas 5 réplicas; Suelo terroso: 16,8 + 6,5 dias,
Rocas "Tipo I": 11 + 5,9 dias; Rocas "Tipo II": 16,4 + 7,9 dias;, Rocas "Tipo IlI": 24 + 19,7

dias; bajo P. pendula: 5,6 + 6,9 dias) (Figurall.13).

Figural1.13.- Numero medio de dias de supervivencia de las plantulas en
cada microhabitat usado para hacer las pruebas de germinacion (ver
Figura 11.11). Los valores corresponden a la media aritmética (+1 ee.)
calculados de las 5 réplicas realizadas por tratamiento. El nimero total de
plantulas seguido por tratamiento fue de 62 (bgjo P. pendula), 94 (en
Suelo), 80 (en Rocas Tipo 1), 95 (en Rocas Tipo I1) y 91 (en Rocas Tipo

).
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Al final delaexperiencia, latotalidad de las plantulas seguidas (n= 397) habian muerto,
y aunque la causa de mortalidad no fue tenida en cuenta de forma sistemética para su
posterior andlisis, la herbivoria por invertebrados fue el factor principal de mortalidad en las
plantulas situadas bajo P. pendula y las Rocas "Tipo |", mientras que la desecacion fue la

causa predominante de mortandad de plantulas en el resto de los sustratos.

Patron en la distribucion de plantas adultas en el habitat

En los diferentes transectos realizados en las dos localidades del barranco, se anot6 el
tipo de microhabitat en el cual se asentaban un total de 168 balos adultos (70 en "Bco. arriba"
y 98 en "Bco. abgjo"). En ambas localidades, |la mayoria de las plantas estaban situadas en |os
microhabitats Borde del cauce (42,9% en "Bco. arriba' y 32,7% en "Bco. abajo") y Rocas
"Tipo 11" (35,7% y 36,7%, respectivamente). Si se tiene en cuenta Unicamente a aquellas
plantas situadas en €l propio cauce del barranco y por tanto, bajo la influencia mas inmediata
de la escorrentia superficial, se observa que € 62,5% y € 53% de ellas se encuentran en €l
microhdbitat Rocas "Tipo 111" y € 15% y 24,4% en Rocas "Tipo |I" ("Bco. arriba" y "Bco.
abaj0", respectivamente). Este patron de distribucidn genero diferencias significativas entre el
tipo de microhabitat (C%= 90,34; p<< 0,001), no observandose ningln cambio S se segrega
los datos por localidades (p<< 0,001 en ambos casos). En estos andlisis se incluyen datos de
los cuatro tipos de sustratos rocosos y €l microhabitat E. canariensis. Para €l resto de las
categorias de microhdbitats existen impedimentos para incluirlos en los andlisis, ya que €

ndmero de observaciones fue inferior a 5.
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El 89,5% de las plantas situadas en |os habitats Rocas " Tipo Il y 111" (uniendo los datos
de las dos localidades), se situaron preferentemente en el lado de la roca que le conferia un
mayor grado de proteccion frente a la escorrentia (cara Norte en nuestro caso) (C4= 47,36;
p<< 0,001), y 8 delas 12 plantas contabilizadas en los sustratos Suelo y Rocas "Tipo I" (con
un menor grado de proteccion relativa ala accidn del agua) presentaban alguna roca o cardon
de gran tamafio amenos de 4 m de distancia (valor maximo medido en lamisma direccién que
el flujo de agua). Solamente 9 plantas de las muestreadas estaban asociadas a la vegetacion, 8
en cardones (E. canariensis) y 1 en un Tasaigo (R. fruticosa).

De las 6 plantas adultas que desaparecieron por accién de la escorrentia superficia
(ocurrida en diciembre de 1995 después de unas lluvias torrenciales; hasta 70 mm/m?
recogidos en un sblo dia), 4 de ellas se encontraban en el microhabitat Roca"Tipo I", mientras
gue las dos restantes estaban situadas en Roca "Tipo 1" y Tipo 111" (una en cada categoria).
En este aspecto hay que sefidar que la planta desaparecida en € microhdbitat "Tipo 11"
(planta nimero 13 utilizada en el seguimiento de las tasas de visitas de aves y lagartos), se
encontraba a poca distancia (< 10 m) de un pequefio salto de agua ocasionado por la presencia
del puente en la carretera que cruza el barranco. Si no se tiene en cuenta esta planta, se puede
concluir que e 80% de las plantas desaparecidas se encontraban en uno de los microhébitats
con menor grado de proteccion relativa (Rocas "Tipo 1 y 111").

De los datos meteorol 6gicos revisados en un periodo de 24 afios (1975-1998) se puede
apreciar como en a menos durante otras 4 ocasiones (enero 1979, octubre 1981, noviembre
1983 y noviembre 1989) se produjeron condiciones meteorol 6gicas similares a la ocurrida en
diciembre de 1995 (precipitaciones diarias mayores o iguaes a 70 mm/m?) y que
desencadenaron una fuerte escorrentia superficial, ocasionando la pérdida de varias plantas
adultas presentes en el cauce del barranco. Seguin estos datos, y a fata de informacion méas
precisa que confirmen estos eventos en nuestra area de estudio concreta, se podria afirmar que
durante |os Ultimos 24 afios (hasta enero de 1999), el Barranco de Las Cuevas ha podido estar

sujeto a 5 situaciones de escorrentia ocasionadas por lluvias torrenciales.
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DiscusiON

El potencia de respuesta ecoldgica y evolutiva mostrado por las plantas a la presion
selectiva gercida por agentes mutualistas viene dado, en un principio, por e grado de
eficiencia (cualitativa y cuantitativamente) exhibido por cada especie de polinizador o
dispersor de semillas en e sistema en cuestion (WHEELWRIGHT & ORIANS 1982, HERRERA
1987a, HERRERA 1989, JORDANO 1992, ScHuPP 1993). Segliin esto, €l agente (0 agentes)
mutualista més efectivo tendrala capacidad potencia de contribuir en un mayor grado, tanto a
la regeneracion natural de la especie vegeta (en tiempo ecoldgico) como en la evolucion de
aquellos caracteres (p.gj. tamafio y color del fruto, fenologia de la fructificacion, composicion
quimica, etc.) que determinan que una interaccion determinada sea més idonea (en tiempo
evolutivo) (véase los inconvenientes de la aproximacion evolutiva en las revisiones expuestas
por HERRERA [1995 y 1996] en estudios de dispersiéon de semillas y polinizacion,
respectivamente).

El objetivo fundamental de esta parte de la memoria ha sido analizar de forma
comparativa el primero de los aspectos (enfoque ecol 6gico), analizando el grado de efectividad
mostrado por aves y lagartos durante los diferentes estadios caracteristicos del proceso de
dispersion de semillas en el Balo. La importancia ecolégica de cada dispersor de semillas
estara definida por € grado de acoplamiento de las diferentes fases del reclutamiento

(HERRERA et al. 1994, JORDANO & HERRERA 1995), postulandose enlaces mas ajustados entre
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los diferentes estadios en el caso de dispersores de semillas que sean eficientes tanto en su
componente cuantitativo como cualitativo (SCHUPP 1993, LOISELLE & BLAKE 1999).

L os resultados expuestos en este estudio muestran que aves y lagartos difieren en su
papel ecoldgico como dispersores de las semillas en el Balo. Estas diferencias se manifiestan
tanto en el componente cuantitativo como en e cualitativo a la hora de medir, de forma
comparativa, la eficacia de cada dispersor de semillas en el proceso de regeneracién natural de
esta especie y por tanto en la eficacia bioldgica o fithess de P. pendula. A pesar de lo expuesto
tanto en modelos tedricos (SNow 1971, McKEey 1975, HOWE & STABROOK 1977) como
empiricos (LARSON 1996), G. galloti, ain siendo un frugivoro generaista (véase los
Resultados expuestos en la primera parte de la memoria), puede ser considerado como un
eficiente dispersor de semillas a ser relativamente mas abundante, tener una frecuencia de
visitas a los balos més elevadas, consumir un mayor nimero y porcentaje de frutos de las
cosechas individuales, incrementar el porcentaje germinativo, transportar las semillas alugares
adecuados para la germinacion y establecimiento de plantulas, e incluso a Ultima instancia, en
incrementar |a esperanza de vida de |os gjemplares adultos frente a eventos destructivos como
son las escorrentias superficiales a las que estan sujetos estos hébitats de forma relativamente
frecuente.

La discusién de los resultados obtenidos se realizaran bajo dos apartados principales
(eficiencia cuantitativa 'y cualitativa), en los cuales se trataran cada uno de los aspectos que o
definen, integrandose posteriormente en uno final que discutira la efectividad de cada grupo

de frugivoro como dispersor de semillas.

Eficiencia cuantitativa

Abundancia relativa

El patrén de abundancias relativas mostrado por las currucas (Sylvia spp.) y lagartos
(G. galloti) en € &rea de estudio muestra una clara diferenciacion en cuanto a tamafio
poblacional de ambos grupos. Aunque el método usado no permite una comparacion directa
entre los dos conjuntos de datos, se puede concluir que los lagartos son mucho mas
abundantes que las currucas en nuestra &rea de estudio (176,4 versus 5,8 individuos/ha de

lagartosy aves, respectivamente).
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Aungue no existen datos comparativos de aves y lagartos en otras zonas similares de la
isla que puedan ser utilizados para verificar estas diferencias, diversos autores sefialan elevadas
densidades de lagartos en las zonas bajas de laisla MOLINA-BORJA (1991) indica la presencia
de més de 20 individuos diferentes en un &rea de 352 m? (lo que equivale a més de 500
lagartos/ha), coincidiendo estos valores con |o expuesto por CASTANET & BAEz (1988).
Va ores marcadamente superiores son sefialados por RODRIGUEZ et al. (1994) en tres hébitats
del Malpais de Guimar (> 1.000 individuos’ha) y M. BAEz (comunicacién personal) en la
Punta del Hidalgo, utilizando € método de captura-recaptura. Registros similares a los
expuestos en esta memoria son dados por DiAaz (1994), utilizando un método similar
(transectos lineales) (valor maximo extraido de la Figura 1 = 19 ind./0,15 ha; n= 5). Estos
valores estan ademas en concordancia con observaciones preliminares realizadas en otros
habitats de la ida (matorral de transiciéon; x= 14,6 indiv./0,1 ha, n= 12; matorral de ata
montafia; x= 11,3 ind./0,1 ha, n= 27) (observacion personal). Densidades relativamente atas
de lagartos en medios insulares han sido sefial ados en numerosos casos como respuesta a una
menor interaccion competitiva, menor riesgo de depredacion, mayor amplitud tréfica, etc.
(p.g. CASE 1975, ANDREWS 1979, BENETT & GORMAN 1979, EVANS & EVANS 1980, Cook
1983, CHEKE 1984, PEREZ-MELLADO 1989, BROWN et al. 1992, LosoS & SPILLER 1999).

La alta constancia detectada entre localidades, tanto en las densidades de las currucas
como la de los lagartos, viene dada por la semeanza estructural del habitat en las dos
localidades. Las pequefias variaciones detectadas estan acorde con las diferencias en la
densidad de balos en ambas zonas (10 y 14,7 plantas/0,2 ha en "Bco. arriba" y "Bco. abao”,
respectivamente), lo cual se traducird en una mayor densidad de frutos por unidad de
superficie en el "Bco. abajo" (densidades ligeramente superiores de currucas y lagartos).

En cambio, las diferencias interanuales merecen una consideracion diferente para cada
grupo. En e caso de los lagartos, los mayores valores registrados durante 1993 se deben
probablemente a diferente tamafio muestral utilizado en cada afio (n= 7 en 1993 y n= 18 en
1994). Los 7 transectos realizados en 1993 se caracterizaron por presentar altas densidades de
lagartos, mientras que en 1994 se incluyeron zonas con menor nimero de lagartos. De hecho,
s se consideran en 1994 solo aquellos transectos previamente realizados en 1993, los valores
se asemejan en mayor grado (20,3 + 11 lagartos en 1993 frente a 18,6 + 6 lagartos en 1994; n=
7 transectos de 0,1 ha en ambos casos).

En € caso de las aves, ademas de las dos currucas (S. melanocephala y S.

192



Relaciones ecol dgicas: Plocama pendula

conspicillata), también se detect6é una disminucion considerable del nimero de individuos de
canarios (S. canarius) y herrerillos (P. caeruleus) en 1994 con respecto a 1993. Este hecho
también quedd de manifiesto al comparar las tasas de visitas a los balos, manifestandose esta
tendencia decreciente hasta 1995 (Tabla I1.2). Teniendo en cuenta que en estos dos afios las
condiciones climatoldgicas en el periodo de estudio fueron similares y que no se produjo
ningun cambio en la fisonomia de la vegetacion, la explicacién mas plausible podria ser la
disminucién del tamafio de las cosechas de |os balos en estos dos afios (desde 56.591 como
valor medio en 1993 hasta 34.212 en 1994; Tabla 11.3). Se han sefialado movimientos de aves
en la componente vertical (entre hébitats) y horizontal (intrahabitats) como respuesta a la
variacién en laabundancia de recursos (LOISELLE & BLAKE 1991, STiLES 1980), y aunque no se
dispone de un seguimiento interanual suficiente que aporte evidencias claras de este hecho, los
datos presentados en los tres afos de estudio (incluyendo los resultados de las tasas de
visitas), apoyan esta hipétesis. En esta linea, cambios anuales en la densidad de Turdus spp.
(JOorRDANO 1993), Sylvia atricapilla y Turdus philomelos (Rey 1995) y Sylvia atricapilla
(HERRERA 1998), han sido relacionados con la densidad de frutos de Juniperus spp., Olea
europaea europaea y Phillyrea latifolia, respectivamente.

Frecuencia devisita

L os abundantes censos realizados durante |os tres afios de estudio, confirman el bajo
nimero de especies frugivoras dispersoras legitimas de semillas que visitan los balos (n= 3),
hecho que contrasta con lo observado en la gran mayoria de los sistemas continentales
(HERRERA & JORDANO 1981, HERRERA 19843, SNOW & SNOw 1988, DEBUSCHE & ISENMANN
1989, FUENTES 1990, GUITIAN et al. 1992, TRAVESET 1994, JORDANO 1994 y 1995, ALCANTARA
et al. 1997) y que puede ser considerado como una caracteristica general para todas las
especies vegetales con frutos carnosos presentes en € archipiélago (relacionado con el menor
ndmero de especies en |os habitats insulares).

De las especies de aves, la Curruca Cabecinegra (S. melanocephala) fue la que mostré
una mayor frecuencia de visitas durante los tres afos, seguida por la Curruca Tomillera (S.
conspicillata), el Canario (S. canarius) y con una contribucion inferior a 1,8%, € Herrerillo
Comun (P. caeruleus). En numerosas ocasiones se ha sefialado que los frutos constituyen un
componente importante en la dieta de varias especies de silvidos (Sylvia spp.) (HERRERA

19843, JORDANO 1987c y 1988, DEBUSSCHE & ISENMANN 1989), siendo considerado en el caso
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de la Curruca Tomillera un hecho esporédico (véase la revision de CrRAMP 1992 y las
referencias ali citadas). Aungue en nuestro estudio no se presenta ningun valor que aporte
informacién sobre la importancia de los frutos en la dieta de estas especies, € hecho de que
aln mostrando densidades relativamente bajas, y que € 21% de las visitas fueron realizadas
por la Curruca Tomillera, podria dar una aproximacion de laimportancia que presentarian los
frutos en la dieta de esta especie en este medio insular.

A pesar del bajo nimero de especies que interactian con €l Balo, tanto el nimero total
de visitas como sus frecuencias fueron muy variables entre afos. Variaciones interanuales en
la composicion de especies han sido encontradas en otros sistemas (HERRERA 1988a, FOSTER
1990, WILLSON & WHELAN 1993, JORDANO 1994, HERRERA 1998) y como ya se comentd
anteriormente, quizas esté relacionado con el tamafio de las cosechas exhibido por los balos
en estos anos.

En € caso de las aves, las currucas presentaron una frecuencia de visitas de casi 7
veces mas que la segunda especie que mayor nimero de visitas realizo (S. canarius). Segln
estos datos, son las aves frugivoras dispersoras de semillas las que capitalizarian un mayor
nimero de frutos de las cosechas iniciales de los balos. No obstante, una aproximacién més
correcta seria tener en cuenta las tasas de consumo medias calculadas en estos dos grupos de
especies, asi como sus frecuencias de visitas para hacer unavaloracion masreal del nimero de
frutos consumidos por estas aves. Atendiendo a este enfoque, se observa que las currucas
consumen un mayor nimero de frutos (n= 2.614) al compararlos con los canarios (n= 2.246) a
lo largo de los tres afios de estudio (C%= 27,86; p<< 0,001).

Si en el andlisis de las tasas de visitas se incluye a los lagartos (1,4 individuos/censo),
son éstos |os que presentan una mayor frecuencia de visitas a compararlos tanto con los dos
silvidos (0,72 avegh), los canarios (0,55 aveshora) como con € grupo aves en su totalidad
(1,3 aves’hora) (sblo para observaciones realizadas en 1995). Aunque el método empleado no
posibilita una comparacién directa de los datos, si se aproximan |as observaciones de censo de
aves en la misma unidad de tiempo que € realizado por los lagartos (» 1 minuto), las
diferencias se hacen més patentes (0,012 y 0,009 currucas y canarios por minuto,
respectivamente). Segun esto, |os lagartos mostrarian tasas de visita marcadamente superiores
(hasta 63 veces) alas aves.

Hay que tener en cuenta que esta estima es bastante conservativa por dos razones. a)

no se hatenido en cuenta que las aves presentan una disminucion de su actividad en las horas
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de mayor insolacion, y b) los lagartos, aln presentando una curva de actividad unimodal
(Diaz 1994), presentan otro pico de actividad de menor intensidad en horas de la tarde que
tampoco ha sido tenido en cuenta en los calcul os.

Una caracteristica secundaria (pero de gran interés) de la eficacia cuantitativa, seria
conocer que variables (intrinsecas o extrinsecas) de las plantas contribuyen mejor en explicar
la variabilidad observada en las tasas de visitas de los frugivoros. La importancia tanto de
caracteristicas intrinsecas como extrinsecas (fuera de control de la planta madre) en modular
|as tasas de visitas ha sido sefialada en numerosos estudios de aves (MOORE & WILLSON 1982,
MANASSE & HOWE 1983, PIPER 1986, MALMBORG & WILLSON 1988, SALLABANKS 1992 y 1993,
SALLABANKS & COURTNEY 1993).

Si se tienen en cuenta los datos de los tres afios conjuntamente (s6lo para aves), se
observa que las currucas tienden a seleccionar aguellos balos que presentan una mayor
cobertura arbustiva en su entorno inmediato, mayores tamafios de cosechas y menores
tamarios de éstas en los balos del entorno.

La primera de éllas, la cobertura arbustiva, viene dada por €l patron de preferencias de
microhabitats mostrado por las currucas en nuestro hébitat, aunque es generalizable a otras
zonas de las islas (Copny 1985, MARTIN 1987, MAssA 1990, TRuJLLO 1992) y a la region
Paleartica (Coby & WALTER 1976, PRODON & LEBRETON 1981, CobDy 1985). Ademés la
seleccion de zonas con una mayor cobertura arbustiva disminuira el riesgo de depredacion, y
aungue la cobertura de follgje de los balos no resulté ser significativa en los modelos, la
preferencia hacia lugares mas densos en vegetacion ayudara a reducir este riesgo potencial. A
este respecto, durante las 480 horas de observacion realizadas, se detectaron 6 intentos de
depredacion, 4 por Falco tinnunculus 'y 2 por Accipiter nisus. Aunque los paseriformes no
son un componente importante en la dieta de estos depredadores, y la frecuencia de estos
ataques fue muy baja, la presencia continua del Cernicalo Vulgar y en menor medida del
Gavilan y € Halcdn Tagarote, en la zona de estudio, confirman la existencia de este riesgo
potencial.

La segunda variable, €l tamaio de las cosechas, ha sido mencionada como un factor
clave en influenciar |as tasas de visitas de las aves (HOWE & VANDE KERCKHOVE 1979, HOWE
1981, JORDANO 1982, DAVIDAR & MORTON 1986, HERRERA 1988b, FOSTER 1990, SALLABANKS
1992 y 1993, SALLABANKS & COURTNEY 1993, WILLSON & WHELAN 1993, HERRERA et al.

1994, ALCANTARA et al. 1997), el cual se ha mostrado evidente en los dos grupos de aves
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(currucas y canarios). Las aves que visitan plantas con mayores cosechas de frutos podrian
maximizar su eficiencia de alimentacién al poder consumir un mayor nimero de frutos por
unidad de tiempo y reducir €l tiempo necesario entre consumos consecutivos. No obstante, |a
ausencia de relacion entre latasa de consumo con €l tamafio de la cosecha, en las tres especies
de aves, indicaria que los elevados tamafios de cosechas detectados en todos los balos
exceden la posibilidad de incrementar las tasas de consumo mas alla de lo permitido por €l
tamafio de estas aves (relacionado con la velocidad de tratamiento y digestion de los frutos).
La tercera variable del modelo (tamafio de cosechas de los balos del entorno), también se ha
sefialado en otros estudios (MANASSE & HOWE 1983, SARGENT 1990, LARSON 1996), y seguin
esto, a una escala espacia de aproximadamente 50 m de diametro, las aves seleccionan
aquellos arbustos que presentan un alto nimero de frutos.

En el caso de los lagartos (solo datos de 1995), y a diferencia de los detectado en las
currucas, fueron Gnicamente caracteres intrinsecos (y bajo control de la planta madre), los que
explican sus tasas de visitas (rasgos de los frutos relacionados con su contenido en pulpa, €
tamafio de la cosechay la altura de los bal 0s). Seguin esto, se observa que los lagartos, durante
el proceso de seleccién de las plantas, examinan tanto la disponibilidad como la calidad de los
frutos. El incremento exponencial del nimero de lagartos en funcién de la cosecha confirma
esta relacion (Figura 11.4). Estos criterios de preferencias pueden permitir a los lagartos
maximizar tanto la cantidad de pulpa ingerida, en relacion a tamafio del fruto, como €l
nuimero de frutos consumidos por visita. Lafalta de relacion entre lacosechay el tamafio de la
planta, parece sugerir que la preferencia sobre plantas relativamente menores en tamafios debe
estar relacionado con el grado de accesibilidad a los lagartos. Ademas esta consideracion esta
acorde con laalturamediaalacual loslagartos consumen frutos (x= 0,7 m).

Aungue no existen estudios sobre los factores que mejor explican las tasas de visitas
de lagartos en plantas con frutos carnosos, estudios de polinizacién realizados con Podarcis
lilfordi (Lacertidae) y 2 especies de Hoplodactylus (Gekkonidag), también han mostrado que
variables intrinsecas de las plantas son las Unicas que estan relacionadas con sus tasas de
visitas (nimero de flores/planta) EIFLER 1995, TRAVESET & SAEz 1997). De igua manera,
EIFLER (1995) muestra que la calidad nutritiva del recurso (concentracion del néctar de las
flores) influye en € patron de seleccion de arboles a la hora de aimentarse. Estos primeros
estudios y nuestros resultados apuntan a una relacioén mas acorde con factores bajo control de

la planta madre que lo observado en interacciones mas actuales (planta-aves). No obstante,
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son necesarios estudios futuros en otras especies vegetales canarias, asi como de otras
especies de lagartos para corroborar la generalidad de estos resultados en estas interacciones
mutualistas més arcaicas (planta-reptil) (VAN DER PiL, 1982).

Otra consideracién que puede tenerse en cuenta, atendiendo a lo expuesto
anteriormente, es que si se asume que los balos més atos corresponden a individuos méas
longevos, alo largo de la vida de un balo, éstos reciben diferentes grupos de frugivoros. Balos
de cosechas elevadas y tamafios grandes son visitados més frecuentemente por aves
depredadoras de semillas que balos de menor tamafio y cosechas moderadas (Figura 11.4). El
habito péndulo de esta especie también podria ser explicado como respuesta a disminuir la
accion de depredadores de semillas, disminuyendo la frecuencia de sus visitas (véase parrafos
anteriores). Sin embargo, esta variacion (edad-dependiente) en la identidad de los frugivoros
limitarian € potencial evolutivo de las plantas a igual que lo sugerido por HERRERA et
al.(1994) para Phillyrea latifolia en diferentes situaciones de sucesion del matorra
mediterraneo. En este estudio, |os ejemplares localizados en lalocalidad més madura (desde el
punto de vista sucesional) reciben un aporte mayor de depredadores de frutos (principa mente
especies de Paridae) que aguellos individuos de P. latifolia localizados en zonas con estadios
sucesionalmente menos maduro.

El caracter péndulo de las ramas del balo podria haberse generado por respuesta frente
a la presion selectiva generada por |os lagartos en base a sus marcadas preferencias sobre €l
tamafio de las plantas y no como respuesta al arrastre por € agua en escorrentia (GONZALEZ et
al. 1986). Una disminucion en lalignificacion de las rama posibilitaria a plantas mas longevas,
y por tanto més altas, seguir recibiendo la visita de los lagartos a seguir disponiendo una
importante fraccion de su cosecha més cerca del suelo. No obstante un andlisis comparativo
incluyendo las relaciones filéticas serdn necesarios para contrastar € estado de este caracter
dentro de la familia Rubiaceae (FELSENSTEIN 1985, MILES & DUNHAM 1993, MARTINS &
HANSEN 1996).

Niveles de consumo de frutos
L os resultados obtenidos en € experimento de exclusion de frugivoros dispersores de

semillas muestran que los valores acanzados en e consumo de frutos fue més elevado en

aquellos arbustos que fueron excluidos a las aves frente alos de "exclusion de lagartos' en los
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dos afios de estudio. La obtencién de diferencias marginalmente significativas (p= 0,056) y
significativas (p= 0,002) en el nimero de frutos consumidos en 1993 y 1994, respectivamente,
permite afirmar (con ciertas limitaciones) que los lagartos generaron un mayor beneficio alos
bal os en relacion ala componente de fecundidad (nimero de frutos consumidos), y solo para
1993, en relacién a esfuerzo reproductivo invertido por éstos (tamafio de cosechas de frutos).
No obstante, la ausencia de diferencias significativas entre tratamientos a tratar 1os dos afios
conjuntamente (p= 0,90 para la eficiencia de consumo y p= 0,62 para la €eficiencia en €
consumo) merecen una serie de consideraciones metodoldgicas, ya que pueda deberse a
varios factores que deben evaluarse ala hora de hacer val oraciones de estos resultados.

Como ya se comento en el apartado de Métodos, estas estimas en el consumo de
frutos son més conservativas en el caso de los valores calculados en los balos "exclusiéon de
aves' que el de "exclusion de lagartos', ya que los métodos empleados en estas experiencias
afectan en diferente intensidad a las tasas de visitas de cada grupo de frugivoros. Las mallas
plasticas utilizadas impiden a los lagartos visudizar las caracteristicas de las plantas que
modulan sus tasas de visitas: tamafio de cosechas, caracteristicas de los frutos y en menor
grado la altura de la planta, por lo que se produciria una reduccion inevitable en la tasa de
visitas de éstos frente a las aves (afectadas en menor grado por el uso de las exclusiones a los
lagartos). Aunque no se realizaron medidas de las tasas de visitas de aves o lagartos a los
arbustos, con o sin tratamiento experimental que pueda ayudar a medir este efecto, hay que
destacar que en muy pocas veces se llegaron a observar més de dos lagartos en balos
excluidos a las aves, o cua contrarresta con los datos obtenidos en la Seccion 11.1 (véase
Tasas de visitas de lagartos en Resultados), mientras que esta tasa de visitas fue aparentemente
mas homogénea entre las plantas experimentalmente solo visitadas por aves y aquéllas
utilizadas en la Seccién I1.1 (observacion personal).

Otro aspecto que impide la existencia de un patrén significativo consistente entre los
tratamientos seria €l bajo nimero (13 por tratamiento) de plantas experimentales utilizadas en
este estudio. Por €ello, se esperaria un patrén de diferencias significativas mas consistente en
los parametros utilizados s se incrementa € tamafio muestral por tratamiento para
contrarrestar la alta variabilidad observada en las tasas de visitas de aves y lagartos (véase
Resultados en la Seccién 11.1), y existiese un método eficaz para evitar €l consumo de frutos
por parte de las aves que no interfiera en los niveles de consumo de los lagartos. Por gjemplo,

seleccionando localidades que se caracterizan por la ausencia de algunos de los grupos de
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frugivoros.

Asumiendo que la falta de consistencia estadistica en el nimero de frutos ingeridos
pueda deberse a estos dos factores, se puede aventurar a decir que son los lagartos los
vertebrados frugivoros que més contribuyen en los niveles de consumo de frutos en las
plantas individuales, al compararlos con las currucas. Segln esto, los lagartos incrementan
tanto e beneficio de la dispersiéon, en relacion a esfuerzo reproductivo (eficiencia en el
consumo), como € fitness relativo de las plantas (nimero de frutos consumidos) al consumir
un mayor nimero de frutos/planta al compararlo con lo realizado por las currucas. Aun afalta
de apoyo estadistico que verifique este hecho, las elevadas diferencias detectadas en sus
densidades relativas y frecuencias de visitas (véase parrafos anteriores) ayudaria a confirmar la
existencia de diferencias en los niveles de consumo de frutos. La replicacion entre afios y
localidades de las experiencias, aporta constancia espacial y tempora en los resultados
obtenidos.

AUn considerando una sbla especie de frugivoro, los altos valores calculados de la
eficiencia en la dispersiéon llevada a cabo por |os lagartos en los balos (44% y 69% en 1993 y
1994, respectivamente), se encuentran dentro del rango dado para otras especies vegetales que
son dispersadas conjuntamente por un nimero mayor de especies de frugivoros HOWE &
VANDE KERCKHOVE 1979, HERRERA & JORDANO 1981, JORDANO 1982, COURTNEY & MANZUR
1985, JORDANO 1987b, JORDANO 1989, WILLSON & WHELAN 1993, HERRERA et al. 1994,
JORDANO 1994y 1995y ALCANTARA et al. 1997 entre otros).

Aungue la aproximacion experimental seguida en esta memoria es pionera en los
estudios de frugivoria, son escasas las valoraciones a nivel especifico en los porcentgjes de
consumo que puedan utilizarse de forma comparativa en la literatura consultada. HERRRERA &
JORDANO (1981) exponen la alta eficiencia mostrada por Turdus merula (61,4%-76,8%) y
Sylvia atricapilla (20%-33,5%) en e consumo de frutos de Prunus mahaleb. En otros
sistema, SALLABANKS (1992) calcula que e 24% y 48% de la cosecha inicia de Crataegus
monogyna fue consumido por Turdus migratorius en dos afios consecutivos. Segun esto, 10s
valores calculados para G. galloti pueden ser considerados como caracteristicos de un sistema
altamente eficiente en ladispersion de semillas.

