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CAPITULO 7
La escala espacial de las interacciones planta-
animal

DanterL Garcia, NatacHA P CHACOFF, JOosE MANUEL HERRERA Y GUILLERMO C. AMICO

7.1. Introduccion

La escala espacial es un concepto basico en ecologia y se puede definir como la di-
mension fisica de un objeto o proceso ecoldgico en el espacio (Turner et al,, 2001; Wu
y Li, 2006). Los ecélogos interesados en las interacciones planta-animal hablamos de
granos de polen por centimetro ctbico, de densidades de semillas dispersadas por me-
tro cuadrado, o de dominios vitales de grandes herbivoros de decenas de kilémetros
cuadrados. Todos somos conscientes de que distintos elementos ecologicos (granos de
polen, semillas, hojas, mariposas, aves dispersantes, ungulados ramoneadores, etc.)
ocupan extensiones diferentes y que distintos procesos (polinizaciéon, herbivoria foliar,
depredacion de semillas, etc.) tienen distintos radios de accion. Como ha ocurrido en
otros campos de la ecologia en las Gltimas décadas (Schneider, 2001; Wu y Li, 2006),
existe un creciente interés en saber por qué tanto la forma de los patrones como el
funcionamiento de las interacciones planta-animal tienen una escala espacial caracte-
ristica (e.g., Rey, 1995; Schaefer y Messier, 1995; WallisDeVries et al., 1999; Kollmann,
2000; Garcia y Ortiz-Pulido, 2004; Burns, 2004; Leiss y Klinkhamer, 2005). Ademas
de determinar esta escala caracteristica, es importante dilucidar los efectos de escala o
la escala-dependencia, es decir, por qué un cambio de escala espacial supone la apari-
cibn, la desaparicion, el reforzamiento, la dilucién o, incluso, la transformaciéon de un
determinado proceso de interaccion entre plantas y animales. La base mecanicista de
los efectos de escala supone que un mismo proceso ecolodgico puede generar patrones
diferentes a distintas escalas, al estar regulado por distintos factores (Wiens, 1989; Le-
vin, 1992). Por e¢jemplo, un proceso como el ramoneo por ungulados sobre distintos
individuos de una especie de planta dentro un mismo rodal o parche de habitat puede
depender béasicamente de un mecanismo relacionado con las diferencias entre plantas
en cantidad de defensas quimicas, siendo el patron de diferencias solo evidente dentro
del parche, de forma que encontramos tasas de herbivoria similares cuando compara-
mos plantas en distintos parches. Sin embargo, si los rebafos de ungulados que visitan
cada parche difieren en tamano, estructura o patréon de movimiento (es decir, si existe
un mecanismo que opera a escala amplia), podriamos encontrar que las plantas difieren
en su probabilidad de herbivoria sobre todo cuando se sitdan en parches distintos (e.g,
WallisDe Vries e al., 1999).

¢Por qué es importante determinar la escala-dependencia de las interacciones plan-
ta-animal? En primer lugar, es una herramienta til para conseguir un ajuste empirico
entre patrones y mecanismos. Haciendo el camino en sentido inverso con el ejemplo
anterior, un analisis de la probabilidad de herbivoria entre distintas plantas de distin-
tos rodales que nos diga que las diferencias principales aparecen entre individuos del
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mismo rodal nos sugiere que los ungulados ramonean en funcién de “algo” que varia
“a escala” de la planta individual, como, por ejemplo, su contenido en metabolitos
secundarios. En segundo lugar, identificar la escala de actuacion de las interacciones es
crucial para entender sus efectos ecologicos. En otras palabras, la capacidad de las inte-
racciones para actuar como moduladores demograficos y comunitarios va a depender
en gran medida de su escala espacial. Por ejemplo, un frugivoro capaz de operar a esca-
la fina y seleccionar entre distintos frutos dentro de la misma infrutescencia o la misma
planta individual afectara la competencia entre hermanos y los patrones de paternidad
dentro de la poblacién de plantas (Sallabanks, 1993; Jordano, 1995). A una escala ma-
yor, la frugivoria selectiva entre plantas individuales dentro de una localidad puede
filtrar cuantitativa y cualitativamente el aporte de semillas dispersadas en la poblacién,
afectando a su dindmica demografica y genética ( Jordano y Godoy, 2002). Este mismo
efecto local puede interpretarse en términos de estructuraciéon comunitaria, cuando los
frugivoros intervienen en la dispersion de distintas especies de plantas dentro de la mis-
ma localidad (Garcia e al,, 2005). A escalas atin mayores, aquellos frugivoros capaces
de ejercer su papel a través de distintas unidades de paisaje pueden llegar a moldear
las dinamicas de metapoblaciones y los patrones de riqueza regional ( Jordano, 1993;
Iragoso et al., 2003; Marquez ¢t al., 2004; Burns, 2005).

La escala en que ocurren las interacciones puede también influir en su resultado
evolutivo. En este sentido, las fuerzas selectivas impuestas por los animales sobre las
plantas estaran fuertemente condicionadas por la manera en que los resultados netos
de las interacciones se diluyen o no a merced de la variabilidad espacial y temporal (Fle-
ming, 1992; Jordano, 1993, 1995; Rey, 1995; Herrera, 1998; Levey y Benckman, 1999;
Thompson, 2002). Por ejemplo, las aves frugivoras dispersantes generaron un gradiente
de seleccion positiva sobre el tamaio del fruto en el espino albar Crataegus monogyna, a
juzgar por la relacion entre la magnitud de la frugivoria y el tamaio del fruto en distin-
tos arboles dentro de un pequetlo rodal forestal en la cordillera Cantabrica (N. Espana,
Martinez et al., 2007). Sin embargo, el efecto del tamano del fruto sobre la probabilidad
de ser consumido por los frugivoros dispersores desaparecié cuando consideramos la
variabilidad fenotipica de dicha especie a escala de paisaje (Martinez, 2007).

Teniendo en cuenta las anteriores consideraciones, desarrollamos el presente capitu-
lo con el objetivo general de evaluar, desde un punto de vista teorico y metodologico, el
papel de la escala espacial a la hora de entender las interacciones planta-animal como
procesos ecologicos clave en la generacion y mantenimiento de la biodiversidad. Como
objetivos concretos nos planteamos:

1. Desarrollar un marco teérico para interpretar la importancia de la escala espacial en
la comprension de las interacciones planta-animal.

2. Mostrar distintas aproximaciones metodologicas para evaluar el resultado de las
interacciones planta-animal desde perspectivas pluriescalares.

3. Resaltar la importancia de la vision pluriescalar a la hora de determinar la respuesta
de las interacciones planta-animal frente a la degradacion de los habitat por causas
antropicas.
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7.2. Una aproximacion sintética de las interacciones planta-animal y la
escala espacial

Un primer paso para entender la importancia de la escala espacial en las interaccio-
nes planta-animal es considerar dichas interacciones como filtros demograficos que
actian de forma secuencial a lo largo del ciclo de regeneraciéon de la planta (Herre-
ra et al., 1994; Rey y Alcantara, 2000; Garcia, 2001). Las interacciones con animales
determinan distintas probabilidades de transicion (entendidas como probabilidad de
supervivencia o mortalidad) entre fases consecutivas del ciclo de vida, que se inicia
con la etapa de 6vulo en la planta madre y acaba con la de adulto reproductor (Figura
7.1). Gada una de las probabilidades de transicion determinadas por las interacciones
planta-animal, como ocurre con las determinadas por factores abioticos (e.g., la proba-
bilidad de supervivencia de las plantulas frente a la sequia) varian en el espacio de for-
ma particular. Por ejemplo, en muchos sistemas forestales o arbustivos mediterraneos,
la probabilidad de sobrevivir a los depredadores postdispersivos suele ser menor bajo la
cobertura de arbustos, mientras que la supervivencia de las plantulas frente a los herbi-
voros ramoneadores y la sequia es mayor en estos puntos (Herrera et al., 1994; Schupp,
1995; Rey y Alcantara, 2000; Rey ¢t al., 2002). Cuando, como en el anterior ejemplo, las
distintas probabilidades de transicidn muestran patrones espaciales diferentes o incluso
contrarios, hablamos de que existe desacoplamiento espacial (Schupp y Fuentes, 1995;
Jordano y Herrera, 1995) a lo largo del ciclo de regeneraciéon. No obstante, una gran
parte de las diferencias en la heterogeneidad espacial de las distintas probabilidades de
transicion se debe a que dichas probabilidades varian a escalas diferentes, mas que al
hecho de que estén desacopladas dentro de la misma escala (Kollmann, 2000; Garcia y
Houle, 2005; Garcia et al., 2005). Dicho de otro modo, las interacciones que se suceden
a lo largo del ciclo de vida de una planta pueden estar determinadas por animales con
distintas escalas espaciales de operatividad ecologica. Por ejemplo, es probable que el
radio de accién de una babosa herbivora de plantulas no abarque mas alla de unas
centenas de metros cuadrados, mientras que un ungulado podra ejercer su papel ra-
moneador sobre decenas de kilometros cuadrados. La escala caracteristica de cada tipo
de interactor ha de depender de su tamafio corporal, de su capacidad de movimiento,
del tamaiio promedio de su area de aprovisionamiento y de la extension espacial de sus
poblaciones y metapoblaciones (Kotliar y Wiens, 1990; Wiens ez al., 1993; Holland et
al., 2005; Van de Koppel ¢t al., 2005). Podemos considerar que cada tipo de organismo
interactuante tiene, en funcion de sus rasgos de movilidad y ciclo vital, una escala per-
ceptual especifica, un rango de extensiones espaciales donde el organismo es capaz de
detectar y hacer frente a la heterogeneidad ambiental (Steffan-Dewenter et al., 2002;
Holland et al., 2004; Manning e al., 2004). El grado de ajuste entre la escala perceptual
del animal interactuante y la escala(s) de heterogeneidad espacial de la planta recurso
determinara finalmente la escala espacial de operatividad, o escala funcional, de las
interacciones planta-animal (Thies et al., 2003; Tscharntke y Brandl, 2004). Por lo tan-
to, el segundo paso para entender los efectos de escala en las interacciones es enfrentar
la jerarquia demografica, establecida por las diferencias en importancia demografica
de distintas interacciones a lo largo del ciclo de vida de la planta, a una jerarquia de
escala funcional, que represente los gradientes de extension espacial sobre los que es
mas frecuente encontrar operativa cada interaccion (Figura 7.1). La pregunta que po-
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Figura 7.1. Escala espacial de
las interacciones de una misma
especie de planta con distintos
animales, y que se suceden
como filtros demogriéficos a