La ausencia de variabilidad anual en los niveles de consumo de los frutos de P.
pendula por lagartos (término interaccidn "afio x tratamiento” no significativo en el ANCOVA)

podria indicar una mayor constancia en los resultados a diferencia de lo observado en otros
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estudios realizados con aves en medios continentales (JORDANO 1987, SALLABANKS 1992,
JORDANO 1994, ALCANTARA et al. 1997). Segln estos estudios, la variabilidad interanual
detectada esta condicionada en gran medida, por |as abundancias relativas de los frugivoros y
el tamafio de las cosechas (saciado de los frugivoros) en cada uno de los afios. L os resultados
expuestos en este estudio sugieren que estos condicionantes son menos importantes en el
caso de los lagartos, por lo que se podria esperar una mayor constancia anual en los
resultados. En primer lugar, los lagartos estdn menos sujetos a cambios poblacionales
interanual es en comparacion con las aves en estos medios continentales. Hay que recordar que
un porcentaje importante de las aves que consumen frutos en sistemas continentales son
especies migratorias (Turdus spp., Sylvia spp.), variando sus densidades relativas afio tras afio
(HERRERA 1988, JORDANO 1994, HERRERA 1998); y que € nimero de lagartos detectados en
transectos realizados fue similar durante los meses de agosto de 1993 y 1994 e incluso 1995
(observacion personal). Por otra parte, alin habiendo diferencias en el tamafio de las cosechas
de frutos entre afios, estas variaciones no llegaron a ser significativas (Tabla I1.3). Segun esto,
y ain siendo una escala de tiempo pequefia para estudios interanuales, 10 que si parece
evidente, es que si existiese una variabilidad interanual en los niveles de consumo por parte de
los lagartos, ésta debe ser inferior a la detectada con aves frugivoras en medios continentales.
Aunque la ausencia de significacion estadistica en el término interaccién "tratamiento x afio”
(ANcovA) también incluye los datos de | as currucas, |as variaciones anuales en sus densidades
entre 1993 y 1994 (e incluso 1995, s se consideran los registros de las tasas de visitas),
indicarian la posibilidad de una mayor variabilidad interanual en sus niveles de consumo de
frutos que en € caso de los lagartos. Por todo esto, |os lagartos ademaés se caracterizarian por
una alta eficiencia en el consumo de frutos a escala temporal, principamente por la existencia
de una pequeiia variabilidad anual en su abundancia.

Aungue la alta constancia espacia detectada entre las dos localidades sefialadas en
1994 aporta igualmente una constancia espacial en la interaccion, una variabilidad manifiesta
en los niveles de consumo deberan detectarse en zonas caracterizadas por una menor densidad

de lagartos, ya sean por razones de indole natural (p.gj. diferente estructuracién del hébitat) o

artificia (perturbaciones antrépicas). Véase esta Ultima aproximacion en ALCANTARA et al.
(1997).
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Eficiencia cualitativa

Tratamiento digestivo

El incremento en € porcentagje final y tasas de germinacion de las semillas que han
pasado por el tracto digestivo de los lagartos (G. galloti), frente aquellas semillas que han
pasado el tracto digestivo de las currucas (Sylvia spp.) (18,5% de diferencia en e porcentgje
final de geminacion), indicaria que tanto la actividad mecénica como quimica del tratamiento
digestivo del lagarto influye positivamente en la germinabilidad de las semillas de P. pendula
al compararlo con las aves. Aungue no se dispone de datos concretos sobre las caracteristicas
guimicas de los jugos gastricos en estos dos grupos de frugivoros, la gran diferencia detectada
en €l tiempo de transito por € tubo digestivo: 6,8 dias como valor medio en G. galloti (véase
primera parte de la memoria) y 33 minutos para S. melanocephala (HERRERA 1984c) podrian
explicar las diferencias detectadas en las pruebas de germinacion. El tiempo de retencion de
las semillas en @l tracto digestivo ha sido puesto de manifiesto como uno de los factores que
incide sobre la germinacion (LEVEY 1986, BARNEA et al. 1992; NOGALES et al. 1998), siendo
este efecto contraproducente en los casos de que éste exceda el nimero medio de dias que
tarda las semillas en germinar (JANZEN 1982). Sin embargo las semillas de balos tardan, por
término medio, 15 dias en germinar, 1o cual supera € tiempo de permanencia en €l interior de
los lagartos y ademas el porcentgje de semillas dafiadas fue muy bajo (véase |a primera parte
de lamemoria).

Aungue no existen estudios comparativos de las tasas de germinacion entre aves y
reptiles en otras especies vegetales, estudios llevados a cabo entre aves-mamiferos y reptiles-
mamiferos muestran resultados diferentes en funcién de la especie vegetal estudiada
MANDUJANO et al. (1994) han mostrado diferencias en los parametros germinativos en funcion
del grupo de vertebrado implicado, siendo el porcentaje de germinacién mayor en mamiferos
gue en iguanas, y en éste Ultimo grupo menor respecto al tratamiento "Control" (de plantas).
En otros casos, respuestas similares han sido detectadas entre aves-mamiferos (LIEBERMAN &
LIEBERMAN 1986, TRAVESET & WILLSON 1997). De igual manera, se han puesto de manifiesto
diferencias en funcién del tratamiento de la especie de ave que consume los frutos (BARNEA et
al. 1990, 1zHAKI & SAFRIEL 1990, BARNEA et al. 1991 y 1992; véase una revision exhaustiva de

este tema en TRAVESET 1998).
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La ausencia de diferencias en el porcentgje fina de germinacion entre los tratamientos
"Control" (P. pendula) y G. galloti parece indicar que las ventgjas de que las semillas sean
dispersadas por los lagartos estdn més relacionado con el hecho de que las semillas sean
transportadas |€jos de la planta madre -hacia microhébitats adecuados para su germinacion y
establecimiento de las plantulas- que €l propio tratamiento digestivo. Sin embargo, € hecho de
separar la pulpa de la semillas es ya de por si un efecto positivo afiadido del tratamiento
Gallotia. A este respecto habria que sefidlar que las semillas "Control" serian equivalentes a
tratamiento gercido por S. canarius, que aln consumiendo una importante fraccion de la
cosecha de semillas producidas por la planta dejan caer un importante niUmero de semillas a
suelo sin ningun tipo de tratamiento digestivo més alla de laretirada de la pulpa. Asumiendo la
equivalencia entre estos dos tratamientos ("Control” y Serinus), se puede apreciar que no
existen diferencias entre los tratamientos Sylvia-Serinus 'y Gallotia-Serinus pero si para
aquellas semillas que son tratadas por los dos frugivoros legitimos (Gallotia-Sylvia). Segin
esta nueva consideracion, €l tratamiento digestivo de los lagartos genera ventgjas més ala del
simple hecho de aejar las semillas Igos de la planta madre, en donde las condiciones de
germinacion, establecimiento de plantulas y supervivencia de adultos son mas elevadas.

Para el caso de los tratamientos aves-mamiferos, TRAVESET & WILLSON (1997) sefialan
la ausencia de efectos de dos especies de aves (Turdus migratorius y Ixoreus naevius) y dos
de osos (Ursus arctos 'y Ursus americanus) sobre los patrones germinativos en seis especies
vegetales, indicando que € Unico beneficio que las plantas pueden extraer alos dispersores de
semillas es e aeamiento de las semillas hacia nuevos microhabitats. Aunque nuestros datos
aves-lagartos no confirman esta relacién, estos resultados deberan constrastarse con otras
especies vegetales dispersadas por estos dos grupos de vertebrados con vista a la
generalizacion de estas observaciones. La comparacion del efecto del tratamiento digestivo de

los lagartos sobre diversas especies de Canarias se trata en la primera parte de esta memoria.
Uso del espacio y patrén en la deposicion de semillas
La elevada similitud encontrada entre €l patron de uso diferencial mostrado por las
currucas y lagartos por determinados microhdbitats, y la distribucién no aeatoria de las

semillas de P. pendula en nuestra &rea de estudio, reflgja la alta consistencia entre ambos

conjuntos de datos.
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Los lagartos muestran una clara preferencia hacia sustratos rocosos frente a sustratos
terrosos, en donde € tamafio de las rocas juega un papel importante en su utilizacién
diferencial (Rocas "Tipo Il y I11" frente a Rocas "Tipo 1"). Este uso diferencial de los lugares
rocosos estan condicionados por |os habitos de termoregulacion de esta especie. Ademas los
tamafios de rocas mayores presentan una mayor inercia térmica y un nimero relativamente
mayor de grietas y huecos para esconderse frente a los continuos atagues de Falco
tinnunculus y Felis catus a los que estan sometidos en el habitat estudiado. Los lagartos son
un importante componente en la dieta de estas especies en nuestra area de estudio (MEDINA &
NOGALES 1993 y observacion personal). Por tanto, estos microhébitats ofreceran una ventaja
afiadida a los regquerimientos de termoregul acién de esta especie (VALIDO & NOGALES 1994).

No obstante, se encuentran variaciones en la seleccién de microhabitats a lo largo del
dia, a igua quelo observado por Diaz (1994). En aquellos momentos de mayor insolacion en
el area de estudio (»14-16h), los lagartos frecuentaron zonas de mayor cobertura de
vegetacion, buscando un gradiente de sol/sombra necesarios para contrarrestar las altas
temperaturas que alcanza el sustrato rocoso en este periodo. En horas anteriores (»11-14h) y
posteriores a este periodo (» 18h), los lagartos fueron observados mas frecuentemente en las
zonas de mayor cobertura en rocas buscando, probablemente, un aumento de su temperatura
corporal. De estos tres periodos horarios, los lagartos depositan sus excrementos mas
frecuentemente en las primeras horas de actividad del dia (a partir de las 11h
aproximadamente), que ademas fue €l tramo horario seleccionado para cuantificar la seleccion
de microhébitats. Por todo esto, este intervalo horario reflejara en mayor medida el patrén de
deposicion de semillasy de hecho |os resultados obtenidos asi 1o confirman.

La relativa elevada frecuencia de semillas de P. pendula encontrados en excrementos
de G. galloti en los microhabitats arbustivos (Figural1.10), en relacién al bajo uso realizado de
estos microhabitats (Figura I1.9), debe reflgjar las variaciones diarias en e patrén de seleccidn
de microhabitats sefialado anteriormente. Por ello, los excrementos de |agartos recol ectados en
estos microhabitats pudieron haber sido depositados durante el periodo horario de mayor
insolacion.

En el caso de las currucas, son los balos |os microhabitats més usados por estas aves,
qgue sin llegar a ser la especie mas abundante en e area de estudio, es usada méas
frecuentemente que otras especies arbustivas. El patrén de preferencias por sustratos

arbustivos ha sido sefidlado para estas especies a lo largo de su area de distribucion en el
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Paledrtico Occidental (Coby & WALTER 1976, PRODON & LEBRETON 1981, CoDy 1985, MASSA
1990, TRUJLLO 1992).

Germinacion y establecimiento de plantulas en diferentes microhabitats

Al igua que lo observado en otras especies (HARPER 1994), una de las primeras
observaciones que hay que reaizar es e menor porcentaje de germinacién obtenido en
condiciones naturales (56,3%; valor medio de todos los tratamientos) a compararlo con lo
obtenido en condiciones de laboratorio, tanto en las experiencias realizadas sobre sustrato de
tierra (62,9% de germinacion en las semillas "Control"; véase Resultados) como lo expuesto
por PITA (1988) en experiencias redlizadas en placas de Petri (84-89% de germinacion en
funcién de latemperatura). No obstante, NOGALES et al. (1999) muestran que tan solo un 26%
de las semillas de P. pendula (recolectadas en La Gomera) germinaron en condiciones de
laboratorio.

De mayor interés en € contexto analizado son las diferencias detectadas entre los
tratamientos, siendo €l porcentaje de germinacion inferior en aguellas semillas sembradas bajo
la cobertura de P. pendula al compararlo con € resto de los microhébitats. Estos resultados
estan acorde con lo observado en muchas especies vegetales caracterizadas con un menor
porcentaje de germinacion bajo la cobertura de la propia especie (FENNER 1993, HARPER 1994,
HERRERA et al. 1994). Una de las causas sefidladas para explicar estas menores tasas de
germinacion es la presencia de inhibidores quimicos en las semillas o en la hojarasca que
impiden la germinacion y establecimiento de plantulas; de esta manera se evitan futuras
interacciones competitivas con sus coespecificos (véase gjemplos en FENNER 1993 y HARPER
1994). En nuestro caso particular, quizas la causa que mejor explique estos resultados son los
efectos alelopéticos originados por la propia hojarasca, ya que en todos los tratamientos se
utilizé 1a misma densidad de semillas en las experiencias (30 semillas repartidas en »100 cm? y
separadas a la misma distancia). Los mayores porcentajes de germinacion obtenidos en el
resto de los sustratos (Suelosy Rocas "Tipo I, 11 'y 11I") y equivalentes entre ellos, mostraria la
similitud de las caracteristicas fisico-quimicas del suelo en estos tratamientos.

Los diferentes niveles de estos factores en cada uno de los tratamientos explicarian las
diferencias detectadas en la supervivencia de las plantulas entre microhabitats (mayor

probabilidad de supervivencia en los sustratos rocosos frente a las situadas bajo P. pendula).
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Aunque no se realiz6 un seguimiento exhaustivo de las causas de mortalidad en cada
microhabitat, 1a herbivoria fue més frecuente bajo P. pendula y la sequiay grado de insolacion
en e resto. La mayor esperanza de vida en el sustrato Tipo Ill, indicaria unas mejores
condiciones de humedad y menor insolacion relacionadas con el tamafio de las piedras. En
éstas, las condiciones microclimaticas son més idéneas para el asentamiento de la vegetacion,
y aunque no se realizaron mediciones de humedad o insolacion entre microhébitats, en los
numerosos seguimientos llevados a cabo se pudieron constatar diferencias microcliméticas en
funcion del tamafio de las rocas relacionada con la proteccién que ofrece la piedra a la
evapotranspiracion (observacion personal). A este respecto, LIVINGSTON (1972) sefiala €
efecto microclimético beneficioso generado por las rocas para explicar un mayor
establecimiento de las plantulas de Juniperus communis (Cupressaceae), y VALIDO &
NOGALES (1994) muestran que otras especies vegetal es también dispersadas por lagartos, son
encontradas més frecuentemente en este tipo de sustratos.

Otro aspecto de interés es gque todas las plantulas seguidas (397) murieron, y ninguna
de ellas sobrevivié mas de 50 dias. Esta cifra aporta informacion de la baja probabilidad que
existe para que se produzca e reclutamiento de plantulas en este habitat xérico. Esta
valoracion se hace mas impactante si se tiene en cuenta que fueron 750 el nimero de semillas
sembradas en un inicio. Este resultado podria ser una de las explicaciones de la necesidad de
ofrecer elevados tamafios de cosechas a los dispersores de semillas, por un lado, para que
actle como atrayente y por otro, para contrarrestar |as elevadas pérdidas que se generan en la

fase de plantulas.

Distribucion y supervivencia de plantas adultas

El patron de distribucién de las plantas adultas en el habitat debe ser un fiel reflgjo de
los condicionantes bidticos y abioticos que operan en cada una de las fases del reclutamiento.
Por ello, se han tenido en cuenta todos | os factores de interés en el reclutamiento de los bal os,
y éste patron tendria que ser explicado por la conjuncion de éstos factores en cada uno de los
estadios.

Como muestran los resultados, |a distribucién de los adultos en el barranco no siguen
un reparto aleatorio dentro de sus limites, distinguiéndose claramente dos categorias de

microhabitats (Borde del cauce y Rocas "Tipo I11"), que acumulan un porcentaje mayoritario
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de las plantas (72,6%). Las plantas situadas en estas zonas se caracterizan por estar en
situaciones més idéneas a la hora de evitar los efectos de las crecidas torrenciales, tanto por
estar relativamente algjadas de su acciéon (Borde del barranco) como por tener un obstaculo
gue minimice su efecto (Rocas de "Tipo III"). Este extremo, junto a hecho de que en
diciembre de 1995 desaparecieron 4 plantas adultas que se encontraban asentadas en zonas de
menor proteccion relativa, aporta evidencias de lo importante que puede ser la situacion de la
planta dentro del cauce del barranco para aumentar su probabilidad de supervivencia.

Aunque no se realiz6 un muestreo sistemético de la distribucion de las plantulas, antes
y después de la escorrentia, €l hecho de que latotalidad de las plantulas que se encontraban en
las rejillas metdlicas utilizadas en las segundas experiencias de germinacion fueron destruidas
por este evento (incluso las localizadas en las Rocas "Tipo I11"), da pie a suponer que este
evento, ademaés de destruir a 6 plantas adultas, también pudo haber eliminado la totalidad de
las plantul as que habrian germinado en este episodio reproductivo en el cauce del barranco.

La frecuencia con la que se producen estos eventos torrenciales en nuestra area de
estudio (al menos 5 veces en |os Ultimos 24 afios) pone en evidencia laimportancia de éstos en
modular una distribucion final no aleatoria de los balos en € medio. La transcendencia de este
factor, ademas, se verifica s se tiene en cuenta que en aquellos barrancos menos sujetos a
escorrentias (aquéllos situados en la vertiente sur de laisla), los balos se distribuyen de forma
mas homogénea en € seno del cauces y posiblemente sea una de las cauces que explique la
mayor abundancia de esta especie arbustiva en el sector meridional de la ida (véase su
distribucién en BARQUIN & VOGGENREITER 1988). Estas observaciones se confirman
igualmente en los barrancos de otras islas (barrancos de La Negra, Chinglarime, Tapahuga 'y
Avalo en La Gomera; y barrancos de Fataga, Veneguera, y Tirgjana, en Gran Canaria, entre

otros).

Efectividad de la dispersién y congruencia entre las diferentes fases

Unade las conclusiones mas importantes de este estudio es haber demostrado el papel
trascendental que presentan los lagartos frente a la aves en las diferentes fases del
reclutamiento del Balo. Esta importancia se muestra en cada uno de los aspectos analizados
del componente cuantitativo y cualitativo de la eficacia de la dispersion, siendo en todos ellos

mas idoneo (desde el punto de vista de la planta madre) |a saurocoria que la ornitocoria. Segin
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esto, €l sistema estudiado en la presente tesis muestra una concordancia entre las fases
inicides y finales de la dispersién més acorde con e flujo de semillas dispersadas por los
lagartos que € originado por las aves. Una determinada semilla de Balo presenta una mayor
probabilidad que sea dispersada por un lagarto frente a una curruca (tasas de visitas y niveles
de remocién), de que se incremente su tasa de germinacion (tratamiento digestivo), de que sea
algjada de la planta madre (uso del espacio), de que vaya a parar a un microhabitat méas
adecuado para su germinaciéon y establecimiento (deposicion de semillas), de que puedan
tener una mayor probabilidad de establecimiento de plantulas (germinacion de semillas y
probabilidad de supervivencia de las plantulas en diferentes microhabitats) y de una
superviencia mas elevada frente a la escorrentia superficial (distribucion de adultos). Una
forma simple de ver estas consideraciones es elaborar un modelo gréfico en el cual se calculen
los valores de probabilidad (en porcentajes) de la dispersion en cada una de las fases sucesivas
de ladispersion, separando |os datos de aves 'y lagartos (Figura ll.14) (véase la aplicabilidad de
estos model os demogréficos en HERRERA et al. [1994] al comparar dos localidades).

Al igua que lo sugerido por HERRERA et al. (1994) y JORDANO & HERRERA (1995), la
actividad de los dispersores de semillas generan un efecto en cascada, disminuyendo el
porcentaje del reclutamiento a medida que se avanza en los estadios de la dispersién. No
obstante, este efecto es marcadamente diferente en funcién de los dos grupos dispersores de
semillastratados (Figurall.14). El efecto de las aves queda practicamente anulado en lafase de
deposicion de semillas en los microhdbitats Rocas "Tipo Il y 111" (0,031%) al compararlo con
el de los lagartos (39,4%). El hecho de que en la fase de supervivencia a los 50 dias solo
guedase una de las 397 plantulas seguidas, indica que en este nivel e porcentgje de
reclutamiento atribuible a los lagartos baje hasta el 0,2%. No obstante, el hecho de que tan
solo 2 de las 6 plantas adultas que fueron destruidas por la escorrentia superficial estaban
situadas en los microhabitats Rocas "Tipo Il y IlI", sugiere que la probabilidad de
supervivencia en fase adulta sea el 13,34% en estos microhdbitats. En la elaboracion de este
modelo sdlo se utilizaron datos de 1994 para poder incluir la lluvia de semillas en los

microhabitats Rocas "Tipo Il y 111".
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Figura 11.14.- Porcentgje del reclutamiento llevado a cabo por aves y lagartos en cada
unade las fases de la dispersion y reclutamiento de propagulos en P. pendula, calculado
de forma secuencia (para cada fase se calcula el porcentaje en relacion alo obtenido en
la fase predecesora) en base a los datos obtenidos en 1994. L os simbolos utilizados en el
gje de abcisas indican las fases seguidas. | : Fase de predispersion. En ambos tratamientos
se parte de un valor fijado a 100%; 11: Eficiencia en € consumo de frutos calculado en
las experiencias de exclusion llevadas a cabo; I11: Porcentajes de semillas después de
sustraer €l porcentaje de semillas que no habian germinado a tener en cuenta €
tratamiento digestivo de ambos grupos de frugivoros; 1V: Porcentaje de semillas que son
depositadas en los microhabitats: Rocas Tipo |1 y 111; V: Porcentaje de semillas después
de eliminar el porcentagje de semillas que no germinan. En esta fase sélo se tuvieron en
cuenta los datos obtenidos en los microhdbitats Tipo Il y 111; VI: porcentgje de semillas
después de tener en cuenta la probabilidad de supervivencia de plantulas en los
microhabitats Tipo Il y 111 alos 50 diasy VII: probabilidad de supervivencia de adultos
frente a la escorrentia superficial (calculado en funcién del porcentgje de plantas adultas
encontradas en estos microhdbitats con respecto a total de plantas presentes).
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Este enfoque demogréfico de los resultados expuestos en esta memoria aporta, unavez
mas, evidencia de la importancia de que las semillas de los balos sean dispersados por
lagartos. La consecutiva disminucion de estos valores podria dar una explicacion de la

necesidad de producir cosechas elevadas, a pesar del enorme esfuerzo productivo (energético)
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gue supone para la planta. Hay que tener en cuenta que esta valoracion esta sobrestimada. La
probabilidad de supervivencia de la plantulas en estos microhébitats posiblemente sea muy
cercano a "0" a cabo de un afio. Téngase en cuenta que en nuestra tentativa de modelo
demogréfico solo se dispone de datos hasta 50 dias de seguimiento de las plantulas.

Como ya ha sido puesto de manifiesto en numerosas ocasiones (véase referencias en la
Introduccion), la importancia ecoldgica y evolutiva de los diferentes dispersores de semillas
gue visitan una determinada especie de planta va a depender de su eficacia en el proceso de la
dispersién de semillas. Aan mostrandose que diversos factores bidticos y abidticos que
ocurren en las fases finales (supervivencia de plantulas y adultos) repercuten en una mayor
proporcion en € reclutamiento final y oscurecen los procesos ocurridos en los primeros
estadios de la dispersion (HERRERA et al. 1994), en el modelo estudiado, los lagartos presentan
una mayor contribucién (13,3%) que las aves (> 0%). En otras situaciones, en las que los
dispersores de semillas no presentan una eficacia dispersiva tan marcada (p.g. 1zHAKI et al.
1991), en donde se producen importantes variaciones espaciales y temporaes en las
caracteristicas de la interaccion (GUITIAN et al. 1992, JORDANO 1994, HERRERA 1998), y que
los diferentes estadios se caracterizan por una falta de acoplamiento (HERRERA et al. 1994 y
JORDANO & HERRERA 1995), la contribucion individual de cada dispersor de semillas quizas
sea inferior a lo detectado en los lagartos. Este hecho quizés justifique la ausencia de
concordancia con los estudios realizados sobre herbivoria y polinizacién, a la hora de
demostrar cambios evolutivos como presion selectiva generada por el agente mutualista (en el
caso de polinizadores) o por depredadores (en los estudios de herbivoria). No obstante, véase
WILLSON & WHELAN (1993) sobre la ausencia de otros condicionantes necesarios para mostrar
presiones selectivas en |os estudios de dispersion de semillas.

Una vez demostrado el papel fundamental que realizan lo lagartos en el reclutamiento
del Balo, e siguiente paso seria analizar los cambios de la estructura genética alo largo de los
diferentes episodios del reclutamiento y evaluar el efecto gjercido por éstos. El objetivo es
conocer hasta que punto esta mayor efectividad en la dispersiéon de semillas (y por tanto de
genes) se traduce en una mayor diversidad genética en la poblacion (véase esta aproximacion
en los estudios de HAMRICK et al. 1993, ALVAREZ-BUYLLA et al. 1996, GIBSON &

WHEELWRIGHT 1995).
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Parte 111
Evolucion de una interaccion mutualista
saurocoraen las islas Canarias: variabilidad,
seleccion fenotipicay evolucion del tamafoy la
forma de los frutos en la Orijama (Neochamaelea
pulverulenta, Cneoraceae)".

“ Resultados preliminares de esta parte de la memoria de tesis fueron
presentados en el 11 Symposium Fauna and Flora of the Atlantic Islands,
realizado en febrero de 1996 en Las Palmas de Gran Canaria, y en
las V Jornadas de la Asociacion Espafiola de Ecologia Terrestre desarrollado
en julio de 1997 en Cordoba.
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Gallotia atlantica ' Gall otla stehl ini
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RESUMEN

En esta tercera parte de lamemoria se aborda € andlisis de lainteraccion de la Orijama
(Neochamael ea pulverulenta, Cneoraceae) con los lagartos endémicos de Canarias (Gallotia
spp.). En concreto, se estudia la variabilidad fenotipicay el signo y magnitud del patron de
seleccion fenotipica mostrado por los lagartos canarios sobre el disefio (tamafio y forma) de
los frutos de la Orijama. El propdsito de esta parte de la memoria es sugerir y demostrar la
existencia de un proceso de cambios en la distribucién de frecuencias en determinadas
caracteristicas claves en los sistemas mutualistas planta-dispersor de semillas, a igua que lo
sugerido en otros sistemas con plantas y polinizadores, por un proceso de seleccion natural
dirigido y modulado por |os lagartos como agentes mutualistas.

En primer lugar, se analizala variabilidad en el disefio de las semillas de |a Orijama asi
como las fuentes de variacion que podrian explicar estas diferencias entre localidades e idlas, y
en segundo, la seleccion fenotipica realizada por los lagartos endémicos de Canarias (g.
Gallotia), unicos dispersantes de las semillas de esta planta. Ademas se obtienen datos sobre
las implicaciones que ha producido la evolucion diferencial de lastallas de los lagartos sobre la
adecuacion (fitness) de esta planta (probabilidad de dispersion y porcentaje de germinacion).
Para ello se seleccionaron 19 poblaciones de orijamas repartidas en las islas de Gran Canaria,
Tenerifey La Gomera.

La Orijama produce frutos carnosos que varian en € nidmero de cocos (1-4). El
diametro de las semillas difiere significativamente entre isas, siendo mayor en Gran Canariay
La Gomera, y significativamente menor en las poblaciones de Tenerife. Las diferencias entre
plantas explican € 26,3% de la variabilidad en € tamafio de las semillas. Los lagartos que
habitan en la actualidad en cada isla se diferencian significativamente en la longitud hocico-
cloaca (LHC) y en la anchura de la comisura bucal. Gran Canaria presenta los lagartos de
mayor tamafio, seguidos por los de Tenerife y, por ltimo, los de La Gomera. Esta marcada
diferencia de la talla entre los distintos lagartos conlleva que el tamafio de las semillas
dispersadas por los lagartos difiera entre las islas, siendo mayores las consumidas por los
lagartos de Gran Canaria frente a los de Tenerife. En ambos casos, cada especie de lagarto
selecciona cocos de menor tamario que los disponibles en las plantas, quedando sin dispersar
las semillas mayores. En cambio, para La Gomera, latalla actual de lagartos presentes en esta
ida(Gallotia caesaris, LHC; x= 77 mm) leimpide utilizar los frutos de la Orijamay dispersar
sus semillas.

Segun esto, paratodo e rango de tamafios de semillas, se observa que la probabilidad
de que una semilla sea dispersada es siempre superior en las poblaciones de Gran Canaria
frente alas de Tenerife. De igual manera, existen diferencias en la probabilidad de dispersiéon
entre las poblaciones de cadaisla. Esta variabilidad intrainsular es concordante con lavariacion
de latalla de lagartos observados en cada localidad estudiada.

De los experimentos de germinacion llevados a cabo durante 52 meses, se observa que
el paso por € tracto digestivo de los lagartos disminuye significativamente la dormancia,
pasando €l tiempo medio hastala germinacion de 1.177 dias, paralas semillas "Control", a 382
dias para las semillas procedentes de excrementos de G. galloti. Para aguellas semillas que
pasan por € tracto digestivo de una especie de mayor tamafio (G. stehlini), este periodo se
reduce considerablemente (x= 190 dias). La probabilidad de germinacion es siempre mayor
para aquellas semillas que han sido tratadas por lagartos en los dos primeros afos; a partir del
tercer afio € porcentgje total de germinacion no presenta diferencias significativas entre
tratamientos, ni alin a final de la experiencia (28,6% para semillas dispersadas por G. galloti y
36,6% para semillas de las plantas).
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Teniendo en cuenta que las semillas de esta planta son dispersados exclusivamente por
lagartos; que &l tamafio de la semilla es un carécter heredable y relacionado con €l fitness de la
planta; que los lagartos gercen una elevada presion selectiva sobre la talla de las semillas, y
gue en & pasado, las idas estuvieron habitadas por lagartos de mayor talla. Es por ello que se
propone la existencia de un gradiente evolutivo de una interaccion mutualista saurécora, que
incluye desde una probable dispersion Optima de semillas, llevada a cabo por los lagartos
gigantes (hoy extintos), pasando por una dispersion de diferente calidad segun laisla (lagartos
actuales de Gran Canariay Tenerife), por un caso de claro anacronismo (poblaciones de La
Gomera), y hasta una posible extincion de esta especie vegetal en los casos de las islas de El
Hierro y LaPalma, causada por la extincion de lagartos de gran tamafio.

El escenario ecolégico estudiado por nosotros ilustra una sSituacion de ata
especificidad de interaccion, en condiciones de aisdamiento insular, con ata intensidad de
seleccion fenotipica por los frugivoros, mantenida durante un prolongado periodo geol dgico.
Nuestro modelo heuristico del patron de interaccion de la Orijama y Gallotia explica
adecuadamente las formas de interaccion observables actuamente y también |os "desgjustes’
interpretables como huellas del proceso de extincién ocurridos en lasislas Canarias.
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INTRODUCCION

Los frutos carnosos son una parte importante en la dieta de muchas especies de
vertebrados (véase revisiones en RIDLEY 1930, VAN DER PiiL 1982, JANzEN 1983, HowEe 1986,
SNow & SNow 1988, JORDANO 1992). En estas interacciones mutualistas, las plantas
productoras de frutos carnosos ofrecen pulpa nutritiva a los vertebrados, y éstos puedan
dispersar sus semillas Igjos de la planta madre, donde existe un menor riesgo de depredacion,
asi como una mayor probabilidad de germinacion y establecimiento de las plantulas (JANZEN
1970y 1971, HOWE & WESTLEY 1988, HARPER 1994).

En este contexto, se ha interpretado que los frugivoros dispersores de semillas
producen un efecto evolutivo importante en algunas caracteristicas de los frutos (p.gj., RIDLEY
1930, Snow 1971, VAN DER Pt 1982, JANSON 1983, GAUTHIER-HION et al. 1985, DEBUSSCHE &
ISENMANN 1989, HERRERA 1989, MAZER & WHEELWRIGHT 1993), dado el papel selectivo que
tienen los vertebrados sobre diversas caracteristicas de éstos (p.gj. tamafio, color, contenido de
nutrientes, accesibilidad), tanto a niveles interespecificos como intraespecificos a la hora de
maximizar su eficiencia de alimentacion (JORDANO 1982, HERRERA 1984 y 1985a, JORDANO
1987a, HERRERA 1988, KARASOV & LEVEY 1990, LEVEY & GRAJAL 1991, WHEELWRIGHT 1993,
REy et al. 1997). Estos atributos (sindromes adaptativos de dispersion, RIDLEY 1930, VAN DER
P1aL 1982) han sido sel eccionados como respuesta directa a | os patrones de seleccion g ercidos
por los frugivoros y, en determinados sistemas, se ha llegado a asumir que ha ocurrido un
proceso coevolutivo entre la plantay el agente dispersor de semillas (Rick & BowMAN 1961,
SNow 1965y 1971, McKEY 1975, TEMPLE 1977).

No obstante, existen una serie de limitaciones ecoldgicas y genéticas que impiden que
en estos sistemas mutualistas (planta-dispersor de semillas) se cumplan las exigencias
prpuestas para €l concepto estricto de coevolucion (sensu JANZEN 1980), y que la variacion
observada en los rasgos de los frutos pueda interpretarse como adaptaciones a |os vertebrados
dispersores de semillas. De entre ellas, cabe destacar que estos sistemas no estan
caracterizados por una fuerte interaccion especie-especie (WHEELWRIGHT & ORIANS 1982,
JANZEN 1983, SCHEMSKE 1983, HOWE 1984, HERRERA 1985a, JORDANO 1987b, FUENTES 1995),
por lo que usualmente los frutos de una especie de planta son consumidos por un extenso
nimero de especies frugivoras, con diferente eficiencia cuantitativa (nimero de semillas

dispersadas) y cualitativa (porcentgje de semillas llevadas a un lugar favorable para germinar)
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desde el punto de vista de la planta madre (p.ej. HERRERA & JORDANO 1981, HERRERA 1984 y
1995; véase ademas analisis comparativo entre Sylvia spp. y Gallotia galloti en la Parte |1 de
la presente memoria).

A esto hay que afiadir que los rasgos de los frutos son particularmente conservativos
con respecto a las caracteristicas del dispersor de semillas alo largo de su evolucion (JANZEN
1983, HowE 1984, HERRERA 1985a). Otro conjunto de condicionantes (factores historicos y
filogenéticos, grado de asimetria en las interacciones, factores que ocurren en la fase de pre-
dispersion, efectos alométricos, etc.) limitan el potencial para las adaptaciones en un marco
evolutivo (SCHEMSKE 1983, HOwE 1984, JORDANO 1987b, JORDANO 1989, HERRERA 1992ay b,
HERRERA 1995, JORDANO 19953, KELLY 1995, CIPOLLINI & LEVEY 1997ay b). Por todo ello,
cabe considerar la hipétesis de que estos rasgos deben corresponder a caracteristicas
anacronicas (JANZEN & MARTIN 1982), y las relaciones que se detectan en la actualidad en
estos sistemas sean gemplos de exaptaciones (sensu GouLD & VRBA 1982) més que
adaptaciones especificas alos agentes dispersores de semillas actuales (HERRERA 19853, 1992a
y b, 1995, JORDANO 1995a).

A pesar de lo anteriormente expuesto, diversos autores sefialan ciertas tendencias
adaptativas entre algunas caracteristicas de los frutos y las especies frugivoras que los
consumen. HERRERA (1985b), muestra que aquellas especies de plantas mediterraneas que son
dispersadas por aves de menor tamafo, presentan frutos méas pequefios. MAZER &
WHEELWRIGHT (1993) concluyen que el modo de dispersion esta relacionado con el tamafio y
formadel fruto y debe ser un caréacter adaptativo frente al patron de seleccidn exhibido por las
aves frugivoras. Por otra parte MAcCK (1993), expone que la presencia de frutos de mayor
tamafio en el Paleotropico frente a Neotrépico, puede ser una consecuencia directa de la
presencia de frugivoros de mayor tamafio (aves y mamiferos) en la regién Paleotropical. A
este respecto, diversos autores han mostrado que aguellos frutos que son dispersados por
mamiferos presentan un tamafio mayor que los consumidos por aves (FOSTER & JANSON
1985, HAMMOND & BROWN 1995, KELLY 1995). A esto hay que afiadir € intensivo andlisis
filogenético realizado por JORDANO (19954), sobre 16 caracteristicas de los frutos carnosos en
910 especies de angiospermas, encontrando que Unicamente las dimensiones del fruto
(didmetro del fruto y, marginalmente, la longitud) estan relacionados con €l tipo de dispersor
de semillas, tendiendo a aumentar la talla de los frutos en aguellas especies vegetales que

presentan una mayor participacion de los mamiferos (tamafios mayores) como agentes
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dispersantes de semillas frente a otros vertebrados frugivoros de menor tamafio (aves).

Estos estudios muestran por tanto, que aln existiendo fuertes limitaciones en estos
sistemas mutualistas, podria haber una relacion entre el tamafio de las especies de vertebrados
frugivoros y la evolucion del tamafio y forma en los frutos. No obstante JORDANO (1995a),
expone que esta respuesta evolutiva en e disefio de los frutos tuvo que ser relevante en €l
origen de las principales lineas de diversificacion de las angiospermas a niveles de familias y
géneros, quedando por tanto, poca variacion fenotipica disponible para el nivel especifico,
aungue se desconocen las tendencias adaptativas a este nivel de resolucion. Este autor sefiala
ademas la necesidad de redlizar estudios con otros grupos de especies, con filogenias méas
robustas o incluso dentro de determinados grupos que presentan un amplio conjunto de
especies (p.g. Solanum spp., Rubiaceae) para contrastar este tipo de hipétesis adaptativas.

En esta parte de la presente memoria se plantea seguir en esta linea, abordando el
andlisis de la interaccion de la Orijama (Neochamaelea pulverulenta, Cneoraceag) con los
lagartos omnivoros endémicos de Canarias (Gallotia spp., Lacertidae) en un amplio conjunto
de localidades, cuantificando la variabilidad fenotipicay € signo y magnitud de la seleccion
fenotipica generado por los lagartos sobre el disefio de los frutos. Este estudio se enmarca en
un escenario ecolégico/evolutivo de gran interés para probar este tipo de tendencias
adaptativas ya que aborda el andlisis de estas adaptaciones en un nivel de variabilidad menos
sujeto a influencias filogenéticas (intraespecifico), ademas de aprovechar la variabilidad
geografica mostrada en esta interaccion mutualista (VALIDO & NOGALES 1996 y 1997), de gran
utilidad en estudios de ecologia evolutiva (ENDLER 1986, TRAVIS 1996, JOHNSON & STEINER

1997). Otros puntos de interés adicional es, que justifican este estudio son:

a) los frutos de esta especie muestran una gran variabilidad fenotipica en cuanto a su
tamano y forma, condicionado en gran medida por e tamafio de la semilla que
contienen,

b) existe una relacion directa entre el tamafio de las semillas y su eficacia biologica
(probabilidad de dispersion y germinacion),

c) lainteracciéon es de dta especificidad: los lagartos canarios (g. Gallotia), son los
Unicos vertebrados que consumen sus frutos y dispersan sus semillas (VALIDO &
NOGALES 1994), pudiendo ejercer un potencial de seleccion importante sobre el

tamafio de éstos, sin interferencias con otro tipo de vertebrados frugivoros,
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d) existen marcadas diferencias entre el tamafio actual de los lagartos, tanto a niveles

f)

interinsulares como intrainsulares y, por tanto, del tamafio de frutos que pueden
consumir,

los lagartos presentes en cada isla han experimentado una historia evolutiva diferente
aunque, en general, se puede establecer una tendencia comun hacia una disminucién
de latalla de éstos desde épocas pretéritas (especies hoy extintas) hasta nuestros dias
(véase Historia Natural del Sistema para detalles) y que,

tanto la Orijama como los lagartos han estado interaccionando de forma conjunta
durante un amplio margen de tiempo para que este tipo de adaptaciones haya tenido

lugar (véase Historia Natural del Sistema para detalles).

Atendiendo a este conjunto de caracteristicas, la relacion existente entre el tamafio de

las semillas 'y la probabilidad de germinacidn, su implicacion en € vigor y supervivencia de las

plantulas HARPER et al. 1970), asi como lo expuesto mas ampliamente por MAck (1993),

MAZER & WHEELWRIGHT (1993), HAMMOND & BROWN (1995) y JORDANO (1995a), se postula

gue las diferencias interpoblacionales encontradas en el tamafio y forma de los frutos de la

Orijama deben responder a cambios evolutivos generados como respuesta a la intensa

seleccion fenotipica mostrada por los lagartos en cada una de las poblaciones en tiempo

ecolégico. Es asumido que tanto el tamafio como la forma de las semillas son caracteres

heredables (PATERSON et al. 1991, MAZER & WHEELWRIGHT 1993, WHEELWRIGHT 1993,

JORDANO, comunicaciéon personal) y que los frutos més alargados son ingeridos mas

facilmente que los esféricos de igual volumen (MAZER & WHEELWRIGHT 1993). Para aceptar

esta hipétesis adaptativa, deberédn cumplirse ademas las siguientes predicciones:
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El tamafio del fruto y la semilla deben estar correlacionados.

La anchura de la comisura buca y e tamaio de los lagartos deben estar
relacionados.

Los lagartos de mayor talla podrén seleccionar cocos mayores y por tanto, dispersar
semillas de mayor tamarfio que |os lagartos de menor tamario.

Los lagartos de mayor talla podrén ingerir cocos con formas mas esféricas que los de
menor tamafio, que tenderan a seleccionar cocos con formas més alargadas.

El tamafio y la forma de los frutos de Orijama presente en cada isla debe
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corresponder con la historia evolutiva del tamario de los lagartos que han habitado y
habitan en ésta. Las diferencias entre islas deben estar condicionadas por la desigual
seleccidn de tamafios y formas de cocos realizada por los lagartos (limitado por la
anchura de la comisura bucal). Segun esto, a medida que disminuye el tamafio de los
lagartos en una determinada isla, los frutos deberan ser mas pequefios y de formas

mas alargadas (alometrias negativas).

6. Laseleccion diferencial de tamafios de frutos consumidos, y por tanto, de semillas

dispersadas, tiene que presentar importantes implicaciones en la demografia de esta

especie.

7. La extincion insular de una especie de lagarto de gran tamafio, y la posterior
colonizacion de lagartos de menor talla, a esa isla debe generar un fendbmeno de
anacronismo en esta especie vegetal a igual que lo expuesto por JANZEN & MARTIN

(1982) para especies del Neotropico.

En este tipo de estudios de interacciones mutualistas caracterizados por unaimportante
variacién geogréfica y, para conocer € papel que han tenido los lagartos como agentes
selectivos en la evolucion del tamafio y forma de los frutos (enfoque evolutivo), se hace
necesario conocer previamente la variabilidad mostrada por estos rasgos entre poblaciones, las
diferentes fuentes de variacion que pudieran ocasionar esta variabilidad, asi como sus
consecuencias en € éxito reproductor de las plantas (enfoque ecol 6gico). En este sentido, hay
que sefiaar que para que la seleccion natural pueda actuar en estos rasgos, éstos deben estar
caracterizados por una variacion fenotipica suficiente que pueda ser detectada por los lagartos
de cara a seleccionar determinadas plantas individuales atendiendo a los valores que toman
estos caracteres cuantitativos (ENDLER 1986).

Por €llo, esta tercera parte de la memoria ha sido dividida en dos Secciones atendiendo

a estos dos tipos de enfoques diferentes pero complementarios en un estudio de estas
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caracteristicas (ecologia evolutiva). En la primera se desarrollan los resultados obtenidos en
cuanto a la plasticidad fenotipica mostrada por los frutos y semillas de la Orijama, analizando
posibles causas que expliquen esta variacion e independiente del papel que han podido jugar
los lagartos. En la segunda, se exponen los resultados obtenidos al explorar la relacion
existente entre la plasticidad fenotipica del disefio de los frutos y los lagartos como agentes
gue promueven y modulan esta plasticidad por seleccién natural.

Atendiendo a estos dos conjuntos de datos complementarios, se desarrollara la
discusion de esta tercera parte de la presente memoria, analizando el potencia de respuesta
evolutiva de estos caracteres frente a la seleccién generada por |os lagartos omnivoros dentro
del marco tedrico de la coevolucién. Conocer € signo y magnitud de la seleccion fenotipica
sobre un caracter es un primer paso para comprender su evolucién, siendo indispensable para

comprender €l proceso de la coevolucion en este tipo de interacciones mutualistas.
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HISTORIA NATURAL DEL SISTEMA

Lagartos canarios (g. Gallotia)

El género Gallotia Boulenger 1916, endémico de las idas Canarias (ARNOLD 1973 y
1989), presenta una gran antigliedad respecto al resto de taxones pertenecientes a la familia
Lacertidae (CASTANET & BAEZz 1991). Su separacion del resto de |as especies de lacértidos y su
Ilegada a Canarias se estima que ocurrid hace unos 30-35 millones de afios (LuTz et al. 1986,
MAYER & BISCHOFF 1991, MAYER & BENYR 1994).

El nimero de especies actuales incluidas en este género varia en funcion de la técnica
analitica empleada (caracteres morfoldgicos, secuencia de nucledtidos, electroforesis de
proteinas, viabilidad de hibridos, etc.), habiendo ciertas discrepancias seguin |os autores. Segin
esto, y teniendo en cuenta que el concepto de especie se encuentra inmerso en una gran
controversia (CoLLINS 1992, FrRosT et al. 1992, véase ademés MAYR 1998), para la
denominacion de los diferentes taxones especificos de Gallotia se ha seguido los estudios
genéticos realizados por GONZALEZ et al. (1996) y RANDO et al. (1997), complementado con
informacién sobre | as variaciones morfol dgicas externas (HERNANDEZ et al. 1997, HERNANDEZ
et al., 2000) y de viabilidad de hibridos (LOPEZ-JURADO et al. 1997). La combinacién de
diferentes tipos de datos (moleculares y no moleculares) ha sido utilizado en otras especies
pararesolver este tipo de conflictos (LARSON & DiMMICK 1993, WIENS & REEDER 1997).

Seglin esto, este género monofilético se encuentra representado en la actualidad por
seis especies. G. galloti (OUDART 1839), G. atlantica (PETERS & DORIA 1882), G. simonyi
(STEINDACHER 1889), G. stehlini (SCHENKEL 1901), G. caesaris(LEHRS 1914) y G. intermedia
(HERNANDEZ, NOGALES & MARTIN 2000). Esta consideracidn esta acorde con lo expuesto
recientemente en dos monografias herpetoldgicas en donde se incluyen las especies canarias
(PLEGUEZUELOS 1997, BiscHOFF 1998) y con e concepto de especie evolutiva (cf. COLLINS
1992). Segun este criterio, poblaciones aopatricas caracterizadas por algunas diferencias
morfol 6gicas y/o genéticas deben considerarse como especies diferentes.

En funcién del tamafio medio que presenta cada una de estas especies actuales y
relacionado con su capacidad potencial para consumir frutos y dispersar semillas de Orijama,
se pueden diferenciar claramente tres grupos (véase Tablalll.1).

En e primero y caracterizado por su menor talla (< 77 mm de longitud hocico-cloaca,
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LHC), se puedeincluir a G. atlantica, que habita en las islas de Fuerteventuray Lanzarote (e
islotes cercanos), y a G. caesaris, que habitan las islas de La Gomera (G. c. gomerae) y El
Hierro (G. c. caesaris). Un segundo grupo de tala intermedia (LHC= 96-145 mm), estaria
compuesto por las diferentes formas de G. galloti que habitan las islas de Tenerife (G. g.
eisentrauti, G. g. galloti y G. g. insulanagae) y La Palma (G. g. palmae). Y por Ultimo, un
tercer grupo de tamafio mayor (LHC= 141-199 mm), estaria compuesto por G. stehlini (Gran
Canaria), G. simonyi (en una zonarestringida en El Hierro) y G. intermedia (en un pequefio

sector de Tenerife) (véase Figuralll.l).

Tablalll.1.- Biometria (en mm) de las diferentes especies y subespecies de Gallotia (sélo se incluyen
gjemplares adultos). LHC: longitud hacico-cloaca; ACB: anchura comisura bucal, ambos en mm; %=
media aritmética; d.t.= desviacién tipica; Rango= valor minimo y méximo; n= nimero de lagartos;
Distrib.= Distribucion de cada especie y subespecie. Se indican los simbolos de cada islay localidad
dentro de laidaparael caso de Tenerifey El Hierro; L: Lanzarote; F: Fuerteventura; C: Gran Canaria;
Tn: Tenerife, vertiente Norte; Ts : Tenerife, vertiente Sur; Tra: Tenerife, Roque de Fuera (Anaga);
Tac: Tenerife, Acantilado de Los Gigantes, G: La Gomera; H: El Hierro; Hks: El Hierro, Roque de
Samor; Hes: El Hierro, Fuga de Gorreta; P. La Pama. (1) indica formas extintas Para la
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denominacién de las especies y subespecies se ha seguido a BISCHOFF (1998). Las especies estan
ordenadas de Este a Oeste en funcion del patron de distribucion geogréfica en €l archipiélago.

X d.t. Rango n Distrib.

G. atlantica (PETERS & DORIA 1882) L/F
LHC 608 99 47-96 65
ACB 7,4 18 3,17-14,7 115

G. stehlini (SCHENKEL 1901) C
LHC 142,77 41,1 88-248 69
ACB 166 4,7 105401 98

G. galloti eisentrauti (BISCHOFF 1982) T
LHC 103,1 13,2 69-136 168
ACB 14,7 3,7 8,7-21,5 59

G. galloti galloti (OUDART 1839) Ts
LHC 1055 11,7 78-120 25
ACB 521 2,1 10-19,6 25

G. galloti insulanagae (MARTIN 1985) Tra
LHC 1209 16,9 96-145 10
ACB 171 33 129212 10

G. intermedia® (HERNANDEZ, NOGALES & MARTIN 2000) Tac
LHC 1415 10,1 121-150 16
ACB 22,8 - 17,7-24,2 4

G. caesaris gomerae (BOETTGER & MULLER 1914) G
LHC 76,9 10,7 54-105 85
ACB 11,7 2,1 8,1-17,7 85

G. galloti palmae (BOETTGER & MULLER 1914) P
LHC 959 11,69 79-120 33
ACB 128 24 9,5-19,1 33

G. caesaris caesaris (LEHRS 1914) H
LHC 709 13,6 53-110 21
ACB 10,7 2,7 7,6-15,1 7

G. simonyi machadoi? (LOPEZ-JURADO 1989) Hee
LHC 1986 214 144-204 31

G. aff. stehlini (1) (LOPEZ-JURADO 1985) C
LHC 176° > 350

G. goliath (1) (MERTENS 1942) T/PH
LHC® 358 hasta546,4 48
ACB 45,7 36,62-548 2

G. simonyi (1) (STEINDACHNER 1889) T
LHC 184

G. goliath bravoana® (HUTTERRER 1985) G
LHC 380

G. simonyi gomerana (1)°® (HUTTERRER 1985) G
LHC 214

G. simonyi simonyi ()" (STEINDACHNER 1889) Hrs
LHC 2297 231 210-255 3

! E. HERNANDEZ 2/ J. URIOSTE (comunicacion personal); 2 MARQUEZ et al. (1997) y RODRIGUEZ et al. (1998); ® Lopez-
JURADO (1985); * MATEO & LOPEZ-JURADO (1992); ° CASTANET & BAEZ (1991) y CasTILLO €t al. (1994); *HUTTERER
(1985); "BOULENGER (1891), SALVADOR (1971) y MACHADO (19853),
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Figura I11.1.- Distribucion geogréfica de las diferentes especies de lagartos actuales y extintos (g.
Gallotia) en el archipiélago canario. Los puntos indican las diferentes localidades donde se han
encontrado restos de lagartos extintos en las islas (G. goliath y G. simonyi en Tenerife, La Gomera,
El Hierroy LaPamay G. aff. stehlini en Gran Canaria). La distribucion de los restos fésiles fue
tomada de BRAVO (1953), GARCIA & MARRERO (1978), MARRERO & GARCIA (1978), BOHME et al.
(1981), MARTIN (1982) HUTTERRER (1985), LOPEZ-JURADO (1985), ALCOVER & FLORIT (1987),
GARCIA et al. (1989), IZQUIERDO et al. (1989), MATEO & LOPEZ-JURADO (1992), CASTILLO et al.
(1998) y LOPEZ-JURADO et al. (1999). El area sombreada en cada isla corresponde a la distribucion
actual de la Orijama (BARQUIN & VOGGENREITER 1988). En la Tabla I11.1 se indican los tamarios de
los lagartos (LHC).

LANZAROTE
G. galloti
LA PALMA
/ G. atlantica ¢
G. intermedia \
G. stehlini
G. caesaris

N
G. simonyi @
\ LA GOMERA TENERIFE FUERTEVENTURA

GRAN CANARIA
EL HIERRO

Al igua que las especies actuales, otros dos grupos de especies fosiles pueden
diferenciarse en cuanto a su tamafio. En primer lugar, lagartos de gran talla habitaron en €l
pasado lasislas de Tenerife (MERTENS 1942), La Gomera (HUTTERER 1985), La Palma (BRaVO
1953) y El Hierro (IzQuierDO et al. 1989). Estas formas fosiles de gran tamario fueron descritas
en un principio como dos especies diferentes: G. goliath (MERTENS 1942) y G. maxima
(BrRAVO 1953), aunque en la actualidad se tiende a considerarla como una Unica (G. goliath)
(GAsc 1971, 1zQUIERDO et al. 1989, L OPEZ-JURADO & MATEO 1995, BARAHONA & BARBADILLO
1997). Un segundo grupo de restos 6seos fésiles correspondientes a ejemplares de menor talla
gue los de G. goliath (LHC= 184-214 mm) y asignados como diferentes formas de G.
simonyi, ha sido descubierto en lasisas de Tenerife, La Gomeray El Hierro (HUTTERER 1985,
GARCIA-TALAVERA et al. 1989, LOPEZ-JURADO et al. 1999).

La forma de mayor tamafio (G. goliath) habitd las idas desde finadles del Terciario

(BRAVO 1953) desapareciendo de lasislas en €l Cuaternario (CASTILLO et al. 1994). En Tenerife
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se estima que alcanz6 unatalla de hasta 546 mm de LHC (CAsTILLO et al. 1994), mientras que
para La Gomera su estimacion es algo menor (380 mm de LHC; HUTTERER 1985). En cambio,
las formas de menor tamarfio (G. simonyi) presentan un gradiente de extincion diferencial en
cada isla, habiendo desaparecido de La Gomera (hace tan solo unos 500 afios) (HUTTERER
1985), y quedando pequefias poblaciones relicticas en El Hierro (G. simonyi machadoi) y
posiblemente en Tenerife cohabitando con las diferentes formas actuales de G. galloti
(RANDO €t al. 1997).

Aparte de la controversia que existe con las formas actuales, diferentes alternativas son
también sefialadas para cada una de las formas fésiles encontradas en las idas, posiblemente
relacionada con la dificultad que conlleva la asignacion taxondmica basada en informacion
osteoldgica, no habiendo un acuerdo entre las diferentes formas extintas asignadas como G.
goliath, G. simonyi e incluso G. &ff. stehlini, aparecido éste ultimo en la Peninsula de Anaga
(Taganana, Tenerife) (MERTENS 1942, BRAVO 1953, GAsC 1971, HUTTERER 1985, CASTILLO et
al. 1994, LOPEZ-JURADO & MATEO 1995, MATEO et al. 1999).

Teniendo en cuenta la secuencia de extinciones y sustituciones de especies ocurridas
en estas idas (Tenerife, La Gomera, La Pama y El Hierro), e independientemente de la
problemética que existe ala hora de asignar una denominacion especifica a cada uno de estos
taxones, se observa un patrén comun haciala disminucion progresiva de latalla de los lagartos
alo largo de su evolucion en cadaisla. A este respecto, hay que sefidar que un patrén similar,
pero en e que se encuentra involucrado una Unica especie, también ha ocurrido en laisla de
Gran Canaria. Esta isla estuvo habitada por formas de G. stehlini de mayor tala que las
actuales (Gallotia aff. stehlini; hasta 350 mm de LHC; LOPEz-JURADO 1985 y MATEO &
LOPEZ-JURADO 1992), observandose una progresiva disminucion de su tamafio a partir de la
llegada del hombre a esta isla (hace » 2.000 afios) (MATEO & LOPEZ-JURADO 1992) (véase
datos biométricosen la Tablalll.1).

Se propone que la extincion de estas especies de mayor tamafio fue causada por
diversos factores, destacando: la intensa actividad volcanica padecida en las islas, por accion
directa (consumo) o indirecta (introduccién de depredadores) de los antiguos habitantes de las
islas, etc. (MACHADO 1985b, PREGILL 1986, MATEO & LOPEZ-JURADO 1992, CASTILLO €t al.
1994, LOPEZ-JURADO €t al. 1999).

A juzgar por la gran abundancia de restos fésiles descubiertos de estos lagartos (véase

Figuralll.l), y teniendo en cuentala dificultad que conlleva e descubrimiento de estos restos
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en zonas de intensa actividad volcanica, es de suponer que debieron de ser especies
relativamente abundantes en épocas pasadas, siendo posiblemente muy frecuentes en las
zonas bgjas de lasidlas al igua quelo son las especies actuales.

No existen datos sobre el régimen alimentario que pudieron haber llevado estas
especies extintas, pero s se tiene en cuenta la tendencia hacia la herbivoria a medida que se
incrementa la talla de los lagartos (POUGHT 1973, KING 1996), es evidente suponer que
presentasen también una dieta eminentemente vegetariana (bésicamente frutos), y quizas lo
fuese en una mayor proporcién que lo observado en las formas actuales. Una importante
cantidad de vegetales en la dieta también se ha puesto de manifiesto en las especies actuales de
Canarias (MACHADO 1985a, MOLINA-BORJA 1986, MOLINA-BORJA & BARQUIN 1986, MOLINA-
BORJA 1991, NARANJO et al. 1991, VALIDO & NOGALES 1994, PEREZ-MELLADO et al. 1999;
véase ademas Parte | de la presente memoria), mostrandose ademas que se incrementa la
importancia de este componente en |a dieta a medida que aumenta el tamarfio del lagarto, tanto
entre especies como para una misma especie (MATEO & LOPEZ-JURADO 1992, L OPEZ-JURADO
& MATEO 1995).

Orijama (Neochamael ea pul ver ulenta)

Neochamaelea pulverulenta (VENT.) ERDTM., denominada localmente como Orijama,
término que proviene del vocablo aborigen "Ori-ahoram” (Lefia Buena o Lefia Santa) DEL
ARCO 1993, CACERES & SALAS 1995), es una especie endémica de las islas Canarias, y uno de
los dos taxones existentes de la familia Cneoraceae, junto con otro (Cneorum tricoccon)
localizado en € area Mediterrdnea'y en Cuba (MABBERLEY 1997). Esta distribucién disyunta,
junto con los datos taxondémicos, citolégicos, morfolégicos y paleobotanicos obtenidos,
define a N. pulverulenta como un paleoendemismo (BRAMWELL 1976, BORGEN 1979); y a
igual que otros endemismos canarios deben constituir formas ancestrales (paleoflora) de algin
género presente en el Mediterraneo (Cneorum) producto de su aislamiento genético desde el
periodo del Terciario (BRAMWELL 1976).

Neochamaelea pulverulenta es una especie andromonoica que puede alcanzar hasta
1,8 m de dtura (x= 0,94 m; d.t.= 0,4; n= 162), siendo comun localmente en e matorral
xerofitico de las idas de Gran Canaria, Tenerife y, en menor medida, La Gomera. Se

distribuye desde |a costa hasta aproximadamente los 400 m s.n.m.
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En laisla de El Hierro, no se ha podido confirmar su presencia actual (observacion
personal y E. BARQUIN, G. KUNKEL, F. LAROCHE, R. MESA, M. NOGALES, P. PEREZ DE PAZ, O.
RODRIGUEZ, A. SANTOSY V. VOGGENREITER, comunicacién personal), alin siendo citada por
HANSEN & SUNDING (1993), posiblemente a partir de la informacion de CEBALLOS & ORTURO
(1951y 1976), que lacitan como escasaen € litoral NO de laisla (Dehesa de Sabinosa). Seguin
esto, y teniendo en cuenta que los autores L. CEBALLOS Y F. ORTUNO, visitaron las idlas con
fecha anterior a 1950, y que eran perfectos conocedores de la flora canaria, es por lo que es
posible considerar (con ciertas limitaciones) ala Orijama como extintaen El Hierro.

Un caso similar, pero con datos mas dudosos ocurre en la isla de La Palma. Desde
1979, es citada paraestaislapor A. HANSEN y P. SUNDING, aunque no aportan datos claros de
su presenciainsular (P. SUNDING, comunicacion personal) alavez que A. SANTOS no la cita
en estaisda (SANTOS 1983 y comunicacién personal). No obstante, existen vestigios de una
posible existencia en épocas pasadas a juzgar por la aparicién de restos de esta especie (ramas
y tallos) en collares de cuentas de los aborigenes islefios (HERNANDEZ 1972). Sin embargo,
este dato no se encuentra confirmado definitivamente (J.F. NAVARRO MEDEROS comunicacion
personal), y hasta la fecha, no se ha detectado ninglin otro vestigio en los yacimientos
aborigenes (J.F. NAVARRO MEDEROSY M2.C. DEL ARCO, comunicacion personal). Segin esto
y con ciertas reservas, también se podria considerar como extinta en La Palma.