lo largo de distintas fases del
ciclo de regeneracion natural
de la planta. Se representa, con
trazo grueso, el radio de accion
espacial de cada interactuante
(continuo o discontinuo) a lo

largo de un gradiente progresivo

de extension espacial (trazo fino).
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demos plantearnos en este punto es ¢hasta qué punto el comportamiento de ese espacio
integrador, definido por jerarquias demografica y funcional, determina la estructura
espacial final de las poblaciones y comunidades vegetales?
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Para entender los efectos de las diferencias espaciales entre fases demograficas a lo largo
del ciclo de regeneracion debemos establecer primero las consecuencias del desacopla-
miento espacial antes mencionado. El grado de disparidad espacial entre la abundancia
de propagulos y las probabilidades de transicion a lo largo del ciclo de regeneracion de
una planta influye, en primer lugar, en la cantidad neta de propagulos que se incorpo-
ran a la poblacién de la planta (Schupp y Fuentes, 1995; Jordano y Herrera, 1995). Por
ejemplo, es esperable un reclutamiento mas intenso si la mayoria de las semillas son
dispersadas a aquellos micrositios donde no actan los depredadores, donde germinan
mejor las semillas, donde sobreviven mejor las plantulas frente a la sequia, etc. (e.g,
Wenny, 2000; Garcia, 2001). En segundo lugar, el acoplamiento entre fases refuerza
progresivamente los patrones espaciales de la poblacion de la planta, determinando un
reclutamiento concordante en el espacio con la distribucion de las semillas o, incluso,
de los adultos (Schupp y Fuentes, 1995; Jordano y Herrera, 1995; Garcia et al., 2005).
Dicho de otro modo, es esperable encontrar mas plantulas y juveniles reclutados en los
puntos que reciben mas semillas, si dichos puntos son también aquellos que permiten
una mayor supervivencia postdispersiva y un mayor establecimiento (e.g., Houle, 1992;
Jordano y Herrera, 1995; Garcia ¢t al., 20035).

El resultado demografico del acoplamiento/desacoplamiento espacial entre la
abundancia de propagulos y las probabilidades de transicion generadas por distintas
interacciones planta-animal puede ser interpretado también a la luz de los efectos de
escala. En este sentido, la concordancia espacial entre semillas y reclutas, o incluso
entre plantas adultas y sus descendientes, dependera en gran medida de las diferencias
en la escala de operatividad de los distintos filtros demograficos (Garcia et al., 2005, ver
Garcia y Ehrlén, este volumen, Figura 7.2). Asi, partiendo de un patréon dado de distri-
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bucion espacial de abundancia de propagulos de la planta en una fase demografica (e.g.,
semillas dispersadas), podemos esperar distintos resultados demograficos de una misma
interaccién planta-animal, entendida como probabilidad de transicién (e.g., probabili-
dad de supervivencia frente a depredadores postdispersivos), que opere a distintas es-
calas espaciales (Figura 7.2). Cuando la interaccion opera a una escala espacial mayor,
el filtro demografico se distribuye, comparativamente a la distribuciéon de propagulos,
de forma casi homogénea y genera una distribucion de propagulos en la siguiente fase
(e.g., semillas supervivientes en condiciones de germinar) en gran medida concordante
con la inicial, pero con clerta variacion espacial a la escala amplia. Cuando la interac-
cién opera a la misma escala y genera una probabilidad de transiciéon acoplada a la
distribucion de propagulos, obtenemos una distribucion final concordante, que varia a
la misma escala y que potencia un mayor reclutamiento neto. Pero si la probabilidad de
transicion esta desacoplada y opera a la misma escala, el resultado sera un reclutamien-
to escaso, con una distribucién final discordante y que, paradéjicamente, varia primor-
dialmente a una escala espacial menor. Finalmente, el producto de una probabilidad
que opere a escala fina sera una distribucion relativamente discordante y pluriescalar,
con la variacion espacial repartida entre la escala original y la pequefia escala impuesta
por el filtro demogréfico. Como vemos, las transiciones demogréficas imponen modi-
ficaciones en el reparto de variacion espacial de la plantilla de propagulos a distintas
escalas espaciales.

Dentro de esta vision del conjunto de interacciones planta-animal que generan
un filtro demografico, los mutualismos de polinizacién y dispersion merecen atencion
especial puesto que su efecto espacial es doble. En primer lugar, estas interacciones
determinan, como ya hemos expuesto, una probabilidad de transicién que puede ser
heterogénea en el espacio. En este caso, el resultado de la interaccion, la fertilizacion de
un 6vulo o la dispersion de una semilla, equivale en términos generales a una transiciéon
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Figura 7.2. Efecto demografico
de una interaccién planta-
animal, representada como
una probabilidad de transicién
(supervivencia), en funcién de
su estructura y escala espacial,
alo largo de una extension
espacial unidimensional. El
producto de la abundancia de
propagulos en una fase dada
(F; e.g., semillas dispersadas)
por distintas distribuciones de
una probabilidad de transiciéon
dada (e.g., supervivencia frente
a depredadores postdispersivos)
genera distintas estructuras en
la abundancia de propagulos en
la fase siguiente (F'+1; semillas
sobrevivientes en condiciones de
germinar). Las distribuciones de
la probabilidad de transicion se
diferencian entre si en funciéon
de su escala relativa y en el
grado de similitud espacial, en
términos de acoplamiento/
desacoplamiento, con la
abundancia de propagulos

en E. De forma similar, las
distribuciones espaciales de

la abundancia de propagulos
en F+1 se diferencian entre si
en funcién de su escala y en

el grado de concordancia/
discordancia con la distribuciéon
en k.
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tipo “supervivencia”, y no “mortalidad”, como ocurriria en una interaccién antago-
nica (depredaciéon de una semilla, consumo de una plantula, etc.). En segundo lugar,
tanto polinizacion como dispersion de semillas implican ademas eventos de movilidad
rapida de la planta (genes en la polinizacién, individuos completos en dispersion),
que contribuyen de forma desproporcionada a cambiar la estructura espacial de la
poblacion vegetal. Imaginemos, en dos ejemplos extremos, una especie de planta cuyas
semillas son dispersadas en su mayor parte fuera de la extension espacial cubierta por
la poblacion de adultos establecidos, en eventos de dispersion a larga distancia (e.g., por
grandes ungulados como los tapires, Fragoso 1997, 2003), y otra especie cuyas semillas
son dispersadas a cortas distancias, dentro de la extension de la poblacion, pero concen-
tradas en un pequenio rodal (e.g, en la base del dormidero comunitario de murcié¢lagos
frugivoros, Schupp et al., 2002, o en una despensa de aguti, Silvius y Iragoso, 2003). En
este caso, la interaccion con los frugivoros dispersantes impondria claramente un cam-
bio de escala en la estructura espacial de la poblacion (al menos en la fase de semilla),
ampliando la escala en la primera especie y reduciéndola en la segunda.