En lasidas de Fuerteventuray Lanzarote, esta especie no se encuentra en la actualidad
(HANSEN & SUNDING 1993), no existiendo tampoco ningun tipo de registro en los yacimientos
aborigenes que pueda sefidlar su presencia en épocas pretéritas en el mismo sentido que lo
observado en Gran Canaria, Tenerifey La Gomera (DEL ARCO 1993, CHRIST 1998; MaC. DEL
ARcOY C. GONZALEZ, comunicacion personal).

Esta planta puede florecer desde diciembre hasta mayo. No obstante, pueden ser
observadas flores anteriores y posteriores a estas fechas. El fruto procede de un ovario
sincarpico con 1-4 carpelos individualizados (cocos) indehiscentes que albergan una semilla
cada uno. El fruto maduro puede consistir en 1, 2, 3 0 4 cocos, y nos referiremos en adelante a
ellos como mono, di, tri o tretacocos. Estos cocos esféricos se vuelven de color rojo-grisaceo
al madurar y contienen invariablemente una sola semilla con endocarpo muy duro.

Labiologia de lareproduccion es poco conocida. Las flores, tanto las masculinas como
las hermafroditas en un mismo pie de planta, producen una cierta cantidad de néctar en la base

del ovario que atrae a insectos polinizadores como son las abejas (Apis mellifera, Apidae) y
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hormigas (Camponotus rufoglaucus, Formicidag). Otros himendpteros que han sido
observados visitando las flores de esta especie son: Lasioglossum loetum, L. viride y
Nomioides fortunatus (Halictidae), Micromeriella hyalina (Scoliidae) y Cerceris concinna
(Philanthinae) (HOHMANN et al. 1993). La tasa de visita de insectos es relativamente ata,
variando entre 10 y 34 insectos/5 minutos (J. OLESEN, comunicacion personal).

La relacion entre el niUmero de flores masculinas y hermafroditas producidas por una
planta presenta una gran variabilidad interindividual, detectdndose individuos sin flores
hermafroditasy otros sin flores masculinas.

El Unico grupo de vertebrados que dispersan sus semillas son los lagartos (Gallotia
spp.) (VALIDO & NOGALES 1994). Otras especies frugivoras presentes en estas zonas de
matorral xerofitico de Canarias poseen claras restricciones morfolégicas (p.gj. Sylvia spp.)
parael consumo de frutosy dispersar sus semillas, o bien no incluyen estos frutos en su dieta,
como ocurre en el caso del cuervo, Corvus corax (NOGALES & HERNANDEZ 1994). A este
respecto hay que sefialar que las aves tampoco consumen los frutos de la otra especie de
Cneoracea (Cneorum tricoccon) presente en e archipiélago balear (TRAVESET 1995b y
comunicacion personal).

En la actualidad, roedores introducidos en las islas, como las ratas (Rattus sp.) y
posiblemente los ratones (Mus musculus), depredan sobre una cantidad importante de
semillas, encontrandose importantes aglomeraciones de semillas roidas en las entradas de las

madrigueras de estos micromamiferos (observacién personal).
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AREAS DE ESTUDIO

El presente estudio fue realizado en la primavera-verano de 1996 en las tres idas
centrales del archipidlago canario (Gran Canaria, Tenerife y La Gomera), donde existen
poblaciones de Orijamaen la actualidad. Ademés, se prospectaron diversas zonas en El Hierro
para confirmar la ausencia actual de esta especie en la ida, a partir de los indicios
bibliogréficos de su presencia en un pasado reciente (véase €l apartado de Historia Natural del
Sistema para detalles).

Las diferentes localidades de estudio estan situadas en las zonas bagjas de las idas,
concretamente en el tabaibal-cardonal (Piso bioclimético infracanario arido-semiarido) (RIvAs-
MARTINEZ 1983), caracterizado por un clima seco, una temperatura media anual de 20 °C y
una precipitacion anual inferior alos 300 mm, concentrada en el periodo comprendido entre
los meses de octubre-marzo (MARzOL-JAEN 1988).

Este habitat esta caracterizado por un matorral xerofitico formado por diferentes
especies del género Euphorbia (Euphorbiaceae), la Tabaiba amarga (E. obtusifolia), la
Tabaiba dulce (E. balsamifera), el Cardon (E. canariensis), ademas de la Ahulaga (Launaea
arborescens, Compositae), el Incienso (Artemisia thuscula, Compositae), el Verode (Kleinia
neriifolia, Compositae), el Espino de mar (Lycium intricatum, Solanaceae), €l Cornical
(Periploca laevigata, Asclepiadaceae), asi como algunas especies que producen frutos
carnosos como son el Balo (Plocama pendula, Rubiaceae), e Tasaigo (Rubia fruticosa,
Rubiaceae), los Asparragos (Asparagus pastorianus, A. arborescens y A. plocamoides,
Liliaceae), e Oroba (Withania aristata, Solanaceae), la Orijama (Neochamaelea
pulverulenta, Cneoraced), ademas de las tuneras asilvestradas, Opuntia dillenii y Opuntia
ficus-indica (Cactaceag), entre otras. La presencia/ausencia de cada especie asi como su
abundanciarelativavariaen funcién delaisay lalocalidad estudiada.

Para el presente estudio se seleccionaron diferentes areas en cada una de las tres idas
con €l fin de colectar excrementos de lagartos y frutos de Orijama de forma que se abarcase
un amplio abanico de situaciones ambientales dentro del marco general de la vegetacion
xerofitica del Piso Basal (tabaibal-cardonal). Para ello, se seleccionaron un total de 19
localidades repartidas de la siguiente manera. Ocho en Gran Canaria: barrancos de La Aldes,
AgualaPerra, Mogan, LaVergay dos zonas en |os barrancos de Las Burras (Bco. Las Burras

| y Il en adelante) y Veneguera (Bco. Veneguera | y 11); seis en Tenerife: Punta de Rasca,
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Barranco La Arena, Acantilado de Los Gigantes, Malpais de Gliimar, y dos zonas en Teno
Bagjo (Teno | en e Barranco de Las Cuevasy Teno Il en las cercanias de la Punta de Teno); y
cinco en La Gomera: Puntallana, barrancos de Juel y Taguluche, y dos localidades a diferente
altitud en el Barranco de Tapahuga (Tapahugal y I1) (Figuralll.2).

Anteriormente, en la primavera-verano de 1994, se seleccionaron dos localidades. Bco.
Agua la Perra (Gran Canaria) y Teno Il (Punta de Teno, Tenerife) de las cuales se obtuvieron
unos datos preliminares del tamafo de semillas producidas por las plantas y aquellas que eran
activamente dispersadas por los lagartos (VALIDO & NOGALES 1996) y a la vez (tiles para su
comparacion interanual en el presente contexto.

Las diferentes localidades sefidladas anteriormente para La Gomera, ademés de un
amplio conjunto de localidades adicionales (barrancos de Majona, Iguala, Chinglarime, La
Negra, Vale Gran Rey, Argliayoda, etc.), fueron prospectadas en 1995 y 1997, para recolectar
excrementos y confirmar a un nivel insular mas amplio que los lagartos de estaisla (Gallotia

caesaris gomerae) no estan dispersando |as semillas de la Orijama en la actualidad.
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FiguraIll.2.- Localizacion geogréfica de las 19 localidades estudiadas en €l presente estudio en
Gran Canaria, Tenerife y La Gomera. En la tabla adjunta se indica la atitud (m s.n.m.) y
coordenadas UTM de cada localidad. Véase la Figura Il1.1 para la distribucién geogréfica
actual dela Orijamaen estasidas.

TENERIFE
LA GOMERA GRAN CANARIA
ISLA LOCALIDAD ALTITUD UTM
(m)
GRAN CANARIA 1. Bco. LaAldea 350 28RDR2895
2. Bco. Venegueral 370 28RDR2986
3. Bco. Venegueralll 70 28RDR2381
4. Bco. Mogan 375 28RDR2985
5. Bco. AgualLaPerra 225 28RDR3174
6. Bco. LaVega 70 28RDR3172
7. Bco. LasBurras | 50 28RDR4571
8. Bco. LasBurras|| 50 28RDR4571
TENERIFE 1. Bco. LasCuevas(Tenol) 150 28RCS1337
2. Puntade Teno (Teno I1) 60 28RCS1237
3. Acantilado de Los Gigantes 550 28RCS1829
4. Bco. LaArena 250 28RCS3308
5. Puntade Rasca 25 28RCR3399
6. Malpais de Glimar 25 28RCS6633
LA GOMERA 1. Bco. Tapahugall 125 28RBS3503
2. Bco. Tapahugall 500 28RBS8306
3. Bco. Jud 400 28RBS8916
4. Puntallana 25 28RBS9312
5. Bco. Taguluche 175 28RBS8817
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METODOS

Seleccién de las localidades

Diferentes factores bi6ticos (caracteristicas de la planta madre) y abidticos (p.g. niveles
de precipitacion) pueden influir en e tamafio de los frutos y semillas de la Orijama,
independientemente de la accién que pudieran estar gerciendo los lagartos frugivoros
dispersores de semillas (véase p.g. PRIMACK 1987, THOMPSON & RABINOWITZ 1989). El
andlisis de estos factores ofrecera por tanto, una visiéon mas completa de la validez de la
hip6tesis propuesta en la presente memoria (hipotesis adaptacionista; véase la introduccion de
estatercera parte), frente a este grupo de hipétesis alternativas.

Por ello y para poder comprobar este conjunto de hipétesis, se construyeron tres
matrices de datos que difieren en el nimero de poblaciones incluidas en cada una. Estos datos
fueron utilizados para conocer el sentido y magnitud de los efectos de estos factores sobre los
valores biométricos de los frutos y semillas de la Orijama. Estos conjuntos de datos son los

siguientes:

Matriz |: Utilizada para andlizar € efecto de la locaizacion geogréfica 'y de diversas
caracteristicas de la planta madre: tamafio de la cosecha, niveles de abortos de
semillasy biometrias de las plantas sobre el tamafio de frutosy semillas.

Matriz Il: Usada para conocer e efecto de la precipitacion media anua de cada
localidad.

Matriz 111: Empleada para evaluar y cuantificar la presion selectiva gjercida por los

lagartos sobre el tamafio y forma de frutosy semillas.

Las dos primeras son usadas para conocer los patrones de variacion fenotipica
mostrada por estos rasgos, asi como la magnitud de variacion que es explicada por estos
factores (resultados presentados en la Seccion 111.1). En cambio, la tercera matriz fue
empleada para conocer €l patron de seleccion fenotipica generado por los lagartos (Seccion

[11.2), e independientemente del porcentaje de varianza que es explicado por los dos primeros
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conjuntos de factores controlando estadisticamente sus efectos.

Para la primera de €ellas (Matriz 1), se seleccionaron 8 de las 19 poblaciones iniciales
(barrancos de La Aldea, AgualLaPerray Venegueral en Gran Canaria; Punta de Rasca, Teno
| y el Bco. LaArenaen Tenerife; Puntallanay € Bco. Juel en La Gomera).

La totalidad de las localidades representan condiciones climéticas relativamente
diferentes, por lo que para cada una de éstas y con vistas a evauar la fuente de variacion
asociada a condiciones climaticas, se andiza la relacion existente entre la precipitacion media
anua y el tamafio de los frutos y semillas en estas poblaciones. Se incluyen sélo datos de
precipitacion de estaciones pluviométricas cercanas y con series de datos > 12 afios. Por ello,
en la matriz |1, sdlo se considera la informacion obtenida de un total de 16 localidades. En
algunos casos se tuvo que recurrir a la media obtenida de varias estaciones meteorol égicas
cercanas. Los datos pluviométricos se obtuvieron de las bases de datos cedidas por parte del
Centro Meteorolégico Territoria de Canarias Oriental de Las Palmas, Centro Meteorol 6gico
de St? Cruz de Tenerifey Servicio Hidraulico de Las Palmas.

L as poblaciones excluidas de la matriz Il son: Acantilado de Los Gigantes (Tenerife) y
Punta Llana (La Gomera), por no tener una serie de datos de precipitacién adecuada para €l
andlisis y la poblacién del Bco. Las Burras | (Gran Canarid), por haber sido regada
periodicamente (> una vez cada semana) durante los Ultimos 5 afios con aguas residuales
previamente depuradas. No obstante, esta localidad seré de utilidad para comparar € efecto
del incremento en recursos hidricos al compararla con una localidad cercana que no esta
tratada con precipitacion artificial (Bco. LasBurras|l).

Paralamatriz 111, sdlo pudo incluirse latotalidad de las poblaciones de Gran Canariay
Tenerife, ya que en La Gomera no se detecto ninguna semilla en los excrementos de lagartos

en |lostres afios que serealizaron visitas a diferentes localidades de laisla

Obtencion de los datos

Cada una de estas zonas fue visitada primeramente entre el 22 de junioy 7 de julio de
1996 para contabilizar €l tamafio de las cosechas, obtener |os datos biométricos de las plantas

y recolectar frutos de éstas antes de que fueran consumidas por los lagartos. Desde el mes de
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abril, se hizo un seguimiento continuo en algunas de las poblaciones para ver e momento
adecuado pararealizar las mediciones de |as cosechasy frutos.

Entre el 9 y 16 de agosto, cuando los frutos ya fueron o estaban siendo consumidos
por lagartos, se visito otra vez cada una de estas localidades para recolectar excrementos de
lagartos, y de esta manera conocer laimportancia de estos frutos en la dieta de |os lagartos, asi
como averiguar € tamafio (diametro maximo y longitud) de las semillas dispersadas y por
tanto de frutos seleccionados en cada localidad. Estos datos fueron incluidos en la matriz I11
junto con los datos obtenidos de los tamafios de las semillas de las plantas (muestra
"Control"). A continuacién se detallan los métodos concretos utilizados en cada caso.

En las ocho localidades anteriormente mencionadas y utilizadas para confeccionar la
matriz 1, se seleccionaron aleatoriamente un total de 162 arbustos (entre 20-30 en cada
localidad). Las cosechas de estas plantas fueron contabilizadas directamente, teniéndose en
cuenta el nimero de frutos presentes en funcion de cada tipo de fruto (mono, di, tri y
tetracocos con 3, 2, 1 y ningun aborto, respectivamente). Para algunas plantas, se tuvo que
recurrir a conteo de frutos verdes que habian caido en €l suelo para conocer € tamario total de
la cosecha. Aquellos arbustos que presentaban una importante fraccion de su cosecha en el
suelo no fueron tenidos en cuenta en el estudio. Ademas, en cada una de estas plantas, se
obtuvieron los valores maximos de la alturay del largo y anchura de la proyeccion horizontal
delacopadel arbusto.

Para cada uno de los tipos de frutos (mono, di, tri y tetracocos), se midieron entre 10-
30 frutos (en funcion del tamafio de la cosecha) por cada una de las 162 plantas. Estos frutos
fueron seleccionados en diferentes ramas de la planta, de forma que se obtuviese una muestra
lo mas representativa posible de cada planta madre. Con estos datos se elabord lamatriz | con
un total de 10.950 registros de diametros de frutos y semillas. Para cada fruto se midio € largo
y diametro méximo externo del fruto y el largo y didmetro de las semillas que portaban cada
coco. De éstos, se extrgjo €l valor medio del tamafio de los frutos y semillas por cada pie de
planta. Las mediciones se realizaron utilizando un calibrado digital con una aproximacion de
0,1 mm.

Paralas matrices Il y 111, y con € fin de analizar la mayor variabilidad intrapoblacional
posible, se realizaron una serie de transectos a eatorios (en diferente nimero en funcién de la
localidad) para medir frutos de al menos 30 arbustos diferentes en las 19 localidades. Se

midieron en torno a5 frutosy semillas por tipo de coco en cada uno de los arbustos incluidos
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dentro estos transectos. Como no todos los arbustos presentaban los cuatro tipos de frutos,
esto hace que se hayan medido en torno a 10-20 frutos por cada arbusto.

Para €l caso de aguellas plantas seleccionadas de las 8 localidades anteriores que
fueron analizados més exhaustivamente (véase parrafos anteriores), fue seleccionada una
muestra a azar que se unié a resto de frutos medidos en €l resto de las plantas de esa
localidad, hasta completar a menos un total de 30 arbustos por localidad. Esta muestra
constituy6 por tanto la muestra " Control" (n= 6.247 registros) que sera utilizada para comparar
con el tamafio de las semillas dispersadas por |os lagartos en cada localidad.

La recoleccion de excrementos se hizo mediante una blsqueda intensiva en cada
localidad, abarcando €l mayor nimero posible de zonas para incrementar la variabilidad
individual mostrada por la poblacion de lagartos de cada una de las localidades (diferentes
tamafios de lagartos en la misma poblacién). Ademés se midieron los excrementos (longitud y
diametro) para obtener una estima del tamafio de los lagartos en cada localidad (al menos de la
clase de talla que accedia a este recurso). Estas estimaciones estan basadas en los datos
obtenidos de lagartos (G. galloti) mantenidos en cautividad con una dieta omnivora (n= 24
giemplares). Aparte de esto, se obtuvieron datos biométricos (longitud hocico-cloaca y
anchura de la comisura bucal) de las especies de lagartos que habitan cada isla a partir de
ejemplares capturados mediante el uso de trampas cebadas con frutas (tomates y plétanos), asi
como de gjemplares que se encuentran depositados en |as colecciones de |a Estacion Bioldgica
de Dofiana (CSIC, Sevilla) y en la U.D.I. de Zoologia (Departamento de Biologia Animal,
Universidad de La Laguna). El nUmero de lagartos utilizados de cada especie o subespecie se
indican el la Tabla I11.1. Estos datos biométricos fueron obtenidos utilizando un calibrado
digital y Unicamente individuos adultos se incluyen en los andlisis.

La comparacion interespecifica de variables métricas continuas, que varian con la edad
(crecimiento telométrico), presenta complicaciones metodoldgicas que deben tenerse en
cuenta en el presente contexto. Al utilizar como variable la media aritmética, ésta puede verse
afectada por una diferente eficacia mostrada por las trampas usadas para capturar los
gemplares 0 por una variabilidad interpoblacional en la estructura de la edad de las
poblaciones. Sin embargo, estos sesgos potenciales quedan miminizadas si se tiene en cuenta
las siguientes consideraciones:

En primer lugar, CASTANET & BAEZ (1988) para G. galloti en Tenerife, muestran una

tendencia estabilizadora en la LHC una vez alcanzada la madurez sexua (entre 3 'y 4 afos).
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Aunque no se dispone de datos de la curvas de crecimientos exhibido por |as otras especies, Si
es conocido que G. stehlini alcanza la madurez sexual a partir del cuarto afio de vida
(KLEMMER 1976), mientras que para G. caesarisy G. intermedia, seria aplicable lo observado
en G. galloti (KLEMMER 1976) y en G. simonyi (RODRIGUEZ-DOMINGUEZ et al. 1998),
respectivamente. Segun estas consideraciones, y al igua que muchas especies de lacértidos, se
asume que a partir de la madurez sexual se produce una cierta estabilizacién en la tasa de
crecimiento. En segundo lugar, los gemplares utilizados fueron capturados en un amplio
conjunto de localidades en cadaisla, que reflejan diferentes condiciones ecol ogicas.

Por ello, al utilizar solo individuos adultos capturados en un extenso nimero de
localidades, disminuye considerablemente estos sesgos potenciales, validando e uso de la
media aritmética en estas comparaciones. Ademas, este patréon de diferencias se mantiene
consistente si se observan los valores maximos alcanzados por los lagartos en cada una de
estas idas: Gran Canaria (248 mm), Tenerife (150 mm en G. intermedia y 145 mm en G. g.

insulanagae) y La Gomera (105 mm) (véase Tablalll.1).

Pruebas de germinacion

Desde agosto de 1993 se llevd a cabo un experimento de germinacion para determinar
el efecto producido por el tamafio de lasemillay el paso por € tracto digestivo de los lagartos
sobre la capacidad de germinacion. Para ello, se midieron y sembraron independientemente
semillas colectadas de plantas y excrementos de lagartos (G. galloti) en Teno Il (Punta de
Teno, Tenerife) (n= 216 y n= 42, respectivamente) y excrementos de G. stehlini de Gran
Canaria (n=54; Bco. Agua La Perra). El sustrato empleado estaba compuesto por una mezcla
de tierra de monte, turbay piroclastos volcanicos, cuyas proporciones fueron 2:1:1. Teniendo
en cuenta €l alto periodo de dormancia observado en esta especie (VALIDO & NOGALES 1994),
la germinacion fue seguida hasta diciembre 1997 (1.607 dias), regandose |as bandejas cada 3-4
dias durante el periodo octubre-febrero de cada afio, coincidiendo con el régimen natural de
[luvias de las zonas bajas de las idas (MARzOL-JAEN 1988). Para conocer el efecto de la
procedencia de las semillas (de mono, di , tri y tetracocos) sobre la capacidad de germinacion,

54 semillas de cada tipo fueron sembradas (total = 216), y €l conocimiento del didmetro de las
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semillas que habian sido sembradas permite estudiar larelacion entre el evento de germinacion
y el tamafio de éstas.

Ademas, se decidié comprobar la viabilidad de las semillas en funcion del didmetro,
empledndose para €llo la prueba del 2,3,5 triphenil tetrazolium (TTC) (HEYDECKER 1965 y
1968, SCHARPF 1970). Se utiliz6 una solucion 0,1% (p/v) de TTC en tamp6n fosfato (ph= 7),
en la cua se colocaron las semillas seccionadas durante 24 horas y en condiciones de
oscuridad. Las semillas fueron tratadas previamente en una solucién de etanol a 70% durante
30 segundos, con € fin de eliminar grasas y aceites de la superficie, sumergiéndose
posteriormente durante 24 horas en agua. Una vez concluidas las 24 horas, se consideraron
como viables a aquellas semillas que presentaban el embrion coloreado. Estas pruebas se
realizaron en € laboratorio de la UDI de Fisiologia Vegetal (Departamento de Biologia
Vegeta, Universidad de La Laguna).
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ANALISISDE DATOS

Los andlisis de la varianza (ANOVA) fueron realizados con e procedimiento GLm
(modelo general lineal) utilizando las rutinas de los programas estadisticos del SAs (Sas
INSTITUTE 1988) y & SPss (NORusis 1992). Debido a los diferentes tamafios de muestras
analizados en cada una de las poblaciones, se utilizd la suma de cuadrados Tipo |11 (modelos
no equilibrados) para estimar la suma de cuadrados parciales (SOKAL & ROHLF 1979, SHAW &
MITCHELL-OLDS 1993).

Para distinguir la magnitud que representa cada uno de los componentes de variacion
en las variables estudiadas y su particion atribuible a las diferentes fuentes de variacion, se
utilizaron ANOVAS encajados (NESTED ANOVA). Los efectos estudiados fueron isla, localidad y
tipo de fruto en lamatriz 1. Ademés este andlisis se repitio utilizando lamatriz | paraincluir €l
efecto planta. Lalocalidad y la planta fueron incluidas en los modelos como efectos al eatorios,
mientras que laiislay €l tipo de fruto se incluyeron como efectos fijos. Los componentes de
varianza de cada efecto han sido obtenidos mediante el uso del procedimiento disefiado para
casos con diferentes tamafios de muestras (SOKAL & ROHLF 1979), utilizandose las sumas de
cuadrados del nivel encgjado inmediatamente inferior para la estimacion del grado de
significacion (SASINSTITUTE 1988).

Unavez detectado que la variable dependiente (didmetro de las semillas) se encontraba
relacionada con los niveles de precipitacion de cada zona (véase resultados Seccién 111.1), se
utilizé & diametro de las semillas depurado del efecto producido por los diferentes valores
tomados por la precipitacion en cada una de las localidades. Esto se realizo utilizando, como
variable dependiente, los residuos del andlisis de regresion paramétrica entre el didmetro de las
semillas y los valores de precipitacion en cada zona. De esta manera, estos valores (residuos)
no incluyen la componente de varianza del didmetro de las semillas que explica la
precipitacion.

Asimismo, el tamafio de los arbustos repercutio significativamente en e didmetro de
las semillas, siendo éstas mayores en arbustos de mayor atura (véase Resultados de la
Seccién 111.1). Segin esto, en los andlisis de NESTED ANOVA también fueron realizados
utilizando la variable dependiente sin e efecto de precipitacion y atura de la planta madre
conjuntamente (en 7 localidades).

Las variaciones entre lalongitud (L), €l didmetro (D) y masa (M) de las semillas fueron
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estudiadas utilizando |as siguientes ecuaciones (véase HERRERA 1992b):

L=kM" y D=kM"

L as ecuaciones alométricas se obtienen al aplicar logaritmos:

Loglo L=1/3 LOglO M + Loglo kl
Loglo D=1/3 LOglO M + Loglokz

Reagrupando las ecuaciones, quedaria:

Logio D =Logio L + Logyo Kz - LOGo Ky

Al ser k; y k, constantes, |as ecuaciones finales quedarian de la siguiente forma:

Log,o (Diametro semilla) = Log,, (Largo semilla) + a

El método de estimacion de la pendiente en la recta de regresion empleado fue € del
gieprincipal ("MAJOR AXIS REGRESSION"). Esta técnica es la més adecuada para este tipo de
datos por los siguientes motivos: 1) no asume que los valores de una variable influye en la
otra, 2) el término de error cometido al medir las dos variables deben ser aproximadamente
igual y 3) es un méodo mas conservativo a la hora de asignar e valor de la pendiente (véase
RAYNER 1985, MCARDLE 1988 y LABARBERA 1989 para ver detalles especificos de estos
andlisisy HERRERA 1992by MAZER & WHEELLWRIGHT 1993 sobre la aplicacion de esta técnica
en estudios alométricos en frutos carnosos). Ademas, se indican los valores obtenidos a
utilizar el método de los minimos cuadradosy €l del gje principal reducido ("REDUCED MAJOR
AXIS REGRESSION"). Los valores de las pendientes obtenidas para cada localidad e isla fueron
comparados utilizando el andlisis de lavarianza (ANOVA).

El signo y magnitud de la intensidad de la seleccion natural (direcciona y
disruptivalestabilizadora) que estan llevando a cabo los lagartos sobre € tamafio de las
semillas, se estimé utilizando los indices de seleccién (, j, b, g desarrollados por LANDE &
ARNOLD (1983) y ARNOLD & WADE (1984 ay b). Estos indices de seleccion son Utiles para

predecir diferencias de fitness (p.g. dispersion de semillas) entre individuos dentro de un
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rango de fenotipos de la poblacion (p.g. didmetro de semillas). El valor de la funcion de
fitness tomo dos valores. Las semillas colectadas directamente de las plantas antes de que
fueran dispersadas fueron etiquetadas como "0", mientras que aquéllas obtenidas de los
excrementos de lagartos como "1" (véase BRODIE & JANZEN 1996, sobre las implicaciones que
tiene laasignacion de valores al fitness individual sobre |os coeficientes de seleccion).

El parametro i indica laintensidad de la seleccidn direccional, y se estima midiendo el
cambio producido en el valor medio del rasgo fenotipico medido (didmetro de semillas)
despueés del episodio de seleccion (x~ Gallotiay x.= control). El episodio de seleccion se
define agui como la interaccion con Gallotia, que da lugar a la diseminacion de la semilla
(fitness = 1), frente a vaor (fitness = 0) para las semillas en las plantas antes de la dispersion
por Gallotia. Estos cambios deben estar descritos en unidades de desviacién tipica para que

sea posible su comparacion entre islas o poblaciones:

1" = (Xg- XIS

Laintensidad de seleccion disruptivalestabilizadora (j) mide € cambio producido en la
varianza, siendo la diferencia de seleccion no lineal después de extraer € efecto del cambio

producido en lamedia:

j’ = (Szg' Szc)/szc

El gradiente de seleccion direcciona (b) cuantifica la magnitud de la seleccion
direcciona sobre € carécter (valor medio), y corresponde con € valor obtenido de la
pendiente en laregresion paramétricalineal. El gradiente de seleccion estabilizadora/disruptiva
(9 cuantifica la direccion y fuerza de la seleccion estabilizadora/disruptivay mide el efecto de
la seleccidn sobre la varianza. Su valor corresponde con la pendiente en € término cuadrético
de la regresion cuadratica paramétrica. Ambos valores de gradientes son multiplicados por la
desviacion tipica para obtener sus valores estandarizados (b‘, ¢) y que sea posible su
comparacion entre poblaciones.

Para e cédlculo de cada uno de los indices se utilizaron los datos originaes sin
transformar, a pesar de que los valores que toma la funcion de fithess no presenta una

distribucién norma (LANDE & ARNOLD 1983). Por ello, para cacular los vaores de
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significacion en los modelos de regresion (lineal y polinomial), se utiliza un procedimiento de
aleatorizacion con N= 5.000 interacciones (MANLY 1997); y € valor de significacion de cada
gradiente de seleccion (b*, ) se obtiene a comparar €l valor del estadistico original obtenido
en la regresién con la distribucion generada por |la aeatorizacion (véase ademas MITCHELL-
OLDS & SHAw 1987, DixoN 1993 y BRODIE et al. 1995, para mas detalles sobre estos
métodos).

Para confirmar los resultados obtenidos con estos indices de seleccion, se estimo la
forma de la funcién de seleccion fenotipica empleando técnicas que muestran una
aproximacion més visua de larelacion entre la variable dependiente e independiente. Para ello
se utilizd técnicas que no dependen de suposiciones matematicas previas, como es laregresion
no paramétrica (cubic spline) desarrollado por SCHLUTER (1988).

Lafuncion de fitness o cubic spliney los intervalos de confianza (+ 1 error estandar)
se obtuvieron utilizando un andlisis de bootstrap, en e cual los datos originales fueron
remuestreados 5.000 veces, utilizando las rutinas de FORTRAN77 desarrollado por e Dr.
DoucLASNYCHKA (Depto. de Estadistica, Universidad de Carolina del Norte) y puesto alibre
disposicion por e Dr. DoLPH SCHLUTER (Depto. de Zoologia, Universidad de la Columbia
Britanica). Para més detales sobre este método, consultar SCHLUTER (1988), y HERRERA
(1993), GOMEZ (1993), GRANT & GRANT (1995), JORDANO (1995b), DUDLEY (1996), GALEN
(199%ay b), VIA & SHAw (1996), O'CONNELL & JOHNSTON (1998) y SVENSSON (1997) para
diversas aplicaciones de esta técnica en estudios de ecol ogia evolutiva.