¢Existe una aproximacion para abarcar de forma sintética el comportamiento espa-
cial de las interacciones planta-animal, teniendo en cuenta las particularidades anterio-
res? Tal y como se plantea en términos generales para las interacciones troficas entre
organismos (Van de Koppel ¢z al., 2005), pensamos que es necesario un enfoque basado
en las relaciones espaciales entre recursos y consumidores que represente, en primer
lugar, la estructura espacial de recurso e interactuante, y, mas importante, que exprese
el “rastreo del recurso” o grado de ajuste entre la abundancia de recursos proporcio-
nados por las plantas (flores, semillas, hojas,..., incluso individuos adultos enteros) y la
magnitud de interaccion con los animales (medida como abundancia de interactuantes,
tasas de consumo, resultados en términos reproductivos, etc.) a distintas escalas espa-
ciales. Es esperable que cuanto mayor sea el grado de ajuste espacio-temporal entre las
abundancias de organismos consumidores y organismos recurso, mas nitidos seran los
efectos ecologicos y evolutivos reciprocos (Fleming, 1992; Rey, 1995; Herrera, 1998;
Levey y Benckman, 1999; Fauchald ¢t al., 2000; Van de Koppel et al., 2005). Desde la
perspectiva del rastreo de los recursos es importante resaltar, finalmente, un aspecto
idiosincrasico adicional. El comportamiento espacial de las interacciones planta-animal
deriva en gran medida de la respuesta de un interactuante mévil a un recurso sésil y
que suele mostrar una distribucién espacial agregada, jerarquica y anidada (Kotliar
y Wiens, 1990; Inouye, 1999; Garcia y Ortiz-Pulido, 2004). Dicho de otro modo, el
animal se encuentra frecuentemente con recursos agregados, que se organizan dentro
de agregados mayores (Figura 7.3). Por e¢jemplo, un frugivoro se encuentra con frutos
agregados dentro de infrutescencias, que se agrupan dentro de plantas individuales, que
se agrupan en rodales locales (e.g., sectores del habitat con determinadas condiciones
topograficas), que aparecen distribuidos a lo largo del paisaje (e.g, cuencas fluviales
en un mismo valle). Estos niveles de heterogeneidad estructural representan, de forma
implicita, distintas escalas espaciales a lo largo de un gradiente de extensién donde es
presumible que la interaccion opere preferentemente.
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7.3. Una vision metodologica de la escala-dependencia de las
interacciones planta-animal

En esta seccion vamos a profundizar en el modo de evaluar la capacidad de rastreo del
recurso planta por parte de los animales interactuantes a distintas escalas espaciales.
Antes de comenzar a describir distintos procedimientos, repasaremos algunos concep-
tos basicos relacionados con la escala espacial desde un punto de vista metodoldgico.
Para evaluar la importancia de la escala espacial en el analisis de las interacciones ne-
cesitamos descomponer el concepto de escala en tres dimensiones (Dungan et al., 2002),
ecologica, de muestreo y analitica. La escala ecologica representa, como antes expusi-
mos, la dimension real de los fenémenos ecologicos. Los ecologos inferimos esta escala
a través del muestreo y el posterior analisis. La escala de muestreo hace referencia a
la extension del area de observacion y a las caracteristicas espaciales de las unidades
de muestreo. Por ejemplo, el area cubierta por una trampa para recolectar semillas
dispersadas por aves frugivoras, o la disposicion de esas trampas en una reticula mayor
(Figura 7.4). La escala analitica refleja las caracteristicas espaciales de las unidades de
muestreo en términos de analisis, por ejemplo, como se distribuye la varianza de la
abundancia de semillas dispersadas a lo largo de esas unidades de muestreo. Tanto la
escala de muestreo como la analitica pueden definirse en términos de grano, la unidad
minima de resolucion espacial que utilizamos en un estudio (Figura 7.4), extension, la
dimensién espacial maxima cubierta por el muestreo, y espaciamiento, la dimensién de
la separacion espacial entre una muestra y otra. Como expondremos posteriormente,
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Figura 7.4. Parametros que
definen la escala espacial en

un estudio de distribucién de
semillas en la dispersion. El
tamano de grano representa

la dimension espacial de la
unidad de muestreo (trampa

de semillas), mientras que la
extension es la suma espacial de
todas las unidades de muestreo,
o bien una superficie cubierta a
grandes rasgos por la disposicion
de todas las unidades. El
espaciamiento representa la
distancia, regular o irregular,

de separacion entre puntos de
muestreo.
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el tamano de grano puede hacer referencia a una dimension espacial explicita, pero
también a un nivel de heterogeneidad estructural con una dimensién implicita, como
puede ser una planta individual dentro de un rodal local (extension, Figura 7.3). Nues-
tra capacidad de inferencia dependera en gran medida de cémo las escalas de muestreo
y analisis se ajustan a la escala real del fendmeno ecolégico. Dedicaremos el resto de
este bloque a exponer, a través de diversos casos de estudio, distintas aproximaciones
para evaluar el rastreo de recursos por los animales mediante enfoques pluriescalares,
utilizando siempre como sistema focal la interaccion entre plantas productoras de fruto
carnoso y aves frugivoras dispersantes.

TAMANO DE GRANO
ESPARCIMIENTO

EXTENSION

7.4. Trabajando con niveles de heterogeneidad estructural: Enebros y
mirlos capiblancos en las montanas mediterraneas

El enebro coman Juniperus communis es una gimnosperma dominante en formaciones
maduras de matorral de la alta montafia en las Sierras Béticas (SE Espana). Cada oto-
no produce grandes cosechas de conos carnosos consumidos por zorzales migradores,
principalmente el mirlo capiblanco Turdus torquatus, que dispersan las semillas en sus
excrementos ( Jordano, 1993). Para evaluar si la magnitud de la interaccion con los
frugivoros dispersores respondia positivamente a la abundancia de frutos a distintas
escalas espaciales, medimos ambas variables en una treintena de plantas de un total de
14 rodales de enebral distribuidos sobre distintas laderas de varias Sierras (ver detalles
metodologicos en Garcia et al, 2001; Garcia y Ortiz-Pulido, 2004). Nuestras escalas
de muestreo fueron por lo tanto los niveles estructurales de plantas dentro de rodal
y de rodales dentro de paisaje (para disefios similares con otras interacciones ver e.g.,
WallisDeVries ez al., 1999; Inouye, 1999, 2005; Rabasa et al., 2005). Para transformar las
unidades de muestreo de la planta individual al rodal local, se considero el promedio de
todas las plantas de cada rodal para ambas variables, ademas de la cobertura relativa de
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plantas fructificantes en cada rodal de estudio. De esta manera, se considero el efecto de
las diferencias locales en abundancia de plantas a la hora de evaluar la variacién regio-
nal en cantidad de recurso (Garcia y Ortiz-Pulido 2004). Los resultados mostraron que
el rastreo de recursos a escala fina era raro, y tan s6lo en algunos rodales las plantas con
mas frutos soportaban una mayor intensidad de interaccion (Figura 7.5A). Sin embargo,
las aves parecieron capaces de rastrear, de forma muy ajustada, la abundancia de frutos
a escala de paisaje, de forma que en aquellos rodales con mayor densidad de frutos, la
mayoria de las plantas eran muy visitadas por los frugivoros (Figura 7.5B). Este caso nos
muestra que el patron de ajuste planta-frugivoro se diluye al descender a lo largo de la
jerarquia de escalas espaciales. (A qué se debe la pérdida de efecto de la abundancia de
frutos a escala fina? Probablemente se debe a que, dentro de cada rodal, la magnitud de
interaccién estuvo mas determinada por las caracteristicas del entorno inmediato de las
plantas individuales que por su tamaiio de cosecha. En concreto, en varios rodales en-
contramos un efecto positivo de la abundancia de posaderos de vigilancia (como rocas
prominentes) y de la abundancia de frutos de otras especies lefiosas (como el agracejo
Berberis vulgaris) en un radio de 25 m alrededor de la planta focal (Garcia et al., 2001; ver
también Fuentes et al., 2001, para efectos del entorno en la composiciéon del gremio de
frugivoros). Estos resultados animan a considerar el peso de la estructura del habitat y
vecindad ecologica (presencia de otros organismos interactores en el entorno inmediato
de los organismos focales, Carlo et al, 2007) en el comportamiento de los frugivoros
como un factor generador de desajustes entre plantas recurso y animales interactuantes
alo largo de los gradientes de escala espacial.

El anterior disefio pluriescalar, como otros trabajos con objetivos parecidos pero que
consideran el espacio de forma explicita (e.g., Saracco et al, 2004; Leiss y Klinkhamer,
2005), esta sometido a una limitacién analitica derivada de las diferencias de tamafio de
muestreo entre escalas. Conforme se asciende en el gradiente de escalas suele reducirse
considerablemente el tamafo de muestreo, por razones logisticas (es mas complicado
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Figura 7.5. Relacion entre

la abundancia de frutos de
Jumperus commumnis y la magnitud
de interaccién con las aves
frugivoras dispersoras (Turdus
torquatus) en las Sierras Béticas (S
Espafia), considerando distintas
escalas espaciales (modificado de
Garcia y Ortiz-Pulido 2004). (A)
Frugivoria en distintas plantas
respecto al tamafio de cosecha
de cada planta, para distintos
rodales (cada linea representa

el ajuste de regresion de cada
rodal, indicandose en tramo
continuo cuando el ajuste es P

< 0.05). (B) Frugivoria respecto
a la abundancia local de frutos
(regresion lineal, P < 0.001).
Cada punto representa un rodal.
La magnitud de la frugivoria se
estim6 a partir del recuento de
excrementos de aves dispersantes
bajo el dosel y en el entorno
inmediato de las plantas focales.
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muestrear rodales completos que plantas dentro de rodal) o de procedimiento (la exten-
sion de muestreo es finita, y cuanto mas aproximamos la dimensiéon del grano de mues-
treo a la extension total de estudio menos muestras diferentes tendremos disponibles
para estimar la variacion, Fortin y Dale, 2005; Wu y Li, 2006). En términos analiticos,
la reduccion del tamafio de muestreo con la escala aumenta la probabilidad de cometer
error de tipo 11, al dejar de detectarse estadisticamente efectos que son realmente signi-
ficativos. Por tanto, este tipo de disefios y analisis puede hacer que el ajuste entre plantas
¢ interactuantes sea “menos verificable” conforme ampliamos la escala espacial.