Los valores de los indices de seleccidn, asi como la forma de la funcion de fitness se
calcularon individualmente para cada una de las poblaciones. Igualmente se estimaron estos
pardmetros a niveles insulares tomando todas las poblaciones de Gran Canaria por un lado y
las de Tenerife por otro, asi como de aguellas poblaciones analizadas en diferentes afios (Bco.
Agua La Perraen Gran Canariay Teno | en Tenerife) para constatar la constancia anual de la
magnitud y direccion de la seleccion asi, como la forma de la funcion de fitness en estas dos
localidades. Esta funcién de fitness fue iguamente calculada utilizando los datos de
germinacion, indicando la probabilidad "1" a las semillas que habian germinado y "0" para
aquéllas que no habian germinado durante el largo periodo de la experiencia.

A lolargo de esta parte de la memoria, las medias aritméticas se indican con €l valor de
una desviacion tipica (x = 1 d.t.). En cambio, en las figuras se exponen la mediay €l error

esténdar delamedia(x + 1 ee).
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Los datos fueron analizados previamente para verificar que cumplen los requisitos
paramétricos (normalidad y homocedasticidad), indicandose en cada andlisis estadistico
efectuado €l tipo de transformacion realizado para aquellas variables que fue necesario cumplir
estos requerimientos. En los casos que no cumplieron estos requisitos, se utilizaron
alternativas no paramétricas que se indican a lo largo del texto. Para los andlisis estadisticos
més rutinarios (andlisis de correlaciones, contrastes de medias, andlisis de la varianza, etc.) se
Siguié a SOKAL & ROHLF (1979), ZAR (1984), SEGEL (1990) y NORUSIS (1992).

En €& presente estudio, aunque en un principio se tomaron los datos tanto de la
longitud como el diametro de los frutos y las semillas, se exponen los resultados obtenidos
teniendo en cuenta solo e didmetro de las semillas. No obstante, los diferentes andlisis
comparativos realizados arrojan un mismo resultado si se tiene en cuenta la longitud de las
semillas.

A continuacion se desarrollan los resultados obtenidos en las dos secciones en las que

se hadividido esta parte de lamemoria:

I11.1. Variabilidad fenotipica y fuentes de variacion en el disefio de los frutos de

Neochamaelea pulverulenta (Cneoracese).

[11.2.  Seleccidn fenotipica sobre el tamafio y forma de los frutos de Neochamaelea

pulverulenta (Cneoraceae) por |os lagartos omnivoros canarios (Gallotia spp.).
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RESULTADOS

Biometria de las plantas y tamafios de las cosechas

El tamario de los arbustos de Orijama (alturay anchura de la cobertura) dado para cada
isla presenta por término medio, un patron decreciente desde | as poblaciones de Gran Canaria
(atura media = 1,23 m), Tenerife (x= 0,91 m) y por Ultimo los vaores méas bajos fueron
obtenidos en las plantas de La Gomera (x= 0,62 m) (ANOVA; F=88,72; g.|.= 2, 159; p<< 0,001,
SCHEFFE; p< 0,05) (Tabla Il1l.2). Ademés, se detectan diferencias significativas en cuanto ala
anchura de la cobertura de los arbustos entre las poblaciones de Gran Canaria con las de La
Gomera (ANOVA; F=14,35; g.l.= 2, 159; p<< 0,001; ScHEFFE; p< 0,05) y entre Tenerifey La
Gomera (SCHEFFE; p< 0,05), pero no entre Gran Canariay Tenerife (SCHEFFE; p> 0,05).

Existen diferencias entre plantas en la anchura de la cobertura arbustiva en las
localidades de Gran Canaria (ANOVA; F= 3,56; g.l.= 2, 57; p= 0,035) y en la dtura para las
localidades de Tenerife (ANOVA; F= 4,75; gl.= 2, 49; p= 0,013). Ademas, diferencias
estadisticas se observaron en estas dos variables entre las plantas de las dos localidades de La
Gomera (ANOVA; F=19,48; g.l.= 1, 48; p<< 0,001).

El tamafio de |as cosechas de frutos esta correl acionado linealmente con la altura de los
arbustos (correlacion de PEARSON; r,= 0,35; p<< 0,001; n= 162), y con la anchura de la
cobertura arbustiva (correlacion de PEARSON; r,= 0,31; p<< 0,001; n= 162). Segin esto, las
diferencias biométricas detectadas entre las plantas a niveles insulares, podrian generar a su
vez, variaciones significativas en los niveles de fructificacion entre idas (Tabla 111.2). No
obstante, estas diferencias solo fueron estadisticamente significativas entre las plantas de Gran
Canaria y La Gomera (ANovA; F= 6,59; g.l.= 2, 159; p= 0,002; ScHEfFrFe; p< 0,05),
presentando tamarios de cosechas menores en |as plantas de La Gomera (Tablalll.2).

El tamafio medio de las cosechas en cada isla vari6 entre 68 frutos para las plantas de
La Gomeray 150 frutos en las de Gran Canaria. L os datos obtenidos para plantas individuales
oscilan entre 14 y 965 frutos para las de Gran Canaria (n= 60); entre 13 y 361 frutos en
Tenerife (n=52); y entre 3 y 293 frutos para La Gomera (n= 50). Estos valores corregidos por

el nimero de cocos/fruto por plantaindividual son
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Tabla 3.2.- Valores descriptivos de los datos biométricos de las plantas (cm), tamafio de |as cosechas (nUmero de frutos desarrollados a tamafios
definitivos) y € porcentgje de frutos de cada tipo (segin el nimero de mericarpos por fruto) en cada islay localidad. Se indica € ndmero de
plantas medidas en cada localidad (n), la media aritmética (x) y la desviacion tipica (d.t.) de cada uno de los rasgos medidos. Consultar la Tabla

3.3 paraver los didmetros de las semillas en cadaislay localidad y la Figura 3.2, paralalocalizacidn geografica de cada una de las localidades en
lasidlas.

% de cada tipo de fruto

dturadelas diametro NUmero de

plantas maximo frutos monococos  dicocos tricocos tetracocos

LOCALIDADES n X d.. X d.. X d.. X d.. X d.. X d.. X d..
GRAN CANARIA 60 123 23 135 35 150 147 599 211 272 11,2 104 096 27 44
Bco. LaAldea 20 131 25 150 38 207 197 o648 179 274 113 66 63 12 15
Bco. Venegueral 20 122 23 125 3H 105 69 561 253 274 125 133 124 37 6,2
Bco. AgualLaPerra 20 117 19 130 26 139 134 588 191 269 104 112 81 33 40
TENERIFE 52 91 28 131 40 9% 82 501 194 311 138 143 99 79 72
Tenol 15 108 31 157 45 8 57 468 178 343 121 153 103 69 52
Punta de Rasca 2 8 2 123 36 77 61 526 20 297 175 131 74 972 7,7
Bco. LaArena 15 79 2 117 29 152 122 508 181 288 81 144 128 74 91
LA GOMERA 50 62 21 98 68 70 541 17,7 31,8 108 137 80 70 54

41
Puntallana 30 52 18 8 34 77 8 54 139 311 109 11,7 68 50 45
Bco. Juel 20 76 18 117 44 55 50 509 222 329 108 176 89 10 54
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los siguientes:. entre 14 y 1.563 semillag/planta (Gran Canaria), 21-571 semillag/planta
(Tenerife) y entre 4 y 570 semillag/planta (La Gomera).

No obstante, el tamafio de las cosechas no presenta diferencias significativas a
comparar las diferentes localidades en cada una de las islas; en las tres poblaciones de Gran
Canariac F= 2,62; gl.= 2, 57; p= 0,082; en Tenerife: F= 0,95; g.l.= 2, 49; p= 0,39; en La
Gomera: F=0,94; g.l.= 1, 48; p=0,34.

Con respecto a tipo de frutos que se pueden encontrar en cada isla, |os monococos
(mayor nimero de abortos) son significativamente més frecuentes en Gran Canaria (59,9% de
la cosecha; d.t.= 21,02) que en Tenerife (50,14 %,; d.t.= 19,43) y La Gomera (54,14%; d.t.=
17,75) (transformacién angular, ANOVA; F=4,23; g.l.= 2, 159; p= 0,016; SCHEFFE; p< 0,05). En
cambio, el porcentgje de aparicion de di, tri y tetracocos en estas tres islas no difieren
estadisticamente (transformaciones angulares en todos los casos, ANOVA; F= 2,53; gl.= 2,
159; p=0,083; SCHEFFE; p> 0,05 paralos dicocos; F= 0,44; g.l.= 2, 159; p= 0,64; SCHEFFE; p>
0,05 en los tricocos, y F= 0,89; g.l.= 2, 159; p= 0,41; SCHEFFE; p> 0,05 para los tetracocos)
(Tablalll.2).

S6lo se encontraron variaciones significativas entre localidades dentro de cadaislaen el
porcentaje de dicocos entre las localidades de Teno | y e Bco. La Arena (Tenerife) (ANOVA;
F=3,73; g.l.= 2, 49; p=0,031; SCHEFFE p< 0,05).

Variabilidad fenotipica en el tamafio de los cocosy semillas

El didmetro medio de los cocos que forma un fruto fue de 11,15 mm (d.t.= 1,62; n=
1.317), mientras que el valor medio de lalongitud fue de 10,45 mm (d.t.= 1,46; n= 1.317). Las
semillas presentaron un didametro medio de 8,57 mm (d.t.= 1,07; n= 6.247) y un largo de 8,8
mm (d.t.= 1,07; n= 6.247) (Figura 111.3), siendo précticamente esféricas en cuanto a su
morfologia (REGRESION DEL EJE PRINCIPAL; pendiente = 1,03; n= 6.247). Los cocos
presentaron un peso fresco total de 0,66 g (n= 42). El porcentagje de agua en la pulpa oscilé
entre 29,3% y 62% (x= 41%; n= 42).

Los valores del tamafio de los cocos variaron en funcién del tipo de fruto,
incrementdndose a medida que disminuye el nimero de éstas en los frutos (4, 3, 2 0 1). Seglin
esto, el didmetro medio de un coco en los monococos es de 11,50 mm (d.t.= 1,65; n= 394); en

dicocos (x= 11,14 mm; d.t.= 1,64; n= 409); en tricocos (x= 10,93 mm.; d.t.= 1,68; n= 329);
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mientras que en tetracocos €l valor medio es e menor (x= 10,8 mm; d.t.= 1,27; n= 185)
(transformacion logaritmica; ANOVA; F= 10,32; g.l.= 3, 1.313; p<< 0,001). Estas diferencias
significativas se detectan entre los monococos con |os tricocos y tetracocos (SCHEFFE p<
0,05).

Esta tendencia es menos clara si se tiene en cuenta la longitud de los cocos. En los
monococos (x= 10,55; d.t.= 1,5; n= 394); en dicocos (x= 10,35; d.t.= 1,46; n= 409); en
tricocos (x= 10,39; d.t.= 1,56; n= 329) y en tetracocos (x= 10,59; d.t.= 1,15; n= 185)
(transformacion logaritmica; ANOVA; F= 242; gl.= 3, 1.313; p= 0,064). Ademas no se
detectan diferencias significativas entre ningun tipo de coco (SCHEFFE p> 0,05 para todas las

comparaciones posibles).

Figura I11.3.- Distribucion de frecuencias del diametro (mm) de las semillas
de Orijama. Se incluyen datos de todas las idlas y localidades estudiadas (x=
8,57; d.t.= 1,07; n=6.247).
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De igual manera, las semillas que portan cada uno de estos tipos de cocos presentan

una tendencia similar, variando desde 8,93 mm (d.t.= 1,1; n= 1.716) en monococos, 8,56 mm
en dicocos (d.t.= 1,03; n= 1.782), 8,42 mm en tricocos (d.t.= 1,04; n= 1.591), mientras que en
tetracocos el valor medio es de 8,27 mm (d.t.= 0,99; n= 1.158). Estos valores de didmetro de
semillas entre tipos de cocos presentan diferencias significativas entre todos los tipos
(transformacion logaritmica, ANOVA; F= 106,24; g.l.= 3, 6.243; p<< 0,001). Los valores
obtenidos para la longitud de las semillas en funcién del tipo de fruto son: monococos (x=
8,92; d.t.= 1,12; n= 1.716), en dicocos (x= 8,68; d.t.= 1,02; n= 1.782), en tricocos (x= 8,76;
d.t.=1,04; n= 1.591) y en tetracocos (x= 8,87; d.t.= 1,07; n= 1.158) (F= 16,17; g.l.= 3, 6.243;
p<< 0,001). Se detectan diferencias significativas solamente entre monococos con di y
tricocos, y dicocos con tetracocos (SCHEFFE; p< 0,05).

Como cabria esperar, se observa un alto vaor del indice de correlacion entre el
diametro y la longitud de ambos caracteres. semilla y coco (transformacion logaritmica;
Correlacion de PEARSON; rp,= 0,86; p<< 0,01; n= 1.317 entre & diametro de la semillay la coco
y r,= 0,84; p<< 0,01, n= 1.317 para € caso de las longitudes). El tamafio de la semilla
(diametro y longitud) explica el 74% de la variabilidad observado en € tamafio de un coco
(transformacion logaritmica; regresion lineal simple; F= 3.837; p<< 0,001; R’= 0,74 para €
caso del didmetro y F= 3.788; p<< 0,001; R*= 0,74 en € caso de la longitud). Las ecuaciones

de regresion lineal obtenidas son las siguientes:

Diametro del coco = 0,88 (Didmetro de lasemilla) + 0,209
Largo del coco = 0,77 (Largo de lasemilla) + 0,279
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Por ello, a lo largo del texto se utilizara e diametro o largo de las semillas como
variable dependiente, siendo indicativo en todo caso a tamafio de los cocos. De igual manera,
se utilizard esta aproximacion al tratar laforma de los frutos (relacién entre el diametro y largo)

en funcién delaformade las semillas.

Diferenciasinter eintrainsulares

El diametro de las semillas recolectadas de plantas en La Gomera es significativamente
mayor (x= 8,75; d.t.= 1,02; n= 1.761) que las colectadas en Gran Canaria (x= 8,73 mm; d.t.=
1,07; n= 2.586) y que las de Tenerife (x= 8,19; d.t. = 1,01; n= 1.900) (ANOVA; F= 175,25; g.|.=
2, 6.244; p<< 0,001). Las diferencias son significativas entre las semillas de Gran Canaria 'y
Tenerife por un lado y las de La Gomera con Tenerife, por otro (SCHEFFE; p< 0,05). No existen
diferencias significativas entre las semillas de las poblaciones de La Gomeray Gran Canaria
(ScHEFFE; p> 0,05) (Figuralll.4). Ademas, este patron de diferencias se mantiene si setiene en
cuenta la longitud de las semillas (KRUSKAL-WALLIS; C2%,= 484,25; p< 0,001). A diferencia del
diametro, se detectan diferencias significativas (teniendo en cuenta la correccion de
BONFERRONI) entre todas las islas MANN-WHITNEY; para todas las comparaciones posibles
dos ados; p< 0,001).

De igual manera, existen diferencias entre localidades en las tres islas. En €l caso de
Gran Canaria, existe una manifiesta variacion en el tamafio de las semillas entre localidades
(transformacion logaritmica; ANOVA; F= 88,25; gl.= 7, 2578; p<< 0,001); en Tenerife
(transformacion logaritmica; ANOVA; F= 171,02; g.l.= 5, 1.894; p<< 0,001); y en La Gomera
(transformacion logaritmica; ANOVA; F= 121,35; g.l.= 4, 1.756; p<< 0,001).

Al ordenar las localidades de Gran Canaria de menor a mayor tamafio en funcion del
diametro de las semillas, quedarian de la siguiente forma: Bco. Las Burras || < Bco. Las Burras

| <Bco. LaVerga< Bco. LaAldea < Bco. Agua La Perra< Bco. Mogén < Bco. Veneguera ll
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< Bco. Veneguera l. En el caso de Tenerife: Punta de Rasca < Bco. La Arena < Malpais de
Glimar < Teno | < Teno Il < Acantilado de Los Gigantes. Para las localidades de La Gomera:

Puntallana < Bco. Tapahuga | < Bco. Tapahugall < Bco. Juel < Bco. Taguluche (Tablalll.3).

Figura I11.4.- Vaores medios del didmetro de las semillas de Orijama en las tres
islas. Se indica la media + 1 error estdndar. Los nimeros indican € nUimero de
semillas medidas en cadaisa
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Al anadlizar todas las poblaciones conjuntamente, € diametro de las semillas presenta
un valor de coeficiente de variacion entre plantas (C.V.) dd 12,48% (n= 6.247). El valor de este
indice de variabilidad presenta valores similares en cada una de las idas (Gran Canaria: %=
10,71%, d.t.= 1,89, Tenerife. x= 10,11%, d.t.= 1,03 y La Gomera: %= 10,2%, d.t.= 1,53). Se
encontraron bajos niveles de variabilidad también entre las plantas para cada una de las
localidades; Bco. La Aldea: 7,51%-11,73%; Bco. Veneguera |: 7,06%-12,89%; Bco. Agua La
Perra: 5,08%-11,38%; Teno |: 7,54%-10,79%; Punta de Rasca: 6,86%-12,69%; Bco. La Arena
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6,68%-11,15%. Se detecté un mayor rango en e coeficiente de variacion entre plantas en las
localidades de La Gomera, oscilando entre un 5,86% y 24,49% en Puntallanay entre un 5,11%
y un 18,37% en &l Bco. Judl.

Tabla 111.3.- Vaores descriptivos del didmetro de las semillas de la Orijama
en cada una de las islas y localidades muestreadas. Se indica € nimero de
semillas (n), la media aritmética, en mm (x) y la desviacion tipica (d.t.). En
negritas se indican las localidades con datos de cosechas y biometria de
plantas (Tabla 111.2). Véase ademés la Figura I11.2 para la localizacién
geogréfica de cada una de las localidades en las idas (Bco: Barranco).

LOCALIDAD n X d.t.
GRAN CANARIA 2.586 8,72 1,08
Bco. LaAldea 400 8,66 1,05
Bco. Veneguera l 400 9,51 1,30
Bco. Veneguera Il 319 9,18 0,95
Bco. AgualLaPerra 400 8,73 0,92
Bco. Mogan 111 9,17 1,12
Bco. LaVerga 293 8,30 0,71
Bco. LaBurral 344 8,28 0,67
Bco. LaBurrall 319 8,07 0,82
TENERIFE 1.900 8,20 1,01
Teno| 326 8,80 0,84
Teno Il 313 8,99 1,05
Punta de Rasca 400 7,48 0,80
Malpais de Guiimar 135 8,03 0,81
Acantilado de Los Gigantes 326 8,33 0,72
Bco. La Arena 400 7,76 0,78
LA GOMERA 1761 8,75 1,02
Puntallana 400 8,44 0,86
Bco. Juel 400 8,71 1,02
Bco. Taguluche 307 9,8 0,75
Bco. Tapahuga | 399 8,44 0,89
Bco. Tapahuga ll 255 8,53 0,93
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Fuentes de variacion en el diametro de la semilla

En el presente estudio se tuvieron en cuenta cuatro fuentes potenciales de variacion en
el diametro de las semillas: altura del arbusto, anchura de la cobertura arbustiva, tamafio de la
cosechay la precipitacion media anual en cadalocalidad.

La variable dependiente (diametro de semillas) estuvo correlacionada
significativamente con laatura de las plantas (correlacion de PEARSON; r,= 0,23; p= 0,003, R%*=
0,053; n= 162). Las plantas més altas presentaban, por término medio, semillas de mayor
diametro. Al examinar este efecto por isla, se observo que fue significativo Unicamente en €l
caso de |as plantas de Tenerife (r,= 0,38; p= 0,008; R?= 0,14; n= 52). No obstante, este efecto
tuvo poca relevancia a la hora de explicar la variabilidad observada en el tamafio de las
semillas (coeficiente de determinacion).

El didmetro de las semillas no se correlaciond con la anchura de la cobertura arbustiva
(r,= 0,05; p= 0,5; n= 162), no observandose tampoco ningunarelacion al analizar cadaisla por
separado (p> 0,12 en cadauna delasislas).

El didmetro medio de semillas producidas por cada planta no se correlacioné
significativamente con el tamafio de |a cosecha (correlacion de PEARSON; r,= 0,03; p= 0,68; n=
162). De igual manera, tampoco tuvo relacion e tamafio de las cosechas teniendo en cuenta
cadatipo de fruto por separado: r,= 0,02; p= 0,8 en monococos; r,= -0,03; p= 0,75 en dicocos,
r,= 0,05; p= 0,58 entricocosy r,= 0,04; p= 0,67 en cuanto a nimero de tetracocos por planta.
Resultados similares se obtienen s se redliza los andlisis en cada isla por separado (p> 0,11
paratodas |as correlaciones dos a dos por cadaisla).

Cada una de las localidades presenta regimenes pluviométricos muy diferentes,
relacionados en gran medida con la dtitud y la orientacion de cada zona (véase ubicacion
geograficay atitud en laFiguralll.2). Los valores de precipitacion media anual variaron entre
85,1 mm (Bco. Agua La Perra; n= 39 afos) y 216,5 mm (Bco. Venegueral; n= 46 afios) en las
localidades de Gran Canaria. En Tenerife, entre 117,5 mm (Bco. La Arena; n= 13 afios) y 201
mm (Teno | y Il; n= 14 afios). En La Gomera, estos valores oscilan entre 178 mm (Bco.
Tapahuga ll; n= 15 afios) y 324 mm (Bco. Juel; n= 20 afos).

El didmetro de las semillas estuvo correlacionado significativamente con la

precipitacion media anual, encontrandose semillas de mayor tamafio en las zonas con mayor
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pluviosidad (andisis de regresion simple; F= 409,17; p<< 0,001; RP= 0,069). No obstante, €l
coeficiente de determinacion es muy bajo, por 1o que € efecto de la precipitacion (por si solo)
es poco importante ala hora de explicar la variabilidad en el tamafio de las semillas. De hecho,
al hacer los andlisis de regresion por cada isla, Unicamente en Tenerife se mostré una relacion
significativa. No obstante, de cara a ser |0 mas conservativo posible, en e modelo propuesto

utilizado para extraer los residuos estan incluidos |os datos de las 16 localidades:

Diametro semillas = 0,0033 (Precipitacién mediaanual) + 7,99

Ademas, esta tendencia se hace manifiestaal comparar dos localidades cercanas (< 100
m) gue difieren en los niveles hidricos: Bco. Las Burras | (regado periodicamente con aguas
residuales depuradas) y € Bco. Las Burras |1 (no sometido a este tratamiento). El Bco. Las
Burras | presenta semillas significativamente mayores en didmetro que las del Bco. Las Burras
Il (transformacion logaritmica; ANOVA; F=15,91; g.l.= 1, 661; p<< 0,001) (Tablalll.3).

Al comparar el diametro de las semillas en las diferentes poblaciones estudiadas, se
detectan variaciones significativas entre idas aln después de corregir € efecto de la
precipitacion en cada una de las localidades (utilizando residuos de la precipitacion en €l
andlisis de regresion anterior con 16 localidades; ANOVA; F= 255,24; g.l.= 2, 5.518; p<< 0,001;
SCHEFFE; p< 0,05).

Este patron de diferencias entre islas se mantiene constante si se comparan semillas
colectadas en localidades con valores similares de precipitacion media anual. Para €ello se
agruparon las localidades en dos grupos: las caracterizadas por una precipitacion media anual
inferior a 150 mm por un lado y aguéllas con valores superiores, por otro. Segin esto, en €l
primer grupo (< 150 mm) se incluyen las localidades del Bco. Agua La Perra, Beo. La Verga,
Bco. Veneguera Il y Bco. Las Burras Il (Gran Canaria); Bco. La Arena y Punta de Rasca
(Tenerife) y Puntallanay Bco. Tapahuga Il (La Gomera). Segun este agrupamiento, para Gran
Canaria se obtienen unos valores de didmetro de semillas (x £ d.t.) de 8,58 + 0,95 (n= 1.331)
en Gran Canaria, 7,62 + 0,8 (n= 800) en Tenerifey 8,47 + 0,89 mm (n= 655) en La Gomera
(ANovA; F= 309,34; gl.= 2, 2.783; p<< 0,001) y ScHEFFE;, p< 0,05 para todas las
comparaciones). En el segundo grupo (> 150 mm) se incluyen las poblaciones del Bco. La
Aldea, Bco. Mogén y Bco. Veneguera | (Gran Canaria), Teno | y |l, Acantilado de Los
Gigantes y Malpais de Guiimar (Tenerife) y Bco. Juel, Bco. Taguluche y Bco. Tapahugal (La
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Gomera), con unos valores de diametro de semillas (x + 1 d.t.) de9,09 £ 1,24 (n=911), 8,62 +
0,93 (n= 1.100) y 89 £ 1,06 mm (n= 1.106); en Gran Canaria, Tenerife y La Gomera
respectivamente (ANOVA; F=50,09; g.l.= 2, 3.114; p<< 0,001) y SCHEFFE; p< 0,05 para todas
las comparaciones). Estas diferencias se mantienen s se controla a su vez € efecto de laaltura
media de los arbustos en 7 de las 19 localidades estudiadas en donde se habian tomado datos
biométricos de las plantas y se disponian de datos pluviométricos adecuados (utilizando los
residuos de precipitacién conjuntamente con los residuos de la altura de los arbustos; véase
andlisis de datos para detalles) (ANOVA; F= 51,45; g.l.= 2, 3.038; p<< 0,001; SCHEFFE; p<
0,05).

En funcién de lo expuesto en los parrafos anteriores, la variacion detectada en el
tamafio de las semillas en la Orijama esta influida por una serie factores que pueden

jerarquizarse segun € esquema siguiente:

Variacion entreislas
\”
Variacion entre localidades dentro deisla
\”
Variacion entre plantas dentro de unalocalidad

\”

Variacion entre frutos dentro de una planta

El andlisis de varianza encajado (NESTED ANOVA) permite analizar 10s componentes
asociadas a estas fuentes de variacion de forma simulténea para la variable dependiente
(didmetro de la semilla) y conocer el porcentaje de variacion que es explicado por cada efecto,
asi como su significacion unavez controlado el efecto debido ala fuente de variacion anterior.
Este model o jerarquizado fue aplicado en los datos de las matrices| y 1.

Los resultados obtenidos en la matriz | (con datos de 8 localidades), indican que las
diferencias entre plantas explican e 26,27% del porcentgje de varianza en tamaiio de semillas,
seguido por € efecto de lalocalidad, €l tipo de fruto y, por dltimo, laida (F= 26,22; g.l.= 532,
10.416; p< 0,001) (Tablas 1.4 y 111.5). Segin este modelo, no se detectan diferencias
significativas entre idas después de eliminar e porcentgje de variacion ocasionado por las

otras fuentes de variacion (p= 0,359).
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Si seelimina el efecto que tiene la precipitacion y laaturade las plantas en cada una de
las localidades (utilizando los residuos) los resultados no variaron sustancialmente (Tabla
111.5), observandose una disminucion notable en el porcentaje explicado por la localidad e
incrementédndose el producido por €l efecto planta. No obstante, el patron de diferencias
significativas se muestrainvariable (Tablalll.5).

Deigual manera, si se repite el ANOVA encajado con la matriz de datos con un mayor
nimero de locaidades (19), pero sin el efecto planta (matriz 11), se observa que es la
variabilidad entre localidades la que explica un mayor porcentgje de la varianza observada en
el didmetro de las semillas (25,66%), seguido por € tipo de frutoy por dltimo laida (F= 44,24;
g..= 75, 6.171; p<< 0,001) (Tablas!11.6y 111.7).

Tablalll.4.- Distribucién de los porcentajes de varianza para €l didmetro de la semilla de
la Orijama segun las diferentes fuentes de variacion: isla, localidad, planta y tipos de
fruto. Se indican los resultados obtenidos teniendo en cuenta la variable original (en 8
localidades), asi como a controlar el efecto de la precipitacion y la altura de la planta
madre (en 6 localidades). Los componentes de varianza estan corregidos para tamafios
de muestras diferentes. El valor de la suma de cuadrados parciales, se refiere a tipo 111
(modelos no equilibrados) (véase la TablaIl1.5 para ver la significacion de los model 0s).

Diametro de semillas Residuos®
Fuentes de Componentede  Porcentgje = Componentede  Porcentaje
variacion? varianza anadido en varianza afadido en
cada nivel cada nivel

Ida 0,044 348 0,031 3,08
Localidad 0,208 16,47 0,037 3,61
Planta 0,332 26,27 0,325 31,85
Tipo 0,132 10,47 0,124 12,19
Error 0,548 43,30 0,503 49,27

! Residuos del diametro de semilla tras una regresion miltiple con precipitacion media en cada localidad y
aturade la planta madre como variables independientes.

2 Niveles encajados progresivamente: localidad dentro de isla, planta dentro de localidad y tipo de fruto
dentro de planta.

Tabla 111.5.- Resultados del andlisis de la varianza encajada (NESTED ANOVA) del
diametro de la semilla de la Orijama entre idlas, entre localidades dentro de idas, entre
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plantas dentro de localidad y entre tipos de frutos dentro de planta, localidad e ida. El

valor de la suma de cuadrados parciales, se refiere a tipo 11 (model os no equilibrados).
Laidlay d tipo de fruto estan incluidos como efectos fijos, mientras que lalocalidad y la
planta como efectos aleatorios. En la parte superior se indican los resultados obtenidos al

usar 8 localidades (sin corregir efectos de precipitacion y tamafio de la planta; F= 26,22;
p<< 0,001 para € modelo obtenido). En la parte inferior se utiliza como variable
dependiente |os residuos obtenidos a eliminar e efecto de la precipitacion y la altura de
la planta madre (en 7 localidades; F= 21,69; p<< 0,001 para €l modelo obtenido). En la
Tabla I11.4 se indican los porcentajes de varianza explicados por cada nivel. *** p<<

0,001.
Fuentes de gl. Sumade  Cuadrado F p
variacion cuadrados medio

Isla 2 395,24 197,62 1,27 0,359

Localidad (Isla) 5 780,24 156,05 8,32 >k
Planta (Isla Localidad) 147  2.756,68 18,75 6,05 >k
Tipo (IslaLocalidad Planta) 378 117173 3,09 5,66 *kx
Error 10416  5.706,79

Isla 2 138,62 69,31 1,29 0,369
Localidad (Isla) 4 214,37 53,59 2,94 0,023
Planta (Isla Localidad) 119 2.169,83 18.23 6,2 *kx
Tipo (IslaLocalidad Planta) 307 903,05 2,94 584 *kx
Error 8631 434457

Al igua que lamatriz anterior, no se observan diferencias significativas del diametro de
las semillas entre islas después de eliminar la varianza absorbida por las otras fuentes de
variacion (p=0,402) (Tablalll.7).

Deigual manera, si se limina el efecto de la precipitacion (utilizando los residuos de la
precipitacion), el patron de diferencias se mantiene constante, disminuyendo el porcentgje
debido a efecto localidad eincrementandose e de lasidas (Tablalll.7).

En estos dos conjuntos de datos e independiente de que la variable dependiente sea
depurada o no de los efectos de precipitacion y altura de las plantas, se observa que el mayor
porcentgje de variabilidad es ocasionado por efectos no tenidos en cuenta en €l presente
estudio (porcentajes observados en la fuente error). Siendo por tanto, una fuente de

variabilidad intrinseca de las plantas |a que explica un mayor porcentaje de variabilidad.
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Tabla l11.6.- Distribucién de los porcentajes de variacion obtenidos en el diametro de las semillas de
la Orijama entre las diferentes fuentes de variacion: isas, localidades y tipos de frutos. Se indican los
resultados obtenidos teniendo en cuenta la variable original (con 19 localidades), asi como a eliminar
el efecto de la precipitacion (en 16 localidades). Los componentes de las varianzas estan corregidos
para tamafios de muestras diferentes. La significacion de los modelos viene dado del Modelo 111 (no
equilibrado) del NESTED ANOVA (véase laTablalll1.7).

Diametro de semillas Residuos de didmetro*

Fuentesde = Componente de Porcentgje Componente de Porcentgje

variacion? lavarianza anadido en cada lavarianza anadido en cada
nivel nivel
Ida 0,058 452 0,123 10,01
Localidad 0,332 25,66 0,199 16,27
Tipo 0,103 7,92 0,103 8,36
Error 0,802 61,9 0,802 65,36
Totd 1,295 100 1,227 100

! Residuos del didmetro de semilla tras una regresion multiple con precipitacion media en cada localidad
y atura de la planta madre como variables independientes.
2 Niveles encajados progresivamente: isla, localidad dentro de isla, planta dentro de localidad y tipo de fruto dentro de
planta
Tabla 111.7.- Resultados del andlisis de la varianza encajada (NESTED ANOVA) del
diametro de las semillas de la Orijama entre islas, entre localidades dentro deislas y entre
tipos de frutos dentro de localidades e islas. El valor de la suma de cuadrados parciales,
se refiere a tipo 11l (modelos no equilibrados). En la parte superior se indican los
resultados obtenidos a usar 19 localidades (sin corregir efectos de precipitacion y
tamano de la planta; F= 44,24; p<< 0,001 para e modelo obtenido). En la parte inferior
se utiliza como variable dependiente los residuos obtenidos a eliminar € efecto de la
precipitacion y la atura de la planta madre (en 16 localidades; F= 38,6; p<< 0,001para €
model o obtenido). En laTablalll.6 se indican los porcentajes de varianza explicados por
cadanivel. *** p<< 0,001.

Fuentes de gl. Sumade Cuadrado F p
variacion cuadrados medio
Isla 2 177,96 88,98 0,96 0,402
Localidad (Isla) 16 1.476,14 92,26 10,75 >k
Tipo (Isla Localidad) 57 489,26 8,58 11,37 *kx
Error 6.171 4.656,72
Isla 2 291,31 145,65 2,27 0,142
Locdidad (1da) 13 832,33 64,02 7,2 *kx
Tipo (Isax Localidad) 48 427,09 15,15 111 *kx
Error 5.113 4.099,91

Implicaciones del diametro de la semilla en la germinacion
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De los experimentos de germinacion llevados a cabo durante un periodo de 52 meses
(1.607 dias), se observa que € didmetro de las semillas que germinaron en este periodo, es
significativamente mayor (x= 7,34 mm; d.t.= 0,75; n= 79) que e de las semillas que no
Ilegaron a germinar (x= 6,89; d.t.= 0,78; n= 137) (ANOVA; F= 13,28; g.l.= 1, 214; p<< 0,001)
(Figura I11.5). Esta respuesta germinativa, observada en funcion del tamafio de las semillas, se
gjusta significativamente al modelo de regresion logistica siguiente (WALD = 11,81; p<< 0,001;
R=10,2):

Germinacion (0,1) = - 6,1985 + 0,7208 (Diametro de semilla)

Por término medio, una semilla de Orijama tarda 1.015 dias en germinar sin recibir
ningun tipo de tratamiento de escarificacion (d.t.= 355; n= 79 semillas) y, tras 52 meses solo

germina el 36,6% de las semillas sembradas.

Figura 111.5.- Valores medios (+ 1 error estandar) del diametro de las
semillas en funcién del evento de germinacion durante un periodo de 1.607
dias de experiencia. Los nimeros indican la cantidad de semillas en cada
caso. Las semillas sembradas corresponden a 216 semillas recolectadas de
plantas en Teno Il (Tenerife) y repartidas a partes iguales entre los
diferentes tipo de frutos (mono, di, tri y tetracocos).
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Al segregar las semillas por tipos de frutos (mono, di, tri o tetracocos), se observa que

el porcentaje de germinacién presenta una disminucion gradual a medida que disminuye €l
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diametro de las semillas, de las monococos a los tetracocos (33,3% de monococos, 27,7% de
dicocos, 22,2% de tricocos y tan s6lo un 18,5% en |las semillas de tetracocos).

Esta baja capacidad germinativa de las semillas de menor tamafio esta acorde con los
resultados obtenidos en las pruebas de viabilidad de los embriones (TTC), indicando que las
semillas de menor tamafio, correspondiente a los tetracocos (diametro; x= 6,5; d.t.= 0,67; n=
69) presentan una viabilidad significativamente menor de los embriones (89,9%) que las
semillas de mayor didametro (100% de viabilidad) (mono, di, y tricocos) (x= 7,12; d.t.= 0,66;
n= 50) (Prueba exacta de FISHER; p= 0,021; n= 119).

Variabilidad fenotipica de la forma de la semilla

La forma de las semillas encontradas en cada isla presenta relaciones alométricas
diferentes (relacion diametro-longitud). Las semillas de La Gomera presentaron una
esfericidad mas acusada, manteniéndose € valor de pendiente igual a 1 a medida que aumenta
latalla de las semillas (b= 1,008; d.t.= 0,106). Un efecto alométrico positivo es encontrado en
las semillas recolectadas en Gran Canaria (b= 1,136; d.t.= 0,168). En cambio, se aprecia
semillas menos alargadas a medida que aumenta el diametro (alometria negativas), en las
poblaciones de Tenerife en su conjunto (b= 0,963; d.t.= 0,087) (Tabla I11.8). Las diferencias
entre islas son significativas (ANOVA; F=4,72; g.l.= 2, 24; p= 0,007).

En cada idla existen diferencias entre localidades en la forma de la semilla. En Gran
Canaria, los valores que toman la pendiente en las ecuaciones alométricas oscilan entre 0,83
(Bco. Las Burras I1) y 1,37 (Bco. Veneguera ll). En Tenerife, estos valores oscilan entre 0,82
(Bco. LaArena) y 1,04 (Teno I1). Por altimo, los val ores obtenidos con semillas de La Gomera
variaron entre 0,91 (Bco. Taguluche) y 1,22 (Bco. Juel).

Segln esto, € valor de la pendiente de la regresion entre longitud y didmetro en las
semillas tiende a ser menos variable en Tenerife (CV= 7,5%) gue en Gran Canaria (CV= 15,6)
y LaGomera (CV=11,35).

Tabla 111.8.- Valores obtenidos de las pendientes en las curvas de regresion del logaritmo
(didmetro de la semilla) sobre e logaritmo (largo de la semilla) usando tres técnicas analiticas
diferentes. Se indican los resultados obtenidos en cada una de las localidades e idas. Los
tamanos muestrales de cada localidad e ida se indica en la Tabla 111.3. MC= estimas de la
pendiente mediante el método de minimos cuadrados. EP= estimas de la pendiente utilizando la
técnicade ge principal. EPR= técnica del gje principal reducido.
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LOCALIDADES M.C. E.P. E.P.R
GRAN CANARIA 1,1360
Bco. LaAldea 0,8995 1,2631 1,1933
Bco. Venegueral 0,9271 1,1796 1,1436
Bco. Venegeralll 0,9940 1,3741 1,2816
Bco. AguaLaPerra 0,5618 1,3311 1,1514
Bco. Mogan 0,8751 1,0366 1,0309
Bco. LaVerga 0,6558 0,9508 0,9663
Bco. LaBurral 0,8199 1,2138 1,1488
Bco. LaBurrall 0,6537 0,8376 0,8758
TENERIFE 0,9630
Teno | 0,6689 0,9685 0,9783
Teno Il 0,8575 1,0455 1,0375
Punta de Rasca 0,7230 0,9722 0,97%4
Malpais de Guiimar 0,5876 1,0116 1,0068
Acantilado de Los Gigantes 0,7319 1,0198 1,0142
Bco. LaArena 0,6159 0,8222 0,8702
LA GOMERA 1,0080
Puntallana 0,7125 0,9484 0,9615
Bco. Juel 0,7395 1,2223 1,1397
Bco. Taguluche 0,4372 0,9119 0,9588
Bco. Tapahuga | 0,7600 1,0127 1,0095
Bco. Tapahuga ll 0,7291 0,9255 0,9418
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RESULTADOS

Variaciones interinsulares en la biometria de los lagartos

Los lagartos que habitan en la actuaidad las islas de Gran Canaria (Gallotia stehlini),
Tenerife (G. galloti) y La Gomera (G. caesaris gomerae), difieren significativamente en
cuanto a su tamafio (LHC: longitud hocico-cloaca; transformacion logaritmica; ANOVA; F=
236,9; g.l.= 2, 362; p<< 0,001. Sdlo lagartos adultos estan incluidos en los andlisis). Los
lagartos de Gran Canaria presentan una talla significativamente mayor (LHC= 142,68 mm; n=
69) gue los presentes en laida de Tenerife (LHC= 104,15 mm; n= 211), y estos dos ultimos
significativamente mayores que los presentes en laisla de La Gomera (LHC= 76,96 mm; n=
85) (ScHEFFE; p< 0,05). Esta diferencia es alin mas notoriasi se observan los valores maximos
alcanzados en cadaisla (Gran Canaria, LHC= 248 mm; Tenerife, LHC= 136 mm; La Gomera,
LHC= 105 mm) (Tablalll.1).

La anchura de la comisura bucal de los lagartos esté positivamente correlacionada con
la longitud hocico-cloaca en cada una de estas islas (transformacion logaritmica; correlacion
de PEARSON; rp,= 0,45; p= 0,01, n= 72 en los lagartos de Gran Canaria; r,= 0,85; p<< 0,001; n=
94 en Tenerife y r,= 0,89; p<< 0,001; n= 85 en los lagartos de La Gomera). Estos resultados
indican también diferencias significativas de la anchura de la comisura bucal entre los lagartos
de estas tres idas (transformacién logaritmica; ANOVA; F= 55,16; g.l.= 2, 243; p<< 0,001),
disminuyendo su valor desde la especie de Gran Canaria (x= 16,58 mm; d.t.= 4,73; n= 98),
seguido por los gemplares de G. galloti de Tenerife (x= 14,53 mm; d.t.= 2,92; n= 94) y, por
ultimo, de los lagartos de La Gomera (x= 11,69 mm; d.t.= 2,07; n= 85) (SCHEFFE; p< 0,05).
Seglin esto, los lagartos de Gran Canaria podrian manejar y consumir frutos de mayor tamafio
gue los lagartos de las otras dos islas.

Con respecto a la nueva especie descubierta recientemente en una pequefia zona en la
isa de Tenerife (G. intermedia) (HERNANDEZ et al. 1997 y HERNANDEZ et al. 2000), se
caracteriza por presentar un tamafo significativamente mayor que los lagartos que se
encuentra en el resto de laisla de Tenerife y los que habitan en La Gomera (transformacion
logaritmica; ANOVA; F= 182,58; g.l.= 3, 387; p<< 0,001). No obstante, la talla es similar a G.
stehlini de Gran Canaria (SCHEFFE; p> 0,05) (Tablalll.1).
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Diferenciasintrainsulares en la talla de los lagartos

No se dispone de un nimero de datos adecuados sobre el tamafio de los lagartos en
cada una las localidades estudiadas que permita su andlisis comparativo directamente. Para
obviar este problema, se ha utilizado como un estimador de la talla de éstos, que pueda ser
utilizado como indice comparativo, el diametro de los excrementos recolectados en cada zona.
Este tipo de aproximacion esta justificada por € hecho de que € diametro de los excrementos
esta correlacionado significativamente con la LHC de los lagartos (transformacion logaritmica;
correlacion de SPEARMAN; r= 0,79; p= 0,036; n= 24 diametros medios de los excrementos
obtenidos de 24 ejemplares de G. galloti mantenidos en cautividad bajo una dieta omnivora).
V éase SYLBER (1988) para un enfoque similar.

Teniendo en cuenta esta aproximacion, se detecta una variacion significativa entre
localidades, a menos para Tenerife (G. galloti), del didmetro de los excrementos,
(transformacion logaritmica; ANOVA; F= 7,94; g.l.= 4, 553; p= 0,001). Se observan diferencias
significativas entre la poblacion de Punta de Rasca (menor valor) con las poblaciones Teno |,
Bco. LaArenay Teno |l (SCHEFFE; p< 0,05). El didmetro méximo de los excrementos oscil6
entre 9,44 mm en la localidad de Malpais de Guimar hasta 11,1 mm en Teno Il (Figura lll.6).
Estas diferencias se haran més extremas s se incluye la nueva especie descubierta
recientemente en Tenerife, presentando un diametro medio de excrementos de 9,28 mm (d.t.=
0,93; n=48).

En e caso de Gran Canaria, aunque no se dispone de datos que relacionen la talla de
los lagartos con e didmetro de los excrementos en esta especie (G. stehlini), si parece 16gico
suponer que la variacion observada entre los diametros de los excrementos en las diferentes
localidades reflgien, en gran medida, diferencias de tallas de lagartos que habitan en cada una.
Los didmetros méximos de excrementos oscilan desde 11,93 mm en e Bco. Agua La Perra
hasta 20,92 mm en el Bco. LasBurras Il. Sin embargo, a diferencia de lo ocurrido en Tenerife,
esta variacion entre localidades no llega a ser significativa (transformacion logaritmica ANOVA;
F=1,18; gl.=5, 607; p= 0,31) (Figura I11.6), por lo que no se detectan unas diferencias tan

acusadas como en Tenerife.
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Figura 111.6.- Vaores medios (+ 1 error estandar) del diametro de los
excrementos de los lagartos en diferentes localidades de Tenerife y Gran
Canaria. Los nimeros indican el nimero de excrementos medidos en cada

localidad.
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Patrones de seleccién de tamarios de frutos y dispersion de semillas

En las idas donde los lagartos consumen en la actualidad frutos de la Orijama,
seleccionan los frutos y dispersan las semillas de menor tamaiio que las disponibles,
observandose diferencias significativas entre estos dos tratamientos ("Control" y "Gallotia")
en cada una. En Gran Canaria (x= 8,17 mm; d.t.= 0,95; n= 1.200 semillas de excrementos
frente a x= 8,72; d.t.= 1,07; n= 2.586 semillas de plantas) (ANOVA, F= 235,34; g.l.= 1, 3.784;
p<< 0,001). En Tenerife (x= 7,69 mm; d.t.= 0,91; n= 620 de excrementos frente a x= 8,19,
d.t.= 1,01; n= 1.900 de plantas) (ANOVA, F=102,08; g.l.= 1, 2.192; p<< 0,001). En La Gomera

ninguna semilla de Orijama fue encontrada en los excrementos de lagartos en los diferentes
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anos que se visitaron diferentes localidades en estaisla (1995, 1996 y 1997) (Figuralll.7).

Este patron de seleccion de frutos de menor diametro (atendiendo a tamarfio de las
semillas encontradas en | os excrementos), no presenta diferencias significativas entre estas dos
idas (modelo GLM del ANOVA; ida x tratamiento; F= 0,02; p= 0,9), aunque si se detectan
diferencias entre localidades en ambas islas (Modelo GLM del ANOVA; localidad x tratamiento;
F=25,16; g.l. 4, 2.184; p<< 0,0001 para Tenerifey F= 13,51, g.|.= 4, 2.553; p<< 0,001) (Tablas
111.9, 11110 y Figurall1.7).

Tabla 111.9.- Valores descriptivos de los tamafios de semillas (mm) de
Orijama en funcion del tratamiento (semillas "Control” de plantasy semillas
en excrementos de Gallotia spp.) en funcién de la ida y localidad
muestreada. Trat.: Tratamiento ("Control" de plantas o de excrementos de
Gallotia). n: Tamafio de muestra. x: media aritmética. d.t.: desviacion tipica
de la media. También se indican los valores obtenidos durante 1994 en las
localidades de Teno 1l y Bco. Agua La Perra. El resto corresponde al afio

1996.

Localidad Trat. n < dt.
GRAN CANARIA Control 2.586 8,72 1,07
Gallotia 1200 8,17 0,95
Bco. LaAldea Control 400 8,65 1,05
Gallotia 21 832 0,60
Bco. Venegueral Control 400 951 1,30
Gallotia 486 8,29 0,97
Bco. MOGAN Control 111 9,17 1,12
Gallotia 87 842 1,14
Bco. Agua La Perra (1994) Control 275 834 096
Gallotia 79 753 0,91
Bco. AguaLaPerra Control 400 8,73 0,92
Gallotia 128 821 0,74
Bco. LaVerga Control 293 8,30 0,71
Gallotia 237 1,72 0,95
Bco. LasBurras| Control 344 8,28 0,67
Gallotia 152 849 0,75
Bco. LasBurras |1l Control 319 8,07 0,82
Gallotia 8 7,76 0,78

TENERIFE Control 1900 819 101
Gallotia 620 7,69 0,91
Teno | Control 326 844 0,84
Gallotia 51 8,02 0,75
Teno Il (1994) Control 110 7,99 0,83
Gallotia 138 7,29 0,98
Teno Il Control 313 8,99 1,04
Gallotia 153 8,08 0,87
Bco. LaArena Control 400 7,56 0,78
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Gallotia 185 7,48 0,71

Punta de Rasca Control 400 748 0,80
Gallotia 186 7,55 0,79
Malpais de Guiimar Control 135 803 081
Gallotia 45 6,95 1,27

Figura I11.7.- Didmetro medio (+ 1 error estdndar) de las semillas de
Orijama de plantas y las encontradas en los excrementos de los lagartos en
cada isla. Para La Gomera no se han detectado semillas de Orijama en los
excrementos de los lagartos. Los nimeros indican el nimero de semillas
incluidas en cada caso.
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Tabla 111.10.- Resumen del andlisis del modelo lineal general del ANOVA para €l
diametro de la semilla de Orijama en funcién del tratamiento (semillas "Control" de
plantas y semillas en excretas de Gallotia spp.) en 11 localidades repartidas en dos islas
(Gran Canariay Tenerife).*** p<< 0,001. Para el modelo total; F= 104,36; p<< 0,001.

Efecto al. Sumade Cuadrado F p
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cuadrados medio

Tratamiento 1 196,12 196,12 23394  ***
Ida 1 185,97 185,97 221,84 ***
Localidad (ida) 9 744,76 82,75 98,71 ***
Idax tratamiento 1 0,41 0,41 0,02 09
Tratamiento x localidad (ida) 9 232,21 25,8 30,78  ***
Error 5639 47272 0,84

Figura 111.8.- Vaores medios del tamafio de las semillas en plantas y
excrementos de Gallotia stehlini en cada una de las localidades de Gran
Canaria. A excepcion del Bco. Las Burras |, se observa una tendencia
general a seleccionar frutos 'y a dispersar semillas de menor tamafio que las
disponibles. En la Tabla 111.10 se indican €l nimero de semillas medidas en

cada localidad.
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Dentro de islas se obtienen diferentes resultados en funcion de la localidad analizada
En la ida de Gran Canaria (Tabla Il11.11 y Figura I11.8), fueron observadas diferencias
significativas en e diametro de las semillas entre tratamientos ("Control" y "Gallotia"),
(término de laiinteraccion: localidad x tratamiento; F= 25,49; p<< 0,001). Estas diferencias se
manifiestan en los barrancos de Mogan, Agua La Perra, Venegueral, LasBurras| y I,y en e
Bco. La Verga. En cambio, no se detectan diferencias significativas en e caso del Bco. La
Aldea, que pudiera estar condicionado por e bajo nimero de excrementos recolectados en
estalocalidad (Tablalll.9).

En las localidades de Tenerife (Tablas 111.9 y 111.12; Figura 111.9), se detectaron

diferencias significativas (término de la interaccion: localidad x tratamiento; F= 25,16; p<<
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0,001). Estas diferencias se observaron en el Bco. La Arena, Malpais de Guimar, Teno | y

Teno 1. En cambio, no se observan diferencias estadisticas en la poblacién de Punta de Rasca.

Tabla 111.11.- Resultados de los andlisis de varianza realizados (ANOVA |, modelos
lineales generales) para e didametro de las semillas de Orijama en funcion del
tratamiento (semillas "Control" de plantas y semillas en excretas de Gallotia spp.) a
analizar todas las localidades de Gran Canaria de forma conjunta (solo datos de 1996)
y de forma individual. Se indican los valores obtenidos en los modelos no
equilibrados (Tipo I11) (véase andlisis de datos para detalles). Ademés se indican los
valores obtenidos en 1994 en e Bco. Agua La Perra. * p< 0,05; ** p< 0,01; *** p<<
0,001.

Efecto al. Sumade  Cuadrado F p
cuadrados medio

GRAN CANARIA

Tratamiento 1 41,38 41,38 7,17 *
Localidad 7 384,25 54,89 239 0,136
Localidad x tratamiento 7 160,7 22,96 25,49 *xx
Error 3.770 3.394,97 0,90

Bco. LaAldea

Tratamiento 1 2,17 2,17 2,03 0,15
Error 419 446,44 1,06

Bco. Venegueralll

Tratamiento 1 32341 32341 252,14 * ok
Error 884 1.133,87 1,28

Bco. Mogan

Tratamiento 1 27,97 27,97 22,09 *xx
Error 196 248,18 1,27

Bco. Agua La Perra (1994)

Tratamiento 1 40,41 40,41 45,01 *xx
Error 352 316,06 0,89

Bco. AguaLaPerra

Tratamiento 1 26,14 26,14 33,78 *xx
Error 526 407,06 0,77

Bco. LaVerga

Tratamiento 1 44,32 44,32 65,1 *xx
Error 528 359,5 0,68

Bco. Las Burras|

Tratamiento 1 4,62 4,63 9,45 **
Error 494 241,82 0,49

Bco. LasBurras||

Tratamiento 1 6,36 6,36 9,62 **
Error 406 268,38 0,66
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Figura 111.9.- Vaores medios del tamafio de las semillas en plantas y
excrementos de Gallotia galloti en cada una de las localidades de Tenerife.
Se observa una tendencia a seleccionar y dispersar semillas méas pequefias
de las disponibles en todas las localidades a excepcion de Punta de Rasca.
En la Tabla I11.10 se indican & nimero de semillas medidas en cada

localidad.
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En diferentes afos, este patron se repite en los casos de Teno | y Bco. Agua La Perra,
obteniéndose al igual que para 1996, diferencias significativas entre tratamientos en 1994
(Tablas11.11y 111.12).

Las cubic splines obtenidas en este estudio, muestran un patron de seleccién
direccional decreciente a medida que aumenta el tamafio de las semillas, tanto para laisla de
Tenerife como para Gran Canaria en su conjunto (Figuralll.10).

Las semillas de menor didmetro muestran un valor més elevado de fitness a presentar
una mayor probabilidad de ser dispersadas por los lagartos. No obstante, aunque la tendencia
que muestra la pendiente y curvatura de esta funcion es similar entre ambas islas, se observa

gue para un diametro dado de semillas, € valor que toma la funcion de fitness varié en
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funcion de laida tratada. Para todo el rango de didmetros de semillas analizadas, se detecta
gue la probabilidad de que una semilla sea dispersada es siempre superior en las poblaciones
de Gran Canaria que en las de Tenerife (Figura I11.10). Este resultado es atribuible a menor
tamanio de los lagartos que habitan en la actualidad en Tenerife (G. galloti) frente a los de
Gran Canaria (G. stehlini) (véase apartado de biometria de lagartos en Resultados y Tabla
I11.1). Para las poblaciones de Orijama de La Gomera, al no estar siendo dispersadas estas
semillas en la actualidad, € valor que toma el fithess sera por tanto cero paratodo €l rango de

diametro de semilla en cada una de sus poblaciones.
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Figuralll.10.- Estimas no paramétricas de la funcién de fitness (cubic spline) realizada
por los lagartos en las poblaciones de Orijama en Gran Canariay Tenerife sobre el didmetro de
las semillas. Lalineadiscontinuaindicael valor de+ 1 error esténdar calculado con un andlisis
de bootstrap utilizando el software desarrollado por SCHLUTER (1988). Las semillas colectadas
de las plantas fueron etiquetadas como “0” (2.586 en Gran Canaria y 1.900 en Tenerife)
mientras que las aparecidas en los excrementos fueron etiquetados como “1” (1.200 en Gran
Canariay 620 en Tenerife).
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Este patrén de seleccion direcciona decreciente, a medida que aumenta el tamario de
las semillas, se repite précticamente en todas las localidades analizadas en cada ida (Figura
I11.11 paralas localidades de Gran Canariay Figuralll.12 para aguéllas de Tenerife).
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Figuralll.11.- Funciones de fitness (cubic spline) calculadas para cada
unade las localidades de Gran Canaria. Para el Bco. AgualLa Perra, se
indican las curvas obtenidas en los dos afios analizados. En la Tabla
1.9 se indican los tamafios muestrales de cada localidad vy
tratamiento. Noétese que la tendencia de seleccion estabilizadora
mostrada en e Bco. La Aldea se debe a bajo nimero de semillas
recolectados en |os excrementos de lagartos.
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Figural11.12.- Funciones de fitness (cubic spline) calculadas para cada una
de las localidades de Tenerife. Para Teno Il, se indican las curvas obtenidas
en los dos afios analizados. En la Tabla Ill. 9 se muestra los tamafios
muestrales de cadalocalidad y tratamiento.
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En las poblaciones de Gran Canaria se detecta una gran variacion, tanto en los valores
maximos alcanzados por € fitness (rango= 0,4-1), como en la pendiente y nivel de curvatura
gue muestra la funcion. Para un determinado valor de didmetro de semilla (p.g). 6 mm), se
observa un amplio rango de valores de fitness, que van desde 0,12 para la poblacién del Bco.
La Burra I, hasta 0,95 en €l caso de la poblacién presente en €l Bco. Veneguera |. La Unica
poblacién que presenta una tendencia creciente en esta funcion es € Bco. LaBurral. Hay que

recordar que estalocalidad ha sido regada periddicamente, al menos en los Ultimos cinco afios,
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y Se caracteriza por presentar |os mayores tamafios de semillas encontrados en la isla (Tabla
111.9), asi como los lagartos de mayor tamarfio (observacion personal y véase ademés latalla
de los excrementos de esta localidad en laFiguralll.6).

De igua manera, esta gran variacion de valores también es observada en las
poblaciones de Tenerife. El valor maximo que alcanza @l fitness va desde 0,2 (Teno |) hasta 1
en la poblacion del Malpais de Gliimar. Esta amplitud de val ores también se detecta si setiene
en cuenta el valor que toma cada una de estas poblaciones en una semilla de 6 mm de
diametro; variando desde 0,2 -en la poblacién de Teno |- hasta un valor de 0,7 en la localidad
de Teno Il. Estas diferencias se acentlian si se hacen estas comparaciones con un tamafo
mayor de semilla.

Si se compara la forma de esta funcion en las mismas localidades (barrancos de Agua
LaPerray Teno I1) en dos afios diferentes (1994-1996) (véase estas localidades en las Figuras
I11.11y 111.12), se observa que este patrén decreciente en la seleccion se mantiene consistente.

Los valores de intensidad de seleccion lineal observados (i'), después del episodio
selectivo que supone la remocién de frutos por los lagartos en cada isla, son relativamente
altos en valor absoluto (> 0,5), y su carécter negativo confirma lo detectado en las curvas
decrecientes mostrados en las cubic spline (Tabla I11.13 y Figura 111.10). Esta tendencia
decreciente causal y direcciona se confirma estadisticamente a nivel de islas (Andlisis de
regresion lineal; F= 177,56; g.l.= 1, 3.461; p<< 0,001; R?*= 0,049 para Gran Canariay F= 49,82;
gl.= 1, 2.190; p<< 0,001; R?*= 0,043 para Tenerife).

Esta tendencia lineal ademas se corrobora si se tienen en cuenta los bajos valores
obtenidos en €l coeficiente que mide laintensidad de seleccién estabilizadora/disruptiva (j'» -
0,1) en ambas idas (Tabla I11.12). Seglin esto, la seleccién llevada a cabo por los lagartos
actuales en ambas il as favorece claramente alas semillas de menor tamafio.

Se observaron diferentes valores de los indices de seleccion en cada una de las
poblaciones. En € caso de Gran Canaria (Tabla 111.13), se confirma una seleccion lined y
decreciente significativa en préacticamente la totalidad de las localidades (F= 252; g.l.= 1, 880;
p< 0,001; R?= 0,22 en € Bco. Veneguera |; F= 33,77 g.l.= 1, 525; p< 0,001; R?= 0,06 en €
Bco. Agua La Perra; F= 22,09; g.l.= 1, 195; p< 0,001; R*= 0,1 en & Bco. Mogén; F= 65,09;
g.l.=1, 527; p< 0,001; R*= 0,11 en & Bco La Verga, F= 9,45; g.l.= 1, 493; p< 0,001; R*= 0,02
en e Bco. LasBurras | y F= 9,62; g.l.= 1, 405; p< 0,01; R>= 0,02 en e Bco. Las Burras|1). En
el caso del Bco. La Aldea, & modelo de regresion lineal no fue significativo debido en gran
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parte a bajo nimero de semillas recolectados de excrementos analizados (n= 21) (véase
ademas Tabla I11.9 para el nimero de semillas obtenidos en excrementos de Gallotia en cada
localidad) (F=2,03; g.l.= 1, 418; p= 0,153).

Tabla I11.12.- Resultados de los andlisis de varianza realizados (ANOVA, modelos
lineadles generales) para e didmetro de las semillas de Orijama en funcién del
tratamiento (semillas "Control" de plantas y semillas en excrementos de Gallotia spp.)
las localidades de Tenerife analizadas conjuntamente (solo datos de 1996) y por
separado. Se indican los valores obtenidos en los model os no equilibrados (Tipo I11).
Ademés se expone e resultado obtenido en Teno Il durante 1994, ** p< 0,01; ***

p<< 0,001.