7.5. Trabajando con el espacio de forma explicita: arboles ornitocoros y
aves frugivoras en bosques cantabricos

Para comprobar la covariacion entre la abundancia de frutos carnosos y la magnitud de
interaccion con las aves a distintas escalas espaciales, hemos recurrido al denominado
Analisis de Coordenadas Principales de Matrices de Vecinos (acpmv, Borcard y Legen-
dre, 2002; Borcard et al., 2004; Garcia, 2008). Este método permite desglosar la varia-
ci6n espacial de una variable respuesta (en nuestro caso la magnitud de interaccion) a
distintas escalas espaciales, y relacionarla posteriormente con una variable predictora
(la abundancia de frutos), manteniendo en todo momento la misma potencia estadis-
tica. El procedimiento comienza por establecer, para un marco espacial de muestreo
dado (e.g., un transecto lineal o una reticula de puntos equidistantes), una serie de vec-
tores de coordenadas principales, a modo de vectores propios (eigenvectors) extraidos,
mediante un método de ordenacién, de una matriz de distancias euclideanas truncadas
entre los puntos de muestreo (Borcard y Legendre, 2002). Estos vectores representan
todas las posibles estructuras espaciales periddicas que podemos establecer a partir de
nuestro conjunto espacialmente explicito de puntos de muestreo. Cuando, mediante
un analisis de regresion multiple, contrastamos los vectores frente a un parametro res-
puesta medido sobre el marco de muestreo, éstos actian como “plantillas” espaciales
capaces de recoger, a distintas escalas, la variabilidad de dicho parametro respuesta, y
generar una serie de valores predichos que representarian la variaciéon del parametro
respuesta exclusivamente a una escala espacial concreta.

Hemos aplicado este método de analisis a los datos de abundancia de frutos y aves
frugivoras obtenidos sobre un transecto de 2.500 m que recorria una sucesion de bos-
ques secundarios y pastizales de un area montana de la cordillera Cantabrica (Sierra
de Pena Mayor, N Espana). Estos bosques montanos estan dominados por arboles pro-
ductores de frutos carnosos (principalmente acebo Zlex aquifolium, espino albar Crataegus
monogyna y tejo Taxus baccata), que en otoflo e invierno son consumidos por hasta seis
especies de zorzales residentes y migradores (Zurdus sp.). El AcPmv sobre el transecto,
dividido en 100 unidades equidistantes de 25 m, proporcion6 67 vectores de coordena-
das principales que fueron clasificados equitativamente para generar tres submodelos
espaciales a macro-, meso- y microescala. Estos submodelos explicaron casi el 90%
de la varianza espacial predecible en la abundancia de frutos y cerca del 70% en la
abundancia de aves frugivoras, y mostraron que la estructura espacial de estos para-
metros se hace menos predecible conforme vamos reduciendo la escala de observacién
(Figura 7.6A). La representacion de los valores predichos por los distintos submodelos
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espaciales en las distintas unidades de muestreo a lo largo del transecto nos describe
el tamafio de los agregados espaciales y su estructura anidada, en ambas variables.
Por ejemplo, en la representaciéon a macroescala, se distinguen tres grandes rodales de
unos 400-500 m de radio, dentro de cada uno de los cuales aparecen varios rodales de
unos 100 m de radio (Figura 7.6A). Para evaluar el rastreo de recursos a distintas escalas
espaciales relacionamos, mediante modelos de regresion simple, los valores predichos
de la abundancia de aves a las distintas escalas espaciales, con los valores brutos de la
abundancia de frutos. Estos analisis muestran un ajuste positivo entre ambas variables,
el que va perdiendo fuerza conforme vamos descendiendo en la jerarquia de escalas
(Figura 7.6B). Como ocurria en el caso anterior, las aves frugivoras realizan un eviden-
te rastreo a escala de paisaje, aumentando su actividad en aquellos grandes rodales
forestales con mas frutos, pero cuando consideramos una escala fina, mas aproximada
a la extension y el entorno inmediato de la planta individual, su abundancia se hace
cada vez mas impredecible por parte de la cosecha de frutos. No obstante, podemos
considerar que el patron mantiene su estructura al menos en las dos escalas espaciales
mas amplias, macro- y mesoescala. Esta constancia pluriescalar parece explicada por
un esquema de movimiento jerarquico por parte de los zorzales, capaces de realizar,
en primera instancia, desplazamientos largos en grandes bandos, y a clerta altura por
encima del dosel forestal, para seleccionar los rodales paisajisticos, y, una vez dentro de
los rodales, desplazamientos individuales o en pequenos grupos, en trayectos cortos y a
la altura del dosel forestal, mediante los que accederian a rodales con pequenos grupos
de arboles con abundantes frutos.
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Figura 7.6. (A) Desglose

de varianza espacial de la
abundancia de aves frugivoras y
la abundancia de frutos carnosos,
a distintas escalas, sobre un
transecto de 2.500 m dividido en
100 unidades de muestreo, en
bosques secundarios montanos
de la cordillera Cantabrica en
otofio-invierno de 2004-2005. Se
representan, a distintas escalas,
los valores predichos por
submodelos espaciales generados
mediante ACPMV (se indica el
coeficiente de determinacion y el
grado de significacion del ajuste
de regresion de cada submodelo;
n.s. P>0.05,* P<0.05, ¥ P<
0.01, *¥* P < 0.001). (B) Ajuste
de regresion de los valores
predichos de abundancia de aves
de cada submodelo a diferentes
escalas espaciales frente a la
abundancia de frutos (se indica
el coeficiente de determinacién
y el grado de significacion del
ajuste n.s. P> 0.05, ¥* P <
0.001). Cada punto representa
una unidad de muestreo en el
transecto.
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7.6. Rastreo de recursos y estructura del habitat: arbustos ornitocoros y
aves dispersoras en bosques templados patagonicos

Utilizando un método analitico similar al del apartado anterior, evaluamos el ajuste de
la abundancia de aves frugivoras a distintas escalas espaciales con la abundancia de fru-
tos carnosos y la estructura del habitat en un sistema forestal algo mas complejo que el
anterior. Se trata de un area de bosque templado patagénico (Bosque de Llao-Llao, Rio
Negro, Argentina), donde el dosel arboreo estd compuesto por coithue Nothofagus dom-
beyi y ciprés Austrocedrus chilensis y las plantas productoras de fruto carnoso son arbustos
(principalmente maqui Aristotelia chilensis y laura Schinus patagonicus) que forman, junto
con otras especie arbustivas y la cafla Chusquea culeou, un denso sotobosque de 4-8 m
de altura. Los frutos son consumidos por dos passeriformes, que ejercen de dispersores
de semillas, el migrador fio-fio Elaenia albiceps y el residente zorzal magallanico Turdus
Jalcklandii (Amico y Aizen 2005). En este caso, cuantificamos la abundancia de frutos y
aves frugivoras, asi como las coberturas arboérea y arbustiva y la abundancia de ramas
caidas, sobre un transecto de 1.500 m dividido en 75 unidades contiguas de 20 m. Un
ACPMV gener6 submodelos espaciales a macro, meso y microescala que recogieron cerca
del 60% de la variacién espacial de la abundancia de frutos y de la abundancia de aves
frugivoras (Figura 7.7A). También esta vez el submodelo a macroescala acaparé siem-
pre mas varianza espacial, pero de forma mas repartida entre macro y mesoescala que
en el muestreo de la Cordillera Cantabrica (ver Figura 7.6). Relacionamos, mediante
modelos de regresion multiple, los valores predichos de abundancia de aves frugivoras
a distintas escalas (variables respuesta) con, simultaneamente, la abundancia de frutos,
la cobertura arborea, la cobertura arbustiva y la abundancia de ramas caidas (variables
predictoras). La respuesta positiva de la abundancia de aves a la abundancia de frutos
s6lo emergié a mesoescala, puesto que a macroescala la abundancia de aves dependio
mas de la cobertura arbérea (las aves fueron mas abundantes en sectores de bosque den-
so) que de la abundancia de frutos (que tiene, no obstante, un papel marginal, Figura
7.7B). En resumen, este analisis espacialmente explicito muestra también un rastreo de
recurso escala-dependiente en la interacciéon planta-frugivoro, y, ademas, corrobora el
papel de la estructura del habitat como factor de desajuste espacial entre la planta y el
animal a escala de paisaje. Como se planted en la introduccién, y suponiendo que la
abundancia de aves sea un buen indicador de la magnitud de interaccién, un mismo
proceso (frugivoria) seria capaz de generar distintos patrones (presencia/ausencia de
rastreo de recurso) a distintas escalas espaciales, al estar controlado por distintos meca-
nismos (respuesta a la abundancia de recurso versus efectos estructurales).

7.7. Distinguiendo los patrones acumulados mediante grano y exten-
sion: espinos y zorzales en la cordillera Cantabrica

A'lo largo de los anteriores casos de estudio, hemos podido comprobar como el papel
de la abundancia de recurso como factor regulador de la magnitud de interaccion solo
se hace patente sobre ciertas escalas concretas, desapareciendo en otras por los efectos
de la estructura del habitat, generando lo que puede denominarse una situacion de dis-
cordancia entre escalas en el patron de interaccion (Figura 7.8A). Pero también hemos
visto como dicho papel podia mantenerse a lo largo de un sector mas o menos amplio



La escala espacial de las interacciones planta-animal

A) MACROESCALA MESOESCALA MICROESCALA
2
g 1 ] ]
5 o 1 EAAAATAVAVAVAVAVAVAVAVAVAVAVAVATAVAVAY
. E E
; 0.30 0.29** 0.03 n.s.
3.0
25 0.36™ E ]
o B
g 20 ] MWWV
:Z 10.00 J0.03ns.

T
0 250 500 750 1000 1250 1500 O 250 500 750 1000 1250 1500 O 250 500 750 1000 1250 1500

Distancia (m) Distancia (m)

Distancia (m)

0 1 2 3 4
Abundancia frutos (log,)

Valores predichos
abundancia aves

0 1 2 3 4
® Abundancia frutos (log,) Abundancia frutos (log,)

O Cobertura bosque (arcsenV ")

del gradiente potencial de escalas espaciales, en una situacion de concordancia (Figura
7.8B). En este caso, podriamos considerar que ese sector del gradiente de escalas es
un dominio de escala (sensu Wiens, 1989; ver también Schaefer y Messier, 1995 para
herbivoros ramoneadores), o una regiéon dentro del espectro de escalas donde el patron
ecologico permanece constante e independiente de los cambios de escala que se reali-
cen (Figura 7.8C). A la hora de explicar los mecanismos que subyacen al dominio de
escala, en el caso de los frugivoros que ajustaban su actividad a la abundancia de frutos
carnosos, hemos considerado un punto de vista jerarquico, con el rastreo a escala supe-
rior condicionado por un tipo de movimiento de aprovisionamiento, frente al rastreo a
escala inferior determinado por una respuesta de aprovisionamiento diferente. Es decir,
hemos inferido que el patron de rastreo estaba generado por unos mecanismos que,
aunque respondian a un denominador comun (la respuesta a la abundancia de recurso),
tenian, en cierto modo, funcionamientos idiosincrasicos propios de cada escala espacial.
Sin embargo, también podriamos plantearnos que si un animal interactuante es capaz
de responder positivamente a la abundancia de recursos a escala fina, por ejemplo, la de
la planta individual, seria esperable encontrar mayor concentracién de interactuantes,
y mayor magnitud de interaccion promedio, en aquellos sectores del paisaje donde hay
una mayor abundancia o cobertura de plantas. En este caso, encontrariamos un ajuste
recurso-interactuante a escala superior que esta explicado principalmente por un me-
canismo que opera a escala inferior, y podriamos considerar que la concordancia entre
escalas se deriva de una acumulacién progresiva de patrones a lo largo del gradiente
espacial (Wu'y Loucks, 1995; Fauchald ¢ al., 2000; Garcia y Ortiz-Pulido, 2004; Herre-
ra 'y Garcia, 2008).
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Figura 7.7. (A) Desglose

de varianza espacial de la
abundancia de aves frugivoras

y la abundancia de frutos
carnosos, a distintas escalas, sobre
un transecto de 1.500 m dividido
en 75 unidades de muestreo,

en un bosque templado
patagonico en verano de 2005.
Se representan los valores
predichos, a distintas escalas, por
submodelos espaciales generados
mediante ACPMV (se indica el
coeficiente de determinacién

y el grado de significacion del
ajuste de regresion de cada
submodelo; n.s. P> 0.05, *** P
< 0.001). (B) Ajuste de regresion
multiple de los valores predichos
de abundancia de aves de cada
submodelo a diferentes escalas
espaciales frente a la abundancia
de frutos, la cobertura arborea,
la cobertura arbustiva y la
abundancia de ramas caidas

(se indica el coeficiente de
determinacién y el grado de
significacion del ajuste global

y se representan las variables
predictoras; n.s. P> 0.05, *** P
< 0.001). Cada punto representa
una unidad de muestreo en el
transecto.
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Figura 7.8. Representacion
tedrica de la respuesta lineal de
la magnitud de una interaccién
planta-animal a la abundancia
de recurso ofrecido por las
plantas, a dos escalas espaciales
(modificado de Garcia y Ortiz-
Pulido 2004, Herrera y Garcia
2008). Las elipses representan
las nubes de puntos sobre los
que se establece un ajuste lineal,
correspondiendo las oscuras a
la escala fina y las claras a la
escala amplia (determinadas por
la posicion de los puntos negros,
que representan los valores
promedio de cada uno de los
niveles de la escala fina). En

(A) se representa un fenémeno
de discordancia entre escalas,
con la aparicién de un patrén
de respuesta positiva a escala
amplia a pesar de no existir
dicho patroén a escala fina. En
(B) se representa una situacién
de concordancia entre escalas,
con un patrén de respuesta
positiva que se traslada de una
escala a otra y que puede venir
motivado en gran parte por una
acumulacion de patrones desde
la escala inferior a la superior.
En (C) se representa el dominio
de escalas (modificado de Wiens
1989) cubierto por el patrén

de respuesta positiva de la
interaccién a la abundancia de
recurso, en los casos (A) y (B).
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Para tratar de identificar la aparicion de estos patrones acumulativos en las tendencias
pluriescalares de las interacciones planta-animal, desarrollaremos una aproximacion
basada en un sencillo juego de cambio de grano y extensiéon en el proceso de escala-
miento (Herrera y Garcia 2008). Esta vez el sistema focal sera la interacciéon entre el
espino albar (Crataegus monogyna), una especie ornitécora del bosque secundario canta-
brico, y sus frugivoros dispersores de semillas (6 especies de aves del género Turdus). El
marco de muestreo comprendio 58 arboles distribuidos a lo largo de una superficie de
unas 30 ha en la Sierra de Penia Mayor (Asturias, Espaia). En cada arbol se estim6 la
magnitud de interaccion con los zorzales dispersantes a lo largo del periodo de disper-
sion de semillas, asi como su tamafio de cosecha y la disponibilidad de frutos maduros
en todos los arboles de frutos carnoso en un area circular de radio 10 m alrededor
de cada arbol focal (Figura 7.9). El estudio se desarroll6 durante el otofio-invierno de
2005, un ano donde C. monogyna fue practicamente la tnica especie que produjo cose-
chas importantes de frutos carnosos en los bosques estudiados. Para realizar un analisis
pluriescalar seleccionamos 12 de estos arboles y calculamos para ellos la disponibilidad
de frutos en un area circular de 50 m de radio a su alrededor, a partir de los muestreos
sobre el total de arboles (Figura 7.9). Esto nos permiti6 establecer 12 sectores de paisaje
espacialmente independientes (no sobrepuestos) que extendian la escala de observacion
a partir de los arboles focales.
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Figura 7.9. Disefno de muestreo utilizado para evaluar la relacion
entre la magnitud de frugivoria en Crataegus monogyna y la abundancia
de frutos carnosos a distintas escalas espaciales, en un bosque
secundario montano de la cordillera Cantabrica. Se representan
arboles focales (circulos y cuadrados blancos) en los que se evalué la
frugivoria y la disponibilidad de frutos carnosos en el propio arbol
focal (tamafio de cosecha) y en un area circular de radio 10 m a su
alrededor. Posteriormente, alrededor de algunos de estos arboles
focales se delimitaron sectores circulares de paisaje de radio 50 m,
100 en los que se calculé la magnitud de interaccion y la abundancia

Iigtfas
de frutos a partir de los valores promedio de los arboles focales

contenidos y de la cobertura forestal.

Verificamos, en primer lugar, el ajuste entre la magnitud de la interaccion y la abundan-
cia del recurso a escala fina, considerando la interacciéon del arbol focal y la disponibi-
lidad de frutos en el radio de 10 m. Para comprobar el ajuste a escala superior, utiliza-
mos como valores de magnitud de interaccion y de disponibilidad de frutos, los valores
promedio obtenidos a partir de todos los arboles (incluido el focal) que se incluian en
cada sector paisajistico de radio 50 m. De esta manera, el escalamiento consisti6é en un
aumento del tamafio de grano simultaneo al aumento de extension. Ademas, la dis-
ponibilidad de frutos a la escala de radio 50 m fue corregida por la cobertura forestal
presente en la superficie del sector paisajistico, para incorporar los efectos de las dife-
rencias en abundancia de plantas productoras de frutos en las diferencias paisajisticas
en disponibilidad de frutos. Por Gltimo, para tratar de identificar un potencial caso de
acumulacién de patrones entre escalas, relacionamos la magnitud de interaccion de los
individuos focales con la disponibilidad de frutos en el radio de 50 m, excluyendo de
esta medida de disponibilidad paisajistica la producciéon aportada por el propio arbol
focal. Una relacion positiva en esta tltima prueba nos indicaria la presencia de un efec-
to intrinsecamente paisajistico en la magnitud de interaccién que soporta una planta
individual.