Efecto al. Sumade Cuadrado F p

cuadrados medio

TENERIFE
Tratamiento 1 83,75 83,75 579 0,072
Localidad 4 397,41 99,35 544 0,065
Tratamiento X localidad 4 73,06 18,26 25,16  **x*
Error 2.184 1.585,36 0,73
Tenol
Tratamiento 1 578 578 8,34 **
Error 375 259,99 0,69
Teno |1 (1994)
Tratamiento 1 30,02 30,02 3572  ***
Error 246 206,75 0,84
Teno Il
Tratamiento 1 84,41 84,41 85,5 *okk
Error 464 458,09 0,99
Bco. LaArena
Tratamiento 1 9,49 9,49 16,5 * ko
Error 583 335,43 0,57
Punta de Rasca
Tratamiento 1 0,73 0,73 1,15 0,28
Error 584 372,42 0,64
Malpais de Gliimar
Tratamiento 1 39,83 39,83 4447  x**
Error 178 159,43 0,89
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Tabla 111.13.- Resultados de los andlisis de regresion para las estimas de los
gradientes de seleccion estandarizados linea (b*), asi como los diferenciales de
seleccion estandarizados (i') sobre € didametro de las semillas de la Orijama
gjercidas por los lagartos. Se indican los valores obtenidos de los datos conjuntos
para cada ida (Gran Canaria y Tenerife) y de cada una de las localidades
analizadas por separado. Estos indices estan calculados con los vaores de la
variable dependiente (probabilidad de dispersion) e independiente (didmetro de
semillas) sin transformar. Se indica € valor de significaciéon (p) del indice del
gradientes de seleccion direccional (b*) calculado utilizando un procedimiento de
aleatorizacion (MANLY 1997). Ademas se indican los valores obtenidos durante
1994 paralas localidades de Bco. Agua La Perray Teno 1l. El resto corresponde al
muestreo realizado en 1996. ** p< 0,01; *** p<< 0,001. Véase ademas las graficas
de cubic splines. Se omiten los datos de los indices y gradientes de seleccién
estabilizadora/disruptiva (' y d) dado la manifiesta linealidad de la cubic splines
(Figurasl1il.11y 111.12).

Seleccién
direccional
L ocalidades i’ b’ p

GRAN CANARIA -0517 -0,1054 il
Bco. LaAldea -0314 -0,0153 0,153
Bco. Venegueral -0,938 -0,2379 *kk
Bco. Mogan -0,669 -0,1497 *x*
Bco. Agua LaPerra (1994) -0844 -0,1341 *kx
Bco. AguaLaPerra -0,565 -0,1069 rAx
Bco. LaVerga -0,817 -0,1339 *Ex
Bco. LasBurras| 0,313 0,06 *x
Bco. LasBurras|| - 0,378 -0,0153 **
TENERIFE -0,501 - 0,0905 el
Teno | -050 -0,0504 *H
Teno Il (1994) -0,843 -0,1503 *x*
Teno Il -0,875 -0,1201 *kk
Bco. LaArena -0,102 -0,0783 *kk
Punta de Rasca 0,087  0,0206 0,079
Malpais de Glimar -1,333 -0,149 >k

En Tenerife, se obtuvo un patron similar (seleccion lineal decreciente significativa) en
précticamente todas las localidades analizadas. En Teno | (F= 8,34 g.l.= 1, 375; p< 0,01; R*=
0,02), en e Bco. LaArena (F= 16,5; g.l.= 1, 582; p< 0,001; R?*= 0,03 en el Malpais de Giiimar
(F= 44,47, gl.= 1, 177; p< 0,001; R?= 0,2) y en Teno Il (F= 85,5; g.l.= 1, 463; p< 0,001; R*=
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0,15). En la poblacién de Punta de Rasca, en contra del resto de las localidades analizadas
(Tenerife y Gran Canaria), € indice de seleccién es positivo, indicando una tendencia a la
seleccidn de frutos de mayor tamafio. No obstante este efecto no llega a ser significativo (F=
1,15; g.l.= 1, 583; p= 0,079; R?*= 0,002).

Efecto del tratamiento digestivo en la germinacion de las semillas

A lo largo de los 52 meses de experiencia, e patron de germinacion observado vario
entre tratamientos (Figura 111.13). El nimero medio de dias que tardan las semillas "Control"
en germinar (x= 1.177 dias, d.t.= 385) es significativamente mayor que aquéllas que han
pasado por €l tracto digestivo de G. galloti (x= 382,2; d.t.= 583) (KOLMOGOROV-SMIRNOV; Z=
3,77; p<< 0,001). No obstante, no se observan diferencias significativas entre tratamientos a

comparar el porcentaje final de semillas germinadas a fina de la experiencia (28,57% de G.
galloti frente al 36,57% de semillas "Control"; C%= 0,21; p> 0,05).
Al andizar los porcentajes de geminacion cada afio por separado, se obtienen

diferencias significativas entre ambos tratamientos en € primer ("Control” = 1,87% "Gallotia"
=19,05%; C%= 4,56; p< 0,05) y segundo afio de experiencia ("Control" = 5,56% "Gallotia" =

21,42%: C2,= 3,96; p< 0,05). A partir del tercer afio no se detectan diferencias significativas en
funcion del tratamiento. Las semillas "Control" comienzan a incrementar € nimero de
semillas germinadas llegando incluso a superar € porcentaje de germinacién del tratamiento
"Gallotia" a partir de uno 1.500 dias tras la siembra. Segun esto, las semillas sin escarificado
digestivo igualan en porcentgje los valores que alcanzan las semillas que han pasado € tracto

digestivo de los lagartos a partir del cuarto afio aproximadamente (Figura l11.13).

Figura 111.13.- Curvas del porcentgje acumulado de germinacién en las
semillas de Orijama durante la experiencia de germinacion (1.607 dias). La
curva "Control" corresponde a semillas colectadas directamente de las plantas
(n=256), mientras que la curva"Gallotia" corresponde a semillas recolectadas
en excrementos de G. galloti (n= 42). Los dos grupos de semillas fueron
obtenidos en lalocalidad de Teno | (Tenerife).
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Con respecto a los datos obtenidos de semillas colectadas de excrementos de G.
stehlini (Gran Canaria), se detecta una reduccion en la dormancia de las semillas aln mayor
gue lo obtenido para G. galloti (x= 189,8 dias; d.t.= 504; n= 9). Para este caso no se dispone
de unamuestra " Control" necesaria paracomparar el efecto del tratamiento digestivo.

El didmetro de las semillas que han germinado y han pasado €l tracto digestivo de G.
galloti es significativamente mayor que las que no han llegado a germinar en este largo
periodo (x= 7,31; d.t.= 1,03; n= 12 frente a x= 6,67; d.e = 0,79; n= 30, respectivamente)
(ANOVA; F=4,75; g.l.= 1, 40; p= 0,035) (Figuralll.14). Estas diferencias no se detectan paralas
semillas que han pasado €l tracto digestivo de G. stehlini (Gran Canaria) (x= 7,61; d.t.= 0,92,
n= 45 para aquéllas que no han llegado a germinar x= 7,81; d.t. 1,41; n= 9 para las
germinadas) (F= 0,31; g.l.= 1, 52; p= 0,58).

Figura I11.14.- Diametro (x + 1 ee) de las semillas de Orijama que
germinan (O) y no germinan (M) durante 1.607 dias de experiencia. La
muestra "Control" corresponde a semillas colectadas directamente de las
plantas (Teno |, Tenerife), mientras que las otras dos corresponden a
semillas extraidas de excrementos de G. galloti (Teno |, Tenerife) y G.
stehlini (Bco. Agua La Perra, Gran Canaria). Los nimeros indican el
numero de semillas incluidas en cada caso.
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La evolucion por seleccion natural, entendida como una serie de transformaciones
parciales o totales de la composicion genética de las poblaciones en su relacién con €l
ambiente (de tal manera que pueda generar una distribucién de fenotipos predecibles alo largo
de muchas generaciones), necesita cumplir los siguientes condicionantes (p.g. WILLIAMS
1974, ENDLER 1986, FUTUYMA 1986, DOBZHANSKY et al. 1988):

Que e rasgo andizado presente un cierto grado de variabilidad fenotipica
individual.

Que esta variabilidad se exprese en diferencias de fitness entre individuos.

Que exista una relacion consistente entre €l valor que tiene el rasgo en la progenie y
en |os parental es (heredabilidad).

La seleccidn fenotipica, entendida como cambio producido dentro de una generacion,
precisa el cumplimiento de las dos primeras premisas (ENDLER 1986), y €l andlisis del signoy
magnitud del patron de seleccién mostrado por los agentes selectivos (Gallotia spp.) sobre el
disefio de los frutos de la Orijama, ha sido € objetivo principal de esta parte de la presente
memoria. El fin Ultimo de éste es sugerir y demostrar la existencia de un proceso de cambios
en la distribucion de frecuencias en determinadas caracteristicas claves en los sistemas
mutualistas planta-dispersor de semillas, a igual que lo sugerido en otros sistemas mutualistas
con plantas y polinizadores por un proceso de seleccion natural (WASER & PRICE 1981,
WASER & PRICE 1983, NILSSON 1988, CAMPBELL 1989, GALEN 1989, SCHEMSKE & HORVITZ
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1989, CAMPBELL et al. 1991, JOHNSTON 1991, CAMPBELL et al. 1996, GALEN 1996a y b, INOUE
et al. 1996, VIA & SHAW 1996, CAMPBELL et al. 1997, JOHNSON & STEINER 1997, MELENDEZ-
ACKERMAN et al. 1997, O'CONNELL & JOHNSTON 1998).

Atendiendo a este enfoque y aprovechando la variacion geografica mostrada por los
lagartos en los patrones de seleccion de frutos, asi como la diferente evolucion de estos rasgos
(tamafio y forma) en funcion de los eventos de extincion de Gallotia spp. ocurridos en las
islas (métodos | y VI expuestos en ENDLER 1986 para demostrar un proceso de seleccion
natural), se concluye que esta fuerte presion selectiva, ha sido y sigue siendo, la causa
principal de laevolucion de estos caracteres alo largo de lainteraccion conjunta de la Orijama
con los lagartos canarios. Por tanto, se confirma las hipotesis desarrolladas por MAcK (1993),
MAZER & WHEELWRIGHT (1993), HAMMOND & BROWN (1995) y especialmente por JORDANO
(1995a) sobre el papel que pudieron haber desempefiado |os agentes dispersantes de semillas
en dirigir y modular la evolucion del disefio de los frutos (véase ademas |o expuesto por
TIFFNEY 1984 para diferentes especies vegetales en € final del Cretécico e inicio del Terciario).
Ademés, se ratifica en € sistema estudiado, la importancia de las especies frugivoras
dispersoras de semillas ain en un nivel de aproximacion intraespecifico, con una menor
fuente de variacion y menos sujeto ainercias filogenéticas que lo estudiado hasta la fecha.

Este proceso evolutivo vendra definido en gran medida, por la intensidad de la
interaccion entre la planta y los animales frugivoros dispersores de semillas, en donde €l
tamarnio de los frutos y/o semillas juegan un papel importante (MOERMOND & DENSLOw 1983,
HERRERA 1984, WHELWRIGHT 1985, PIPER, 1986, MCPHERSON 1988, SALLABANKS 1993). A
este respecto, hay que sefialar que e tamario de las semillas ha sido expuesto como un
importante foco de seleccion en la historia evolutiva de las especies (HARPER et al. 1970,
BAKER 1972, WINN 1988, JORDANO 1992).

L as pruebas presentadas en este estudio (relacionadas con las predicciones planteadas

al inicio), pueden agruparse en los apartados que se describen a continuaci on:

Evidencias biométricas en el tamario de las semillas

El tamaio de las semillas es relativamente diverso entre las poblaciones analizadas,

observandose una tendencia decreciente de variabilidad desde una escala microgeogréfica
(variabilidad inter-individual dentro de una poblacion -26.3%-) hasta una escala
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macrogeogréfica (variabilidad inter-idas -3,5%-). No obstante, un ato vaor de la varianza total
(43,3%), es explicado por otros factores intrinsecos a la propia planta no tenidos en cuenta en
estos andlisis, e independientes del tipo de fruto producido por las plantas, que afiade tan sdlo
un 10,5% alas diferencias observadas.

Los datos presentados aqui concuerdan, a grandes rasgos, con los valores de
variabilidad en el tamafio de frutos y peso de semillas obtenidos en otras especies vegetales
con frutos carnosos. OBESO & HERRERA (1994), utilizando ocho especies arbustivas
mediterrdneas: Crataegus monogyna y Rosa canina (Rosaceag); Berberis hispanica
(Berberidaceae); Daphne laureola (Thymelaeaceae); Hedera helix (Araiaceae); Juniperus
communis, J. phoenicea y J. sabina (Cupressaceae), sefidlan que e efecto "planta’ explica
entre un 34,7% (Juniperus phoenicea) y un 82,4% (Crataegus monogyna) el tamafo de los
frutos. Estos valores son algo menores si se tiene en cuenta el peso seco de las semillas (25,3%
en Berberis hispanica y hasta un 71,5% en Crataegus monogyna). En Juniperus phoenicea
JORDANO (1991), con un mayor nimero de plantas, indica un 25,6% de variabilidad en el
tamafnio (peso seco) es atribuible ala procedencia maternal de las semillas. En Prunus mahaleb
(Rosaceage), JORDANO (1995b) expone que €l efecto plantaexplica el 29,1% del didmetro delos
frutosy € 27,9% en € peso de las semillas.

MICHAELS et al. (1988), en siete especies vegetales dispersadas por vertebrados
exponen valores que oscilan entre un 11% (Vitis vulpina) y 90% (Lindera benzoin). HOWE &
RICHTER (1982) muestran que € 78,4% de la varianza en €l peso individual de las semillas en
Virola surinamensis (Myristicaceae) es ocasionada por diferencias entre los arboles. No
obstante, estos Ultimos autores tomaron una muestra pequefia (10 semillas) de cada arbol,
explicandose por ello € ato porcentgje exhibido para este nivel de variabilidad. De igua
manera, los elevados valores encontrados por OBESO & HERRERA (1994) y MICHAELS et al.
(1988), en algunas de las especies deben tomarse con cautela debido al bajo nimero de
individuos analizados por especie. Otros estudios en especies de plantas que no presentan
frutos carnosos ofrecen datos similares, caracterizados por una importante fuente de variacion
ocasionada por € efecto planta (THOMPSON 1981, THOMPSON 1984, MICHAELS et al. 1988,
WINN 1988, OBESO 1993, VAUGHTON & RAMSEY 1998).

No obstante, como ha sido sefialado en otras especies vegetales, esta variabilidad
geografica podria estar condicionada por los siguientes factores: 1) diferencias en la

disponibilidad de recursos HARPER et al. 1970, STEBBINS 1971, BAKER 1972, VENABLE &
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BROWN 1988, WINN 1988, VENABLE 1992); 2) esfuerzo reproductivo invertido por la planta
madre (HARPER et al. 1970, SMITH & FRETWELL 1974, VENABLE 1992) y 3) tamario de la planta
(VENABLE 1992). En € caso concreto de la Orijama, sélo los niveles de precipitacion y €
tamanio de la planta se mostraron relacionados significativamente con el tamafio de las
semillas en una localidad o planta, respectivamente. A pesar de estas consideraciones, €l
patrén de diferencias se mantiene constante después de eliminar los efectos producidos por
estos factores (andlisis de residuos), detectandose ademas, que las semillas de La Gomera
siguen presentando |os mayores tamafios, seguidas por las de Gran Canaria'y por ultimo, las
de Tenerife. No obstante, estas diferencias no llegan a ser significativas. La contribucion
aportada por € efecto planta, después de excluir la variabilidad ocasionada por |a precipitacion
en cadalocalidad y €l tamafio de la planta madre (andlisis de residuos), se incrementa hasta un
31,8%. Como seria l6gico esperar, la variabilidad aportada por e efecto localidad descendio
considerablemente (3,6%).

S no se tiene en cuenta la procedencia maternal de las semillas (usando las 19
poblaciones), se observa que la localidad de procedencia, es el factor que mas contribuye a la
variabilidad total observada (25,7%), seguido por € tipo de fruto (7,9%) y, por ultimo, laida
(4,5%). Una parte de la variabilidad detectada entre localidades se debe a diferencias en los
niveles de precipitacion (véase parrafos anteriores); por elo, al eliminar este efecto, se explica
gue el porcentgje atribuible ala localidad disminuya considerablemente (16,3%) y ascienda el
ocasionado por € efecto isla (hasta un 10%). La ausencia de diferencias significativas entre
islas se explica por los valores similares de tamafio de semillas obtenidos en Gran Canaria
(8,73 mm) y La Gomera (8,75 mm), manteniéndose constante esta tendencia interinsular.

Por tanto, los resultados expuestos en este estudio muestran que el tamafio de las
semillas de la Orijama presenta una ata plasticidad interindividual y que, potencialmente, esta
variabilidad fenotipica puede presentar importantes implicaciones evolutivas dada su
importancia en el proceso de evolucion por seleccion natural (p.ej. ENDLER 1986, FUTUYMA
1986). Estos niveles de variabilidad permitiran alos agentes dispersores de semillas seleccionar

diferentes pies de planta ala hora de maximizar su eficienciaalahora de alimentarse.

Evidencias morfométricas de las semillas

Aungue en menor medida que lo observado para € tamafio de la semilla, se ha
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documentado una alta variabilidad interinsular en la forma de las semillas (valores de la
pendiente en las ecuaciones alométricas). Esta variabilidad (c.v.< 16%) puede estar
relacionada con la existencia de ciertos impedimentos fisicos que acoten cambios en la
geometria de las semillas méas alla de lo impuesto por la disposicién de los 6vulos en €l ovario.
Una alta consistencia en la morfologia de los frutos en especies mediterrdneas ha sido
sefialado por HERRERA (1992b) en relacion con limitaciones morfogenéticas y fisicas.

No obstante, a pesar de esta variabilidad relativamente baja, se observan diferencias
significativas entre isas, acordes con las predicciones planteadas en este estudio y formuladas
por MAZER & WHEELWRIGHT (1993) sobre el papel que pueden gercer los frugivoros en la
forma de los frutos y semillas. Segin esto, una alta constancia hacia la esfericidad a medida
gue aumenta el tamario semillas (pendiente = 1) es detectada en las semillas de La Gomera,
mientras que semillas més alargados (alometrias negativas, pendiente < 1) son observados en
las islas con especies de lagartos de menor tamafio (Tenerife). En cambio, frutos con
alometrias positivas (pendiente > 1) se detectan en las islas con una mayor talla de lagartos
actuales (Gran Canaria).

Esta tendencia es congruente si se tiene en cuenta que a medida que disminuye la talla
del frugivoro, éste tendra que consumir frutos y dispersar semillas menos esféricas que
lagartos de mayor tamario. Este patron de seleccion vendra dado por la capacidad de manegjar,
tragar y procesar |os frutos eficientemente (MAZER & WHEELWRIGHT 1993), y |o observado en
cada una de las idas en tiempo ecolégico puede ser explicado s se considera la historia

evolutivade Gallotia en estas islas (véase € apartado de evidencias evolutivas).

Evidencias biométricas en el tamafio de los lagartos

Los lagartos canarios actuales exhiben una marcada diferencia en la talla media que
alcanzan en cada isla. Al ordenar las especies de forma decreciente en cuanto a su tamarfno
medio, quedaria: G. stehlini (Gran Canaria) » G. intermedia (Tenerife, Acantilados de los
Gigantes) > G. galloti (Tenerife) > G. caesaris (La Gomera). En e contexto del presente
estudio se ha tratado conjuntamente el tamafio de éstos independientemente del dimorfismo
sexual. No obstante, un patrén similar de diferencias interinsulares es detectado al incluir €l
SEexo como covariante.

Estas claras diferencias interinsulares en la talla actua de Gallotia deben estar
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asociadas a diferentes presiones selectivas, tanto bidticas (depredacion y posiblemente
competicién) como abidticas (factores ambientales relacionados con la abundancia de
recursos alimentarios), gercidas sobre los lagartos a o largo su historia evolutiva 'y que han
generado respuestas evol utivas diferentes en cadaisla

En un primer paso, uno o varios de estos factores actuando conjuntamente, serian los
responsables de la aparicion de un proceso de gigantismo insular, al igual que lo detectado en
otras especies de reptiles en respuesta a las condiciones ambiental es particul ares de los medios
insulares (CASE 1976, CASE 1978, CASE & SCHWANER 1993, RANKA 1995, PETREN & CASE
1997, WIKELSKI et al. 1997). Posteriormente se produjo una disminucién paulatina de la tala
de éstos en base a las condiciones particulares de cada isla (bidticas y abidticas). Aunque es
desconocido la contribucion que ha gjercido estos factores en explicar la evolucién del tamafio
en los lagartos canarios, € patrén de seleccion gercido por los gatos asilvestrados hacia
tamafios grandes de lagartos como fuente de alimentacion (véase GARCIA-MARQUEZ et al.
1997 y RODRIGUEZ-DOMINGUEZ et al. 1998 para € caso concreto de G. simonyi), la
disminucion de la talla de los lagartos a partir de la llegado de los aborigenes a Gran Canaria
(MATEO & LOPEZ-JURADO 1992), y la paulatina acentuacion de las condiciones de aridez en las
idas desde finales del Terciario (CRIADO 1993) podrian explicar estas diferencias. No obstante,
es necesario testificar empiricamente este conjunto de hipétesis para conocer cual es €l
modelo que mejor explicalaevolucién de Gallotia en Canarias.

De igua manera, estos factores también podria explicar la alta variabilidad encontrada
entre localidades en cuanto a tamafio maximo que pueden alcanzar los lagartos. Diferentes
niveles de recursos alimentarios y presiones depredatorias entre localidades podrian explicar
esta variabilidad intrainsular. Para G. galloti en Tenerife, THORPE & BAEz (1987) sefidlan que
la inexistencia de un patrén claro en el tamafio de los lagartos a nivel intrainsular y que la
variabilidad observada puede deberse a condiciones particulares en la abundancia de alimento
a escala microgeogréfica. Esta consideracion también seria vdlida para € caso de G. stehlini
(Gran Canaria) (M. BAEz, comunicacion personal). Cambios morfol 6gicos en el tamafio de G.
atlantica en Lanzarote han sido sefialado como respuesta a la colonizacion de los mal paises
(LOPEZ-JURADO & MATEO 1992). A este respecto, |os elevados tamarios de lagartos detectados
en el Bco. LaBurral (Gran Canaria) al compararlos con €l resto de localidades de esta ida,
podria responder a estas causas. No obstante, como ha sido sefialado anteriormente, un

analisis méas detallado ser& necesario para confirmar estas consideraciones.
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Evidencias ecol 6gicas: patrones de seleccion fenotipica

Los resultados obtenidos en este estudio indican que los lagartos canarios muestran
una ata constancia espacial (inter e intrainsular) en los patrones de seleccion fenotipica
giercidos sobre el tamafio de las semillas en la Orijama. Tanto G. stehlini en Gran Canaria
como G. galloti en Tenerife, manifiestan una clara preferencia hacia la seleccion de cocos con
menores tamafios de semillas que los disponibles en las plantas. Las estimas no paramétricas
de las funciones de fithess (cubic splines) asi como los atos valores obtenidos en los indices
de seleccion, confirman esta relacion e indican que este patron de seleccion fenotipica es
marcadamente direccional (valores altos de i' y bajos de j'). Ademas, aunque solamente se
realizd en dos afos, una constancia inter-anual en los patrones selectivos se observa a
comparar la forma de la curva en dos localidades en diferentes afios (Bco. Agua La Perraen
Gran Canariay Teno Il en Tenerife), mostrandose la importancia de los lagartos aln en una
escalatemporal.

Aunque este patrén de seleccidn fenotipica direccional muestra una marcada diferencia
significativa entre isas, ésta no se detecta a tratar conjuntamente |os efectosisay tratamiento
(islax tratamiento). Estos resultados vienen dados por una manifiesta variacion interinsular en
la probabilidad de que una determinada semilla sea dispersada eficientemente a una cierta
distancia de la planta madre y por €l hecho de que esta probabilidad esta condicionada (en
ambas idlas) por el tamafio de la semilla que contiene cada coco. El valor relativo del fitness de
las semillas individuales disminuye a medida que aumenta € tamafio éstas. Esto Ultimo se
confirma por los valores negativos de los indices de seleccién, asi como por la forma
decreciente de lafuncién de fitness en ambas isas.

Este patrén de seleccion fenotipica también se manifiesta en la gran mayoria de las
localidades estudiadas (85,7%) a andizarlas individualmente. La forma atipica de la curva
obtenida en el Bco. La Aldea se debe a bajo nimero de semillas detectadas en los
excrementos de los lagartos. Un nimero de datos més acorde para estos andlisis generara un
patrén similar que € resto de las poblaciones, por |0 que esta tendencia hacia una seleccion
estabilizadora se deba a simplemente un artefacto analitico.

Unicamente dos localidades, Bco. Las Burras | (Gran Canaria) y Punta de Rasca

(Tenerife) mostraron un patron contrario, aunque éste fue significativo sélo en el caso del Bco.
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Las Burras |. Este resultado se explica si se tiene en cuenta que desde hace unos 5 afios esta
localidad ha estado sometida a riegos periodicos (cada 8 dias). Esta actividad antrépica ha
desarrollado pequefios "oasis' (altos valores de la cobertura de vegetacién y abundancia de
invertebrados), inmersos en un habitat caracterizado por unas condiciones més xéricas
(precipitacion media anual = 105 mm; n= 38 afios). Este hecho ha podido generar un proceso
de seleccion artificial sobre el tamafio de los lagartos influida por una mayor abundancia de
recursos alimentarios (véase apartado anterior). La disparidad en los resultados se explicas se
consideran las marcadas diferencias en la talla de G. stehlini y G. galloti. La talla de éstos
debe estar relacionada con laimposibilidad de procesar y tragar frutos eficientemente mayores
gue lo impuesto por la anchura de la comisura bucal (altamente correlacionado con el tamarfio
corporal, LHC). Para cada especie este limite méximo en el tamafio del coco consumido
vendra dada por los procesos decisionales que operan en los vertebrados frugivoros al
seleccionar € tamariio del fruto.

Estas preferencias pueden venir dadas por un criterio de maximizacion del beneficio
obtenido (PYKE 1984, STEPHENS & KREBS 1986) y se puede manifestar en los siguientes
aspectos: la cantidad total de pulpaingerida, larelacién entre la cantidad de pulpay el peso de
la semilla ingerida, € tiempo de manipulacion y, por dltimo, la relacion entre la cantidad de
pulpa ingerida 'y € tiempo de manipulaciéon HOWE & VANDE KERCKHOVE 1979, HERRERA
1981, JORDANO 1984, HEDGE et al. 1991, JORDANO 1995b, REY & GUTIERREZ 1997). Al igud
gue otras especies con frutos drupéceos, la cantidad de pulpa aumenta con €l tamafio del fruto
(r<= 0,4; p= 0,002; n= 58), mientras que la relacién entre ésta y e tamafio de las semillas
muestran una relacion inversa (r<= -0,44; p= 0,001; n= 58). Seglin esto, a seleccionar frutos
mas pequefios de los disponibles, aunque disminuya la cantidad de pulpa ingerida por fruto,
los lagartos minimizan el volumen de semilla en el tubo digestivo y maximizan la cantidad de
pulpa procesada por cada unidad ponderal de semilla procesada. De igual manera,
manteniendo constante el tamafio del fruto, e tiempo de manipulacion requerido debe
presentar unarelacion inversa con el tamafio de los lagartos. Seguin esto, y teniendo en cuenta
gue existe una importante presion de depredacion (gatos, cernicalos, alcaudones, etc.) sobre
los lagartos canarios, cabria esperar que éstos seleccionen los frutos atendiendo a estos
criterios. No obstante, serdn necesarias experiencias en cautividad para determinar cua de
estos factores muestra una mayor importancia en Gallotia y la forma de actuacion de éstos a

medida que aumenta |a talla de los lagartos (véase esta aproximacion en p.gj. SORENSEN 1984,
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LEVEY 1987, LEVEY & GRAJAL 1991, JORDANO 1995b, REY & GUTIERREZ 1997, para diversas
especies de aves frugivoras).

AUn mostrandose la importancia de los estudios de seleccion fenotipica en las
relaciones mutualistas entre plantas y polinizadores, este tipo de aproximacion es
précticamente inexistente en los estudios de dispersién de semillas. Tan sdlo JORDANO
(1995b), aborda este tipo de desarrollo analitico en Prunus mahaleb (Rosaceae). Al igua que
lo detectado en la Orijama, las aves frugivoras generan un patron selectivo direcciona
decreciente en el tamafio del fruto y peso de las semillas en esta especie. No obstante, los
valores obtenidos en los indices de seleccion son marcadamente inferiores (' < 0,13) que lo
detectado entre la Orijamayy los lagartos, concluyendo que las aves frugivoras podrian gjercer
un papel irrelevante en la induccion de cambios evolutivos en € tamafio de los frutos o
semillas, oscurecido por diferencias en la fecundidad maternal (tamafio de cosecha). Ademés,
en P. mahaleb no existe una consistencia espacial en las interacciones, condicionada por la
variabilidad local de la diversidad de aves en una escalaloca (JORDANO 1994). No obstante, €l
estudio de JORDANO (1995b) muestra algunos aspectos de interés que deben tenerse en cuenta
ala hora de su comparacién con nuestros resultados. En primer lugar, €l patrén selectivo que
documenta es llevado a cabo por casi una veintena de especies frugivoras que defecan o
regurgitan semillas, asi como especies consumidoras de pulpas. El efecto neto de todos ellos
conjuntamente puede oscurecer patrones selectivos, aunque como el propio autor indica, este
débil efecto puede inducir cambios fenotipicos s tiene lugar durante un largo periodo de
tiempo (P. JORDANO, comunicacion personal).

En & caso de la Orijama-Gallotia spp., este patréon selectivo es mucho mas fécil de
detectar ya que en este sistema solo se incluye una especie de frugivoro que consuma los
frutos y disperse las semillas en cada isla. Por €ello, los lagartos canarios si pueden producir
cambios evolutivos relevantes y mas consistentes en 10s rasgos de los frutos.