La relaciéon entre la magnitud de interaccién de los arboles focales y la abundancia
de frutos a escala fina, en el radio de 10 m, fue positiva, indicando que el tamafio de
cosecha individual de C. monogyna probablemente determiné una mayor tasa de visita
por las aves frugivoras dispersantes (Figura 7.10A). Por otra parte, el ajuste entre abun-
dancia de recursos y magnitud de interaccién también fue muy marcado cuando se
consideraron los sectores paisajisticos de radio 50 m como unidades de muestreo, en
un patréon concordante con la escala inferior (Figura 7.10B). Sin embargo esta relacién
positiva desaparece al relacionar la interaccion soportada por los arboles focales con la
disponibilidad de frutos en un radio de 50 m, pero esta vez eliminando la cosecha del
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Figura 7.10. Juego de grano

y extension en un diseflo
pluriescalar para evidenciar
patrones acumulativos a lo
largo de los gradientes de
escalas. (A) Respuesta lineal

de la magnitud de frugivoria
(medida mediante el recuento
de frutos con marcas de pico

de los frugivoros, caidos bajo

su dosel) en arboles focales a la
abundancia de frutos a escala
fina (area circular de radio 10
m alrededor del arbol focal). (B)
Respuesta lineal de la frugivoria
a la abundancia de frutos a
escala amplia (promedios de
arboles contenidos en areas
circulares de radio 50 m
alrededor de los arboles focales
de (A). (C) Relacién entre ella
frugivoria en arboles focales

y la abundancia de frutos a
escala amplia (excluyendo el
tamano de cosecha del arbol
focal). Se indica el coeficiente
de determinacién y el grado de
significacion de cada ajuste de
regresion (n.s. P> 0.05, *** P <
0.001).
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arbol focal (Figura 7.10C). En otras palabras, la intensidad de frugivoria de la planta
individual dependi6 de la cantidad de recursos aportada por dicha planta, pero no de la
cantidad de recursos aportada por el contexto paisajistico. Basandonos exclusivamente
en la relacion entre los valores promedio de interaccion y los de abundancia de recurso
en las extensiones mas amplias de muestreo concluiriamos que las aves estan ejerciendo
un rastreo a escala paisajistica, ademas de un rastreo in situ de las plantas con mayores
cosechas de frutos. Sin embargo, nuestro juego de grano y extension en el escalamiento
nos permite concluir que, en este caso, el patron paisajistico no es sélo consecuencia
de un “mecanismo paisajistico”, sino que deriva en gran parte de la acumulacion del
efecto de rastreo de frutos a una escala inferior. Este efecto esta probablemente condi-
cionado por una alta conectividad estructural en este sistema de estudio, en tanto que
las aves serian capaces de desplazarse con facilidad, mediante vuelos cortos, entre dis-
tintos arboles dentro de ciertos sectores del paisaje, de forma que el rastreo secuencial
de los arboles en fruto determinaria finalmente una mayor magnitud de interaccién en
aquellos sectores del paisaje con mayor densidad o cobertura de la especie ornitécora.

7.8. La importancia de la escala espacial en la respuesta de las interac-
ciones a la degradacion del habitat

Una vez expuestos los fundamentos del funcionamiento espacial multi-escala de las
interacciones planta-animal, pretendemos evaluar las repercusiones de dicho funciona-
miento en la respuesta de las interacciones a la degradacién de los habitats naturales.
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Para ello, definiremos degradacién ambiental como el desorden estructural y/o fun-
cional de un sistema ecologico ocasionado por la modificacion antropogénica de los
atributos de individuos, poblaciones y/o comunidades naturales. Desde un punto de
vista espacial, interpretaremos los procesos de degradacion como modificaciones en la
configuracién de las poblaciones y comunidades y en la heterogeneidad de los mosaicos
de habitat (Wiens e al., 1993; Wiens, 2002; Lindenmayer y Fisher, 2006). Clasificare-
mos, ademas, los tipos de degradacion en funciéon del tamafnio de grano del proceso
de modificacion. Asi, consideraremos como degradacion cualitativa aquellas modifi-
caciones de la estructura interna de los habitats, a pequena escala, y que no se asocian
necesariamente a una alteraciéon patente de su representatividad a escala de paisaje
(Figura 7.11). En otros habitats, sin embargo, hablamos de degradaciéon cuantitativa
para referirnos al conjunto de procesos conocidos como fragmentacion, y que implican
modificaciones de la cantidad neta del habitat principal y de la configuracion espacial
de los habitats remanentes (Haila, 2002; Farhig, 2003; pero ver Lord y Norton, 1990,
Kattan y Murcia, 2003; para el concepto de fragmentaciéon estructural, Figura 7.11).
Desde el punto de vista de las interacciones planta-animal, proponemos que la aproxi-
macioén a los procesos de degradacion de héabitats se base en evaluar como los cambios
escala-dependientes en la estructura espacial de las poblaciones de animales y plantas
afectan al resultado de las interacciones. Visto desde la perspectiva del rastreo de recur-
so, trataremos de determinar como los animales, en funciéon de sus escalas perceptuales
particulares, son capaces de responder a esos nuevos marcos de heterogeneidad espa-
cial impuestos por la degradacion ambiental, tanto en el recurso “planta” como en las
caracteristicas estructurales del contexto inmediato de dicho recurso. Ademas, la alta
agregabilidad espacial a diferentes escalas propia de los sistemas de interaccion planta-
animal (ver Figura 7.3) supone ya, de algin modo, cierto grado de “fragmentacion
natural” en tanto que el recurso se encuentra distribuido en rodales separados por un
espacio sin recurso, y en tanto que las distancias relativas entre rodales de recurso de-
terminan considerablemente la dindmica de interaccion local y regional. Por lo tanto,
la estructura espacial “natural” de las interacciones predispone a que cualquier modifi-
cacion estructural de los hébitats tienda a imponer efectos biologicos clasificables como
procesos de fragmentacion, al exacerbar los efectos de configuracion espacial.

7.9. Fragmentacion, escala e interacciones planta-animal

El proceso de fragmentacion se define como la disgregacion de un habitat original, de
extension relativamente continua, en un conjunto de rodales o fragmentos, progresiva-
mente empequenecidos y aislados entre si por un habitat degradado denominado ma-
triz (Haila, 2002; Fahrig, 2003). Las interacciones planta-animal, como muchos otros
procesos ecologicos, se ven afectadas cuantitativa y cualitativamente por la fragmenta-
cion a través de sus tres efectos bioldgicos principales. En primer lugar, la fragmentacién
provoca una pérdida neta de habitat que cercena las poblaciones de plantas y poliniza-
dores, dispersores de semillas y herbivoros (e.g., Aizen y Feinsinger, 1994a; Cordeiro y
Howe, 2001; Arnold y Asquith, 2002). En segundo lugar, la fragmentacion incrementa
el aislamiento espacial entre subpoblaciones de plantas y animales, alterando sus dina-
micas de dispersion y colonizacion (e.g., Aizen y Feinsinger, 1994; Steffan-Dewenter y

Tscharntke, 1999; Cordeiro y Howe, 2003; Aguilar ez al., 2006). Y en tercer lugar, la
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Figura 7.11. La degradacion

de un habitat natural original
(izquierda, e.g., un bosque)
puede ser cualitativa (centro,
bosque aclarado), cuando

altera su estructura interna sin
modificar su representatividad ni
configuracion a escala espacial
amplia, o cuantitativa (derecha,
bosque talado a matarrasa),
cuando modifica mayormente
su representatividad y su
configuracion espacial a

escala amplia (fragmentacion).
Observados a escala fina (detalle
sobre area circular interior

que identifica la posicion

de organismos individuales,

e.g., arboles) ambos tipos

de degradacion pueden
considerarse como procesos

de fragmentacion (cambios en
la heterogeneidad, agregacion

y distancias relativas entre

los arboles) a lo largo de un
gradiente de espacial (el aclareo
aumenta las distancias promedio
y el aislamiento entre arboles,

la tala deja fragmentos con la
misma distancia promedio entre
individuos pero impone grandes
distancias entre fragmentos).

Habitat original Degradacién Fragmentacion
cualitativa

—>
Cambio de heterogeneidad
Gradiente de escala espacial

fragmentacion incrementa el efecto de borde, provocando un aumento del contacto
relativo entre el habitat original y el matricial, que determina la imposicion de condicio-
nes tipicas de la matriz desde el borde de los fragmentos hacia su interior y que incide
negativamente en los ciclos de vida de los organismos de los fragmentos (Murcia, 1996;
Laurance et al., 2002). La alteracion de las interacciones debida a los efectos de borde
puede ser de tipo indirecto, cuando se reduce el fitness de las plantas o los animales de
los fragmentos como resultado de la modificacion de factores fisicos (e.g., mortalidad de
plantas por desecacién, Laurance e al., 2002) lo cual altera posteriormente el resultado
de las interacciones, o bien de tipo directo, cuando el incremento de contacto con la
matriz provoca, per se, un aumento en la intensidad de las interacciones antagénicas en-
tre animales propios de la matriz (depredadores de semillas, herbivoros, etc.) y plantas
de los fragmentos (e.g., Jules y Rathcke, 1999; Kollmann y Buschor, 2002; Donoso ¢t al.,
2003; Lienert y Fischer, 2003).

Como sugerimos anteriormente, todo proceso de fragmentacion de habitats puede
entenderse como un cambio de configuracién espacial que se produce a una escala
determinada. Los efectos biologicos de la fragmentacion van a depender, por tanto, del
nuevo grano de heterogeneidad espacial impuesto por el proceso de degradacion, de
la escala perceptual de los organismos y de su capacidad para hacer frente a ese nuevo
escenario (Keitt e al, 1997; D’Eon et al., 2002; Steffan-Dewenter et al, 2002; Garcia
y Chacoff, 2007). Podemos predecir que los efectos de la fragmentacion tendran dife-
rente magnitud en funcién del tamano de grano de fragmentaciéon (tamano de grano
promedio de los rodales degradados y/o de los fragmentos remanentes) y de las escalas
de percepcion y respuesta de los distintos organismos de los fragmentos (Figura 7.12).
Es esperable que los efectos negativos sean mas patentes cuando la escala de fragmenta-
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cién sea superior a la escala perceptual y de respuesta de los organismos, de forma que
la pérdida del habitat suponga una disminucién importante del nimero de individuos
de una poblacién y que, ademas, imponga distancias entre los fragmentos del habi-
tat que sean dificilmente abarcables por los organismos remanentes (Keitt et al.,, 1997;
D’Eon et al.,, 2002). Sin embargo, no todos los efectos biologicos de la fragmentacion
variaran del mismo modo a lo largo de un gradiente de tamaiio de grano. Al aumentar
el grano seria esperable que incrementasen los efectos de la pérdida neta de habitat
y, especialmente, los efectos de cambio de configuracion espacial (Figura 7.12). Por el
contrario, los efectos de borde serian mas probables en esquemas de fragmentacién
de grano fino e intermedio, que promoverian una mayor cantidad de borde para una
misma superficie de habitat original (Figura 7.12). No obstante, los efectos de tamafio
de grano son complejos de predecir, dada la interaccién entre la cantidad de area y los
efectos de borde a lo largo de los gradientes de pérdida de habitat (Fahrig, 2003; Ewers
et al., 2007).

—» ESCALA PERCEPTUAL ORGANISMO
FRAGMENTACION 0 GRANO GRANO
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FINO GRUESO Figura 7.12. Escenarios de fragmentacién de grano fino (centro) y

grueso (derecha.) a partir de un mismo habitat original continuo

(izquierda). Los efectos negativos de la fragmentacion dependeran

< >

m del ajuste entre el tamano de grano de fragmentacion y la escala
perceptual y de respuesta de los organismos. Para un organismo
con la escala perceptual representada, el escenario de grano fino no
colapsaria su desplazamiento y su aprovisionamiento a lo largo de

o toda la extension del habitat, pero no asi el de grano grueso, que

impondria aislamiento biolégico entre fragmentos. No obstante, el

+ EFECTOS DE BORDE - escenario de grano fino promovera los efectos de borde en mayor
- EFECTOS AREA/CONFIGURACION + medida que el de grano grueso que favorecerd los efectos de pérdida

de area y aumento de aislamiento.

¢Qué evidencias tenemos sobre la escala-dependencia de los efectos negativos de la
fragmentacién sobre las interacciones planta-animal? Tal y como mostramos en otras
secciones de este capitulo, se pueden utilizar dos tipos de aproximaciones metodologi-
cas para evaluar la dependencia de la escala. En primer lugar, y bajo una consideracion
implicita del espacio, se pueden comparar simultaneamente los efectos de la fragmen-
tacion sobre niveles estructurales progresivamente mas amplios (e.g., Bowers y Dooley,
1993, 1999; Stephens ¢t al., 2004), a escala “de borde” (a lo largo de un gradiente de
distancia al borde o comparando el interior del fragmento con el exterior matricial), a
escala “de fragmento” (a lo largo de un gradiente de tamanos de fragmento) o a escala
“de paisaje” (a lo largo de un gradiente de contextos paisajisticos con distinto grado
de cobertura de habitat). En segundo lugar, podemos detectar la escala a la que se
hacen evidentes los efectos de la fragmentacion relacionando la respuesta biologica de
unidades muestrales concretas (individuos, poblaciones) con las caracteristicas espacia-
les de un contexto fragmentado (e.g., disponibilidad de habitat, tamafio promedio de
fragmentos, cantidad de borde, etc.) que se mide sobre extensiones espaciales progresi-
vamente mayores (e.g., en areas concéntricas de radios crecientes, Ricketts ¢t al., 2001;
Holland et al., 2004). El segundo tipo de aproximacion ha sido el mas utilizado para
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evidenciar que las interacciones planta-animal sufren los efectos de la fragmentacion a
escalas espaciales concretas (e.g., Steffan-Dewenter ¢t al., 2002; Thies et al., 2003; Garcia
y Chacoff, 2007). Por e¢jemplo, Thies y colaboradores (2003) evaluaron la herbivoria
floral por escarabajos especialistas en individuos de la crucifera Brassica napus, en 15 lo-
calidades que representaban distintos contextos paisajisticos. Los autores relacionaron
la intensidad de herbivoria con la proporcién de habitat natural en el contexto pai-
sajistico, midiendo dicha proporcién en areas circulares concéntricas progresivamente
mayores, desde 0.5 a 6 kilometros de radio. Encontraron una relaciéon negativa, que
indicaba una mayor incidencia de la herbivoria en los paisajes mas degradados y frag-
mentados, y esta relacion fue mucho mas marcada cuando se asoci6 con la proporcion
de habitat en el radio de 1.5 kilémetros, indicando la escala funcional de la fragmenta-
ci6n sobre la herbivoria.

7.10. Efectos escala-dependientes de la fragmentacion sobre distintas
interacciones en la cordillera Cantabrica

El estudio de los efectos de la fragmentacion sobre las interacciones planta-animal se
complica al considerar el caracter secuencial de las interacciones sobre el ciclo de vida
de las plantas. Un mismo paisaje fragmentado puede afectar negativamente a interac-
ciones de distinto signo, atenuando un mutualismo (como la polinizacién) pero también
reduciendo simultaneamente la importancia de un antagonismo (como la depredacion,
e.g., Aizen y Feinsinger, 1994a; Steffan-Dewenter ¢ al., 2001; Chacoff ¢t al., 2004). En
este caso, los efectos globales de la fragmentacion en términos de eficacia biologica y
potencial de regeneracion de la planta pueden llegar a ser inocuos, al compensarse los
efectos sobre las distintas interacciones sucesivas. Por el contrario, cuando las interac-
ciones afectadas son del mismo signo, podemos esperar que los efectos de la fragmenta-
cioén sean aditivos (e.g., Valladares ez al,, 2006). También en este contexto, es importante
considerar las cuestiones de escala, pues es esperable que distintos interactores tengan
distintas escalas de respuesta a la fragmentacién. En este sentido, Steffan-Dewenter y
colaboradores (2001) evaluaron, mediante un disefio espacialmente explicito similar al
descrito anteriormente, la respuesta a la fragmentaciéon a distintas escalas espaciales
de los polinizadores (abejas silvestres, abejas meliferas y abejorros) y los depredado-
res predispersivos de semillas (larvas de microlepidopteros y de dipteros tefritidos) de
la hierba perenne Centaurea jacea. Encontraron ciertas diferencias en la respuesta a la
fragmentaciéon de polinizadores y depredadores, en tanto que en los polinizadores se
producia solo a escala fina mientras que en los depredadores abarcaba todo el abanico
de escalas considerado en el muestreo. Como resultado aparente de esta coincidencia
espacial de efectos negativos sobre interacciones de distinto signo, encontraron que
el éxito reproductivo de la planta era independiente del grado de fragmentacion del
contexto paisajistico. En este caso, esa coincidencia de escalas se vio probablemente
favorecida por las similitudes en ciclo de vida, tamano corporal y movilidad entre los
dos tipos de interactores.