Otros dos factores alternativos podrian contribuir a explicar la variabilidad insular en el
tamano de las semilla independientemente del papel que llevan a cabo los lagartos. Sin
embargo, éstos no son validos en el presente contexto. Son |os siguientes:

Primero, la presién selectiva diferencia que pudiera estar ocasionando diferentes
especies de roedores presentes en las islas en el pasado (Canaryomisbravoi y C. tamarani.) o
en laactualidad (Rattus spp. y Mus musculus). Es conocido el efecto que produce |as especies

depredadoras de semillas sobre € tamafio y morfologia de éstas en ambientes insulares (c.f.
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EHRENDORFER 1979) y continentales (JANZEN 1969, SMITH 1970, BENKMAN et al. 1984, DIRzO
& DOMINGUEZ 1986). Esta consideracién no presenta importancia en el presente contexto ya
gue, en primer lugar, los roedores introducidos (ratas y ratones) se encuentran distribuidos en
todas las islas y en segundo, las dos especies de muridos gigantes extintos descritos para las
idas: C. tamarani en Gran Canaria (caracterizado por una dieta herbivora) y C. bravoi para
Tenerife (con una alimentacion omnivora), presentaban unatalla similar (LOPEZ MARTINEZ &
LOPEZ-JURADO 1987). Seglin esto, no cabria esperar presiones selectivas diferentes a nivel
insular por la presencia/ausencia de determinadas especies o por diferencias en latallade éstos
en el caso de que estas especies extintas hubiesen consumido frutos o semillas de Orijama.
Ademés, estos muridos gigantes no han sido detectados en |os yaci mientos pal eontol 6gicos de
La Gomera. Ninguna otra especie de depredador de semillas ha sido observado en esta
especie.

Segundo, la produccion de abortos como mecanismo utilizado para la eliminacién
selectiva de semillas inviables o genéticamente desfavorables, como consecuencia de la
polinizacién con polen procedente de diferentes fuentes. En esta especie andromonoica, €l
polen que llega a estigma de una flor puede provenir de anteras de flores masculinas del
mismo individuo (geitonogamia), de flores masculinas de otra planta (xenogamia) o de las
anteras de la misma flor en aquéllas que sean hermafroditas (autogamia). Este proceso podria
provocar secundariamente el aumento de tamafio del resto de las semillas presentes en el
fruto. Son conocidas variaciones en € tamafio de semillas en funcion de la procedencia del
polen (calidad genética) que poliniza los 6vulos (TEMME 1986, MANASSE & STANTON 1991,
JORDANO 1993).

Aunque no se dispone de datos sobre el tipo de fruto generado por cada tipo de
polinizacion, de forma indirecta, este proceso se podria comprobar comparando entre islas las
tallas de semillas del mismo tipo de frutos, y por tanto, con los mismos niveles de abortos
(mono, di, tri o tetracocos). No existe un efecto significativo de la interaccion isla x tipo de
fruto sobre € tamafio de las semillas (ANOVA; F= 0,56; p= 0,76). Los andlisis efectuados
muestran un patrén similar en el tamafio de las semillas entre islas en funcion del tipo de
frutos (Gran Canaria » La Gomera > Tenerife; prueba de SCHEFFE; p<< 0,001 para las
comparaciones Gran Canaria-Tenerife y La Gomera-Tenerife y p> 0,53 en las comparaciones
Gran Canaria-La Gomera para cada uno de |os tipos de frutos). Segun esto, ain comparando

polinizaciones llevada a cabo con polen cualitativamente similar, se mantiene la constancia en
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la diferenciainsular en la talla de las semillas independientemente del tipo de fruto de que se
trate.

Este hecho, se ve ademas apoyado por experiencias de polinizacion llevadas a cabo en
la otra especie andromonoica de esta familia, Cneorum tricoccon (TRAVESET 19954d). En este
estudio se muestra un incremento en el tamario de las cosechas de frutos en las polinizaciones
experimentales con cruces xenégamos frente a geitonégamos y a partir de polen de flores
masculinas frente a polen de flores hermafroditas. En ningin caso se observé variaciones en la
tallade los cocos (A. TRAVESET, comunicacion personal). No obstante, sera necesario realizar

experiencias de polinizacion en la Orijama para confirmar plenamente estas consideraciones.

Evidencias biogeogréficas

A lo largo de la historia geoldgica de las idas de Lanzarote y Fuerteventura (20 - 31
m.a.) (Coello et al. 1992, Balcdlls et al. 1994, Ancochea et al. 1996), existe un conjunto de
evidencias immunolégicas (Lutz et al. 1986, Mayer & Bischoff 1991, Mayer & Benyr 1994) y
genéticas (Gonzalez et al. 1996) de la historia evolutiva de Gallotia, que apuntan que estas
islas fueron primeramente colonizadas desde el continente por una forma "pre-Gallotia" de
pequefio tamaiio hace unos 30-35 millones de afios (Lutz et al. 1986, Mayer & Benyr 1994).
Esta forma que primeramente habité estas islas y, que no sufrié un aumento de tallaalo largo
de su evolucion insular (siempre menor de 100 mm de LHC), estaria relacionado con los
lagartos de pequefa talla encontrados en depdsitos pal eontol égicos de principio del Mioceno
en el Sur de Europay Noroeste de Africa (p.gj. Miolacerta tenius, Lacerta filholi y Lacerta
sp.) (véase Loépez-Jurado & Mateo 1995 y referencias ali citadas). Su cercana relacion
filogenética con las formas actuales de Psammodromus spp. (Arnold 1973 y 1989, Barahona
1996, Barbadillo et al. 1997), caracterizados por un tamafio pequefio, confirman igualmente
estarelacion.

Seglin esto, estas islas nunca han estado habitadas por lagartos que superen los 100
mm de LHC y atendiendo a los datos presentados aqui, nunca han presentado unas
condiciones minimas (presencia de un dispersor de semillas) necesarias para €
establecimiento de una poblacion estable de Orijama. Recientemente se ha sefidado la
presenciade G. stehlini en Fuerteventura (Naranjo et al. 1991), aunque datos genéticos han

confirmado que se refiere a una introduccion relativamente reciente (Gonzalez et al. 1996),
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posi blemente condi cionada por una actividad antropica.

Enlasislasde LaPamay El Hierro, su ausencia actual podria responder a un proceso
de extincion de lagartos de talla adecuada para dispersar sus semillas (G. goliath y/o G.
simonyi), seguido por una sustitucion por lagartos de menor talla que no pueden acceder a
este recurso (G. galloti palmae y G. caesaris, respectivamente). Los datos presentados aqui
sobre el papel vital que presentan los lagartos en esta especie, asi como los aportados por
Ceballos & Ortufio (1951 y 1976) y Hernandez (1972) sobre la posible presencia en estas islas
de la Orijama en un pasado relativamente reciente, apoyarian esta hipotesis. No obstante y, a
falta de una confirmacién més precisa de la presencia pretérita de esta especie en estas idas,
otra posibilidad que no puede ser rechazada es que su ausencia actual se deba simplemente a
gue esta especie vegetal nuncallegé a colonizar estasidas.

En El Hierro, aunque en la actualidad existan lagartos de tamafio relativamente grande
(G. simonyi), éstos presentan poblaciones relicticas y de pocarelevanciaen el contexto que se
esté desarrollando.

A diferencia de lo ocurrido en estas dos idlas, la presencia actual de Orijama en La
Gomera, aln no presentando en la actualidad lagartos que puedan consumir sus frutos y
dispersar las semillas, podria deberse a un menor tiempo transcurrido (» 500 afios) desde la
desaparicion de formas de mayor tamafio, G. goliath y G. simonyi, de las zonas bajas de las
islas (Hutterer 1985) y/o a una disminucion paulatina de la talla de los lagartos menos brusca
gue lo ocurrido en La Pama y ElI Hierro. No obstante, una adecuada serie de datos
pal eontol 6gi cos serén necesarios para confirmar esta hipotesis.

A niveles intrainsulares, aunque no se dispone de datos que sefidlen gjemplos de
extinciones locales de la Orijama que puedan ser relacionados con la talla de las poblaciones
de lagartos presentes, algunas localidades muestran en la actualidad situaciones similares alo
gue esta ocurriendo en La Gomera. En los barrancos de La Verga Il y La Aldea (Gran
Canaria), alin realizandose un intensivo muestreo, se localizé un bajo nimero de excrementos
con semillas de Orijama. Este hecho puede estar relacionado con la menor talla de lagartos
presentes en estas |ocalidades (véase diametro de excrementos en laFiguralll.6) posiblemente
condicionado por la fuerte presion selectiva exhibida por los gatos cimarrones (Felis catus)
sobre latallade los lagartos en estas |ocalidades. En estas dos |ocalidades ademas coinciden en
ser las zonas donde se ha detectado un mayor nimero de excrementos de este importante

depredador de lagartos.
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Segun lo expuesto en los parrafos anteriores, tanto la distribucién actual de la Orijama
en Canarias (Gran Canaria, Tenerifey La Gomera), como en el pasado (LaPalmay El Hierro),
asi como su ausencia actua y pretérita de las idas orientales (Lanzarote y Fuerteventura),
coincide con la presencia actual y/o pasada de lagartos de un tamafio minimo adecuado para

consumir frutosy dispersar sus semillas (»100 mm de longitud hocico-cloaca).

Evidencias evolutivas: evolucion de la interaccion mutualista Gallotia-Neochamael ea

La combinacion de los resultados sobre: a) la historia evolutiva de la talla de los
lagartos en las idas, b) la relacion entre la talla de éstos y € tamafio y forma de las semillas
dispersadas en la actualidad, c) las variaciones detectadas en e disefio de los frutosy semillas
entre localidades e idas, d) la correspondencia entre el tamafio de las semillas con la viabilidad
del embrién, probabilidad y velocidad de germinacion, €) el patron de preferencias de uso del
habitat mostrado por los lagartos y la distribucién de las orijamas en un habitat determinado
(Valido & Nogales 1994), y f) la abundancia relativa de esta especie en cada isa (véase Figura
[11.1); indican, en su conjunto, € papel vital que presenta los lagartos en la regeneracion
natural de la Orijamay ademés posibilita la reconstruccién de un amplio margen de la historia
evolutiva de esta interaccion mutualista, ademés de permitir determinar las consecuencias de
esta evolucion sobre lademografia de esta planta.

Los datos presentados en este estudio muestran que el tamafio de una semilla
determina, en Ultima instancia, la probabilidad de que sea dispersada eficientemente (funcién
decreciente) y que germine (funcion creciente). Segun estas dos tendencias contrarias, para un
rango dado de tamarios de semillas, se propone un modelo en el que estas funciones se cortan
en un determinado punto que correspondera a un tamafio de semilla dado donde,
simultdneamente, la probabilidad de dispersion y la probabilidad de germinacién es maxima.
Este tamafio de semilla"6ptimo" que maximiza el fitness de lasemillaindividua seré diferente
en cada escenario ecolégico (ya sea localidades o idas). La consecuencia directa de la
ubicacion de este punto de equilibrio, en un rango de tamafios de semillas determinado, se
podra indicar con una curva de distribucion de frecuencias de tamafios de semillas
(histogramas). En las Figuras 111.15 y 111.16 se muestra e modelo propuesto tanto en una
escala espacial como temporal. En el presente esquema, se asume que la funcion de
germinacion se mantiene constante a través del tiempo y se puede extrapolar a las diferentes

poblaciones de Orijamaen lasislas Canarias.
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Por ello, para diferentes tallas de lagartos, se puede indicar el desplazamiento de este
punto de equilibrio sobre la funcién que define la probabilidad de germinacion a medida que
varia la forma de la funcién de probabilidad de dispersion (dependiente del tamafio del
lagarto). De igual manera, se podra predecir € punto de interseccion a partir de la distribucion
de frecuencias de tamarfios de semillas en unalocalidad o isla determinada.

Este sencillo modelo grafico proporciona un esquema evolutivo de interés que puede
aplicarse con éxito en las diferentes situaciones presentadas en este estudio: variacion espacial
de lainteraccién Gallotia-Orijama en €l archipiélago Canario y la variacion temporal que ha
ocurrido en unaisa

Para analizar la evolucién de la interaccion a escala espacia (Figura 111.15), se puede
utilizar las splines cubicas obtenidas de la probabilidad de dispersion en las poblaciones de
Gran Canaria y Tenerife, asi como las curvas de distribuciéon del tamafio de las semillas
obtenido en cadaisla (incluida La Gomera). Parala funcion de probabilidad de germinacion se

ha utilizado la cubic spline obtenida en lalocalidad de Teno Il (Tenerife).
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Figura I11.15.- Representacion gréafica de la interaccion Gallotia-Neochamaelea en Canarias. Las
curvas indican la funcion de fitness de la dispersiéon y germinacion en funcién del tamafio de las
semillas. Las curvas de probabilidad de dispersién (funciones decrecientes) fueron obtenidas
utilizando regresiones no paramétricas (SCHLUTER 1988) con los datos obtenidos en Gran Canaria y
Tenerife. La curva de germinacién (funcién creciente) corresponde con |os resultados obtenidos en la
experiencia de germinacion llevada a cabo con las semillas de plantas recolectadas en Teno |l
(Tenerife). Los puntos de interseccién de las curvas indican el valor de equilibrio en las diferentes
poblaciones insulares. El valor correspondiente a La Gomera fue estimado a partir de la distribucion
de frecuencias de tamarios de semillas (histograma). En la parte inferior se muestra las consecuencias
de esta evolucion de tamafios de lagartos sobre la distribucion de frecuencias del diametro de
semillas. Las flechas en los histogramas indican €l valor medio del didmetro de las semillas en cada
isa
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Seglin este modelo, se pueden establecer diferentes "escenarios de interaccion” que
pueden ordenarse de forma decreciente desde una situacion 6ptima (lagartos extintos),

pasando por diferentes situaciones subdptimas de diferente magnitud (Gran Canaria y
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Tenerife) hasta situaciones que parecen predecir la extincién de la Orijama a un nivel insular
(LaGomera).

El registro paleontologico de La Gomera aporta informacién de la existencia en el
pasado de lagartos gigantes (G. goliath y G. simonyi), sobreviviendo la segunda especie hasta
hace » 500 afios (G. simonyi) (HUTTERER 1985). La talla que alcanzaron estos lagartos les
capacitaba para consumir frutosy dispersar semillas de mayor tamafio que o observado en las
especies actuales. Segun esto, el patron de distribucion de frecuencias de tamafios de semillas
en este momento se pronostica que esté desplazado hacia val ores mayores. La desaparicion de
estas formas dgjé sin un dispersor de semillas efectivo a las orijamas en laida, ya que los
lagartos que quedaron (G. caesaris gomerae) no podian acceder a este recurso por claras
restricciones morfol dgicas. Atendiendo a este modelo, € tamafio de |os frutos que se observan
en la actualidad se corresponderia a estado en el cla se encontraban durante la interaccion
con G. simonyi (Ultima especie en desaparecer). Desde este momento, los frutos no han
podido variar en tamafo, quedando por tanto su estado "congelado” desde el punto de vista
evolutivo y se predeciria una disminucion paulatina del tamafio de sus poblaciones por una
disminucién drasticadel éxito de dispersion.

Los lagartos actuales presentes en Gran Canaria 'y Tenerife difieren en € punto de
interseccion de las dos curvas y se manifiesta en una patente diferencia significativa en la
distribucién de tamafios de semillas encontradas en cada isla. El patron actual de distribucion
de tamarios de semillas en La Gomera predeciria un punto de interseccién que corresponde a
un tamano mayor de semillas dispersadas y que no corresponde a lo observado en tiempo
ecoldgico con G. caesaris gomerae. Este hecho puede explicarse si se considera la historia
evolutivade los lagartos en estaida.

En cambio, paralas idas de Gran Canariay Tenerife, la disminucién de latala de los
lagartos hasta las formas actuales se desarroll6 de forma més gradual, no produciéndose un
salto tan brusco como el ocurrido en La Gomera (véase datos en la Tabla I11.1). De esta
manera, los lagartos de estas islas han podido modular el disefio de los frutos al ir dispersando
semillas paulatinamente mas peguefias a medida que disminuian progresivamente su talla,
establ eciéndose una relacion mas directa entre el tamafio de frutosy los lagartos actual es.

Segln este modelo, el parecido en el tamafio de las semillas de Gran Canariay La
Gomera corresponderia con un tamafio similar de los lagartos que habitaban La Gomera (G.

simonyi) y los actuales de Gran Canaria (G. stehlini). El bajo nimero de restos 6seos de la
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forma extinta de La Gomera imposibilita este tipo de comparacién. No obstante, una
tendencia similar cabria esperar s se seleccionan las formas actuales de G. simonyi que
habitan en EL Hierro. El resultado obtenido en estos andlisis confirma € planteamiento
desarrollado, no detectandose diferencias significativas en la tala de estas dos especies de
lagartos (prueba de SCHEFFE; p> 0,05). De igual manera, este patron se cumple si se utilizan
los datos biométricos de la reciente especie descubierta en Tenerife (Acantilado de Los
Gigantes), que segun algunos autores es considerada como una forma subespecifica de G.
simonyi (RANDO et al. 1997).

Estas diferencias en la historia evolutiva de los lagartos explican las variaciones
detectadas entre las islas en el tamafio de las semillas de Orijama, siendo por tanto el modelo
adecuado para explicar lavariabilidad espacial detectada en esta interaccion mutualista.

Parala escalatemporal (evolucion dentro de unaisla) se utilizaran los datos de Tenerife
(Figuralll.16). Para cada una de las formas de lagartos que han habitado y habitan estaisla se
puede desarrollar unafuncion de cubic spline de la probabilidad de dispersion. Paralafuncion
de germinacion se han utilizado los datos de Teno |1 (Tenerife).

Partiendo de los datos obtenidos con los lagartos actuales (G. galloti), y teniendo en
cuenta la curva de distribucién de tamafios de semillas y € tamafio de los lagartos en la
localidad de Acantilados de Los Gigantes (Gallotia intermedia), se puede estimar, para esta
Ultima especie, que e punto de interseccion de las dos curvas estaria desplazado hacia
tamafios mayores de semillas. De igual manera, se podria estimar que este punto se
desplazariaalin mas s setiene en cuenta las forma extintas de lagartos que han habitado laisla
de Tenerife en e pasado (G. simonyi y G. goliath). Deigua manera, se estaria ante un caso de
disminucién del "éptimo de dispersion” (desde el punto de vista de la planta madre) a medida
gue disminuye el tamafio de su Unico dispersor de semillas (Gallotia spp.) através del tiempo,
hasta la situacion actual que podria considerarse como un gjemplo de dispersion suboptima.

Este model o puede ser aplicado iguamente para Gran Canaria (G. aff. stehlini y G. stehlini).
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Figura 111.16.- Representaciéon gréfica de la evolucién del punto de equilibrio
obtenido en la interseccion de las funcion de fitness de dispersion y germinacion
en funcién del tamafio de las semillas de Orijama en Tenerife. Las curvas fueron
obtenidas utilizando regresiones no paramétricas (SCHLUTER 1988). Los datos de
germinacion corresponden a la localidad de Teno Il (Tenerife). Los puntos de
interseccion indican €l valor de equilibrio para diferentes tamafios de lagartos que
han habitado y habitan en Tenerife. El punto 1 muestra la situacién hipotética
mostrada por G. goliath; € 2 paraG. simonyi; € 3 para Gallotia intermedia y € 4
el obtenido con G. galloti. En la parte inferior se muestra las consecuencias de
esta evolucion de tamafios de lagartos sobre la distribuciéon de frecuencias del
diametro de semillas. La flecha indica el sentido de la fuerza de seleccién
direccional.
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A modo de sintesis, la presencia de lagartos de tallas grandes en las idas (G. aff.

stehlini, G. goliath y G. simonyi) antes de la llegada del hombre a las idas, posibilito e
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consumo de frutos y la dispersion de semillas de un tamafio mayor a lo observado en la
actualidad. La progresiva disminucion del tamafio de los lagartos hasta nuestros dias Ilevo
consigo unatendencia paul atina hacia una disminucion del tamafio de las semillas dispersadas,
asi como a una mayor preferencia hacia semillas cada vez menos esféricas, quedando sin
dispersar las semillas mayores que permaneceran bajo la planta madre sin posibilidad de
germinar, y por tanto sin posibilidad de transmitir su genotipo a las generaciones siguientes.
Ademés, el hecho de presentar un alto periodo de dormanciaincrementala probabilidad de ser
depredada por lasratas.

Este modelo necesita que los caracteres usados en el disefio de los frutos tengan base
genética. No se dispone de datos en esta especie vegetal, pero lo observado en diversas
especies, tanto en condiciones de cultivos (PATERSON et al. 1991 y referencias citadas en
MAZER & WHEELWRIGHT 1993) como en condiciones naturales (WHEELWRIGHT 1993y P.
JORDANO, comunicacién personal), apoyarian una de las consideraciones asumidas en este
estudio y de gran importancia para mostrar el efecto de la seleccion natural: heredabilidad de

los caracteres que definen el disefio de las semillas.

315



Conclusiones



Relaciones evolutivas: Neochamael ea pulverulenta

CONCLUSIONES

En este estudio se demuestra que |os lagartos canarios, generan un patron de seleccion
fenotipica muy marcado sobre el tamafio de las semillas, medido como su didmetro maximo.
Estos valores atos, calculados de |os coeficientes de seleccion estandarizados, contrastan con
lo obtenido en otros sistemas bioldgicos en donde las aves juegan un papel primordial en la
dispersion de semillas (p.gj. JORDANO 1995b). Este efecto se mantiene consi stente alin después
de eliminar aguellas variables ambientales que influyen significativamente sobre e disefio de
los frutos (precipitacion y biometrias de las plantas). Las diferencias detectadas en los
coeficientes de seleccion entre islas y poblaciones son interpretables seglin los patrones de
preferencias de frutos mostrados por cada una de las especies y poblaciones de lagartos; estos
patrones estdn muy condicionadas por la talla méxima que pueden acanzar en cada habitat.
Esta alta variabilidad geogréfica exhibida por los valores de fitness, junto con el ato valor de
porcentgje de varianza atribuible a diferencias entre plantas, puede interpretarse como un
escenario con elevada oportunidad para la seleccién natural (ARNOLD & WADE 19843a) y alto
potencia de respuesta ala seleccion.

Los animales que dispersan semillas pueden generar una importante presién de
seleccion sobre la forma y tamafio de los frutos, como ya habia sido sefidlada (p.gj. RIDLEY
1930, VAN DER P1aL 1982, TIFFNEY 1984). No obstante, este efecto es dificil de detectar en
aquellas especies de plantas que son dispersadas por un amplio nimero de especies frugivoras
gue difieren en latallay forma de semillas que seleccionan asi como en aguellas especies no
caracterizadas por una fuerte relacién entre € tamafio o forma de la semilla'y la del fruto.
Estos factores explicarian la ausencia de patrones claros en la flora mediterranea (HERRERA
1992b) y Malawi (MAZER & WHELLWRIGHT 1993) y la débil consistencia encontrada por
JORDANO (1995a) al estudiar estos efectos a nivel comunitario, incluyendo especies que
producen bayas. El escenario ecolégico estudiado por nosotros ilustra, en cambio, una
situacion de alta especificidad de interaccidn, en condiciones de aislamiento insular, con ata
intensidad de seleccion fenotipica por los frugivoros, mantenida durante un prolongado
periodo geoldgico. Este modelo heuristico del patron de interaccion de la Orijamay Gallotia
explica adecuadamente las formas de interaccion observables actualmente y también los
"desgjustes’ interpretables como huellas del proceso de extincion ocurridos en las idas

Canarias.
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CONCLUSIONES GENERALES

Las conclusiones obtenidas en el presente estudio se pueden resumir en los siguientes

apartados:

1. Las poblaciones de Gallotia galloti que habitan en las principales formaciones
vegetales de Tenerife, se caracterizan por presentar una dieta basicamente omnivora,
aunque la importancia del componente vegetal (constituido basicamente por frutos
carnosos) varié en funcién del habitat analizado. L os lagartos presentes en las zonas
bajas de la ida (tabaibal-cardonal y bosque terméfilo) presentaron un caracter més
herbivoro (frugivoro) que los lagartos de las zonas de monte-verde, pinar y matorral
de alta montafia. El 72,5% de las 40 especies vegetal es nativas (que producen frutos
carnosos) detectados en la dieta de los lagartos se observaron en las zonas de
tabaibal-cardonal y bosque termdfilo. Es por tanto en estos hébitats donde los
lagartos presentan unaimportante funcion como agentes dispersantes de semillas de

plantas vascul ares.

2. Gallotia galloti en Teno Bajo mostré una dieta eminentemente frugivoraalo largo
del afio. Se detectaron semillas de frutos carnosos en la gran mayoria de los
excrementos analizados, |o cual pone en evidencia la importancia de los lagartos en
la dispersion de semillas a lo largo del afio en el habitat de tabaibal-cardonal. La
importancia que presentd cada una de las especies de frutos en la dieta varié en

concordancia con su disponibilidad en el hbitat alo largo de los meses.

3. Un porcentgje relativamente bajo de las semillas, que habian pasado por € tracto
digestivo de Gallotia galloti, mostr6é algun tipo de dafio externo. Las pruebas de
germinacion realizadas indican que e tratamiento digestivo no afectd negativamente
en el porcentgje final de germinacion en la gran mayoria de las especies tratadas.
Unicamente en el caso de Rubia fruticosa se detecté una disminucion del
porcentaje final de germinacion que podria atribuirse a prolongado tiempo de paso
por €l tracto digestivo.



Relaciones evolutivas: Neochamael ea pulverulenta

4. No se detect6 ningun tipo de especiaizacion del tracto digestivo asociado a tipo de
dieta a lo largo de un gradiente que va desde dietas omnivoras basicamente
herbivoras (en lagartos de Teno Bajo) hasta dietas omnivoras bésicamente
insectivoras (en lagartos de las zonas dtas de Tenerife y lagartos de Fuerteventura).
Unicamente e tipo de dientes (bictspides en G. atlantica en Fuerteventura o
tricispides en G. galloti en Tenerife), la velocidad de procesado del aimento y el
consumo de pequerias piedras que ayuden a triturar el alimento vegetal, mostraron

cambios relacionados con € tipo de dieta.

5. El uso de materia vegetal como recurso alimentario esta limitado por el tamafio de
los lagartos. Unicamente en aquellas situaciones donde los lagartos han podido
evolucionar hacia tallas grandes podrén utilizar este recurso de forma eficiente. Este
hecho permite a los lagartos endémicos canarios interaccionar de forma mutualista
con las plantas que producen frutos carnosos presentes en las islas Canarias, o cual

contrasta con la gran mayoria de las especies descritas en estafamilia de reptiles.

6. Al comparar la eficiencia en la dispersion entre lagartos y currucas, en las diferentes
fases secuenciales del reclutamiento del "Balo" (Plocama pendula), los resultados
obtenidos muestran que aves y lagartos difieren en su papel como dispersores de
semillas de "Balo", siendo los lagartos los dispersores de semillas mas efectivos
desde la perspectiva de la planta. Estas diferencias se manifestaron en los siguientes

puntos:

a) Los balos recibieron, por término medio, un mayor nimero de visitas de
lagartos que de aves frugivoras legitimas.

b) Los lagartos contribuyeron en mayor medida que las currucas, tanto a la
eficiencia de la dispersién como a numero absoluto de frutos consumidos
por planta.

c) El porcentagje final de germinacién fue mas elevado en el caso de las semillas
gue habian pasado previamente por € tracto digestivo de los lagartos.

d) Los lagartos depositaron un mayor porcentaje de semillas en habitats

rocosos, mientras que las currucas o hicieron en mayor proporcién bajo la
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propia coberturadel Balo.

€) Los sustratos rocosos presentaron un porcentaje de germinaciéon y
probabilidad de supervivencia de plantulas mayor que lo registrado bajo la
coberturadel "Balo".

f) Las plantas adultas estén distribuidas, en mayor proporcién, en los sustratos
rocosos de mayor tamafio de rocas, que ademas son los microhabitats que le
confieren una mayor proteccion frente a escorrentias intensas a las que se

encuentran sujetos estos habitats de formaregular.

7. Bajo un contexto evolutivo, los resultados obtenidos en este estudio muestran que
los lagartos canarios manifiestan un patron de seleccién fenotipica muy marcado
sobre el tamario de la semilla de la Orijama (Neochamael ea pulverulenta) y que ha
sido y, sigue siendo, la causa principal de la evolucién de este carécter fenotipico a
lo largo de la interaccion conjunta de la Orijama con los lagartos canarios en un
amplio margen de tiempo. Las evidencias encontradas se pueden resumir en los

siguientes puntos:

a) El tamafio de las semillas de la Orijama presenta una alta plasticidad
fenotipica entre plantas.

b) La capacidad de germinacién de las semillas esté rel acionada con su tamafio.
Semillas mayores presentan una mayor viabilidad y germinan en mayor
porcentaje que las semillas de menor tamario.

c¢) Los lagartos actuales de Gran Canaria alcanzan un tamafio mayor que los de
Tenerifey La Gomera (Unicasislas con presencia actual de Orijama).

d) Los lagartos de Gran Canariay Tenerife muestran una clara preferencia hacia
la seleccion de cocos con menor tamafio de semilla, generando en ambas
islas un patrén de seleccion fenotipica direccional negativo sobre le tamafio
de la semilla. En La Gomera, los lagartos actuales, debido a su menor
tamafio, no pueden consumir los frutos ni dispersar las semillas de la
Orijama.

€) Los lagartos de Gran Canaria dispersan semillas de mayor tamafio que los

lagartos de Tenerife. Estas diferencias se manifiestan en que para un
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determinado tamafio de semillas, la probabilidad de dispersion fitness) es

mayor en las poblaciones de Gran Canariaque en Tenerife.

8. Loslagartos frugivoros canarios actual es dispersan un rango de tamarfios de semillas
de Orijama menor que lo disponible en poblaciones naturales. Los mayores
tamafios de semillas solo habrian sido dispersadas eficientemente por las especies
extintas, de mayor tamafio. Por tanto, aunque existen evidencias de presiones
selectivas operantes en la actualidad, es evidente una gran carga de anacronismo en

esta interaccion mutualista.

abril 1999



	Portada
	Agradecimientos
	Índice
	Introducción
	Parte I. Patrones de frugivoría en los lagartos endémicos de Canarias (g. gallotia, lacertidae)
	Sección I.1. Variabilidad espacial y temporal en la dieta
 frugívora de G. galloti en Tenerife *
	Sección I.2. Adaptaciones digestivas de los lagartos canarios
 (g. Gallotia) a una dieta herbívora

	Parte II. Interacciones ecológicas mutualistas entre aves y
 lagartos con el Balo (Plocama pendula,
 Rubiaceae)
	Sección II.1. Variabilidad en las tasas de visita de aves y
 lagartos *
	Sección II.2. Análisis comparativo del papel de aves y lagartos
 en las diferentes fases del reclutamiento del
 Balo

	Parte III. Evolución de una interacción mutualista
 saurócora en las islas Canarias: variabilidad,
 selección fenotípica y ev
	Sección III.1. Variabilidad fenotípica y fuentes de variación en
 el diseño de los frutos de Neochamaelea
 pulverulenta (Cneo
	Sección III.2. Selección fenotípica sobre el tamaño de los fru-tos
 de Neochamaelea pulverulenta (Cneoraceae)
 por los lagart

	Conclusiones
	Bibliografía