En el ejemplo anterior hemos considerado dos tipos de animales interactores con
una misma especie de planta, que compartian semejanzas biolégicas es escala percep-
tual y de respuesta a la heterogeneidad. Sin embargo, en la mayoria de los casos, y
como hemos expuesto reiteradamente, es esperable que distintos animales interactores



Capitulo 7 1 53

La escala espacial de las interacciones planta-animal

tengan escalas perceptuales muy diferentes. Para comprobar la escala funcional de la
fragmentacion en interactores de diferente signo biologico y perceptualmente muy dis-
pares, realizamos un estudio centrado en la red que el espino albar Crataegus monogyna,
mantiene con sus polinizadores (moscas, sirfidos y abejas), sus dispersantes de semillas
(zorzales frugivoros) y sus depredadores postdispersivos de semillas (roedores del gé-
nero Apodemus que consumen las semillas dispersadas por los zorzales), en la cordillera
Cantabrica (Garcia y Chacoff, 2007). Estos animales difieren fuertemente en tamaio
de area de aprovisionamiento y capacidad de movimiento, por lo que predijimos que la
escala funcional de la fragmentacion seria progresivamente mayor en roedores, insectos
y aves. El diseno de muestreo consistio en evaluar la magnitud de las tres interacciones
en 60 arboles distribuidos a lo largo de una extension de 80 ha y relacionar dicha mag-
nitud con el grado de fragmentacion (porcentaje de cobertura forestal) en el entorno,
considerando tres extensiones concéntricas alrededor de cada arbol focal, con radios de
10 m, entre 20 y 50 m, y entre 50 y 100 m. Encontramos que la fragmentacion afect6 a
todas las interacciones, con un efecto negativo aditivo en términos de eficacia biologica
de la planta. Asi, la tasa de producciéon de frutos, una medida de eficacia cuantitativa y
cualitativa de la polinizacién, y la intensidad de visita por aves frugivoras disminuyeron
considerablemente al disminuir la cobertura forestal en el entorno de las plantas focales
(Figura 7.13). Por el contrario, la tasa de depredacion postdispersiva respondié negati-
vamente a la cobertura forestal, indicando que las semillas dispersadas bajo plantas en
contextos mas fragmentados sufrieron mayor ataque por los roedores (Figura 7.13). La
escala funcional de los efectos de la fragmentacion difirio, como esperabamos, entre in-

1.0 0.075 * 0.141*
0.8 J

060 2y °° .

]
04 5 .

02{. **+ ., Vo, .

{ oy
o
&
& .. . o e_e
£ . 5 : .
o | T : r.. %

0.0

J 0.101*
fo) . . . o L
- Lo :
R] I . CLI
5 : bt :
§_’ 1S 5—1--;.—..477‘,’—’,:—"
= S ‘ AU
0.0 W.. PR,
0 20 40 60 80 100 0 20 40 60 80 100 0 20 40 60 80 100
§ 1.4 0.076 *
z .. ... . . ]
1] - .
@ ¢ see o ¥
S he o %
< .
8 R
© . . .
o o, [ .
© PN,
= N o =
o)
o

6 20 40 60 80 100 0 20 40 60 80 100
R10 cobertura forestal (%) R20-50 cobertura forestal (%) R50-100 cobertura forestal (%)

Figura 7.13. Magnitudes de
polinizacién, frugivoria y
depredacion postdispersiva de
semillas en arboles de Crataegus
monogyna, en funcion del
porcentaje de cobertura forestal
en el entorno de dichos arboles,
medido en tres areas circulares
concéntricas de radio 10 m.
20-50 m y 50-100 m (modificado
de Garcia y Chacoff 2007). La
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indica el valor del coeficiente de
determinacion (R?) en aquellos
ajustes de regresion lineal
significativos (* P < 0.05).
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teracciones. Sin embargo, no se cumplieron todas nuestras expectativas en el ranking de
escalas y, sorprendentemente, los efectos de la fragmentacion sobre la frugivoria fueron
mucho mas patentes a escala fina, desapareciendo a escala amplia (Figura 7.13). Gra-
cias a su gran capacidad de rastreo de recurso a escala paisajistica (ver apartado Arboles
ornitécoros y aves frugivoras en bosques cantabricos) las aves frugivoras parecen no
verse afectadas por las discontinuidades de habitat a escala de paisaje. No obstante, una
vez dentro de los rodales forestales, las aves parecen preferir aprovisionarse en aquellos
arboles que ofrecen, en su entorno inmediato, frutos adicionales y doseles protectores,
viendo su actividad afectada por la fragmentacion estructural. Por otra parte, las escalas
fina e intermedia fueron las mas importantes en el caso de la depredaciéon de semillas,
mientras que los efectos de la fragmentacion sobre la polinizacion solo fueron evidentes
a escala amplia. En resumen, este caso ¢jemplifica que distintas interacciones secuen-
ciales sobre la misma especie de planta sufren los efectos de la fragmentacion a distin-
tas escalas espaciales, lo que complica enormemente nuestra capacidad de prediccién
sobre el efecto global de la degradacion del héabitat sobre el potencial de regeneracién
de la planta.

7.11. Consideraciones finales

La capacidad del hombre para modificar, degradar y destruir los sistemas naturales
abarca todas las escalas espaciales donde opera la biodiversidad en nuestro plane-
ta, desde la escala microscopica donde se organizan proteinas y acidos nucleicos, a
la escala macroecologica global donde se regulan los ciclos biogeoquimicos. Por lo
tanto, el conocimiento de la escala espacial donde emergen los patrones y funcionan
los procesos ecologicos parece un requisito fundamental para desarrollar la biologia
de la conservacion (Noss, 1992; Wiens, 2002). La escala, un “concepto unificador no
reduccionista en ecologia” (Peterson y Parker, 1998), nos ayuda, en primer lugar, a
entender mejor como actan los principales factores de pérdida de biodiversidad y, en
segundo lugar, a establecer propuestas de gestion y restauracion basadas en el grado
de ajuste entre la estructura espacial requerida para el mantenimiento de poblacio-
nes y comunidades naturales viables y la estructura real del paisaje modificado. A lo
largo de este capitulo hemos tratado de mostrar la importancia de la escala espacial
ala hora de comprender el funcionamiento y el resultado de las interacciones planta-
animal. Las interacciones planta-animal tienen una escala funcional, un rango de
extensiones espaciales donde sus efectos son mas patentes, que difiere entre distintos
tipos de interactores. Esta escala funcional parece depender en gran medida de la res-
puesta de rastreo de los interactores sobre los recursos ofrecidos por las plantas, y del
papel de la estructura del habitat como condicionante escala-dependiente de dicho
rastreo de recursos. Gomo en cualquier otro proceso ecologico (Noss, 1992), la con-
servacion de las interacciones planta-animal ha de reconocer que su funcionamiento
depende de distintos factores actuando a distintas escalas espaciales y temporales. Por
ejemplo, como vimos anteriormente, la abundancia de aves frugivoras del bosque
templado patagonico parece depender, a una escala paisajistica, de la disponibilidad
de bosque, mientras que dentro del bosque, a una escala mas fina, esta determinada
por la abundancia de frutos en el sotobosque. Por tanto, hemos de ser conscientes de
que nuestras decisiones de manejo y conservaciéon deberan abarcar cuestiones muy
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diversas, desde como se estructuran las plantas individuales dentro de un rodal hasta
como se configura el habitat comtn de plantas e interactores a lo largo de los paisajes
regionales (ver también Grand y Mello, 2004; Telleria et al., 2005). En otras palabras,
la gestion ha de plantearse mediante una perspectiva pluriescalar y, a menudo, jerar-
quica, con actuaciones idiosincrasicas de cada escala espacial.

En este capitulo también hemos ejemplificado cémo los efectos de la degradacion
ambiental pueden depender del modo en que los animales interactores, en funciéon
de sus escalas particulares de percepcion ambiental, son capaces de responder a esos
nuevos escenarios de heterogeneidad, tanto en la cantidad de recurso como en la es-
tructura del habitat, generados por los cambios cualitativos y cuantitativos del habitat.
Los efectos ecologicos de la degradacion pueden, en gran medida, evaluarse desde
la perspectiva de como las modificaciones de habitats y paisajes regionales desajustan
espacialmente a los consumidores de sus recursos y por lo tanto modifican los efectos
reciprocos en las redes troficas (Van de Koppel ez al., 2005). Por lo tanto, las aproxima-
ciones pluriescalares son una herramienta fundamental para comprender el efecto de
la estructura del paisaje en el rol de las interacciones bidticas como moduladores de las
dinamicas locales de poblaciones y comunidades (ver también Steffan-Dewenter et al.,
2001; Tewksbury et al., 2006).

Como conclusion, queremos plantear algunas cuestiones hacia las que pensamos
deberia orientarse la investigaciéon en la escala espacial de las interacciones planta-
animal y su aplicacion en la respuesta de las interacciones a la degradacion ambien-
tal. Una primera cuestion es evaluar si existen tendencias generalizables en las escalas
funcionales de distintas interacciones planta-animal, que puedan explicarse en fun-
cién de las caracteristicas de las plantas, los distintos tipos de interactores y la estruc-
tura del paisaje. Para ello, necesitamos estudios espacialmente explicitos en sistemas
que incluyan distintos tipos de interactores alrededor de una misma especie de planta
focal (o pequenos grupos de especies de plantas con interactores compartidos). Es-
tos disefios pueden replicarse en distintas areas geograficas que ofrezcan sistemas de
interacciones que, aunque muestren disparidad taxonémica, sean estructuralmente
similares (por ejemplo, tanto las especies focales de la cordillera Cantabrica como las
del bosque templado patagbnico son plantas polinizadas por himenodpteros y dipte-
ros, productoras de frutos carnosos de tamano medio, dispersadas por aves de tamano
pequeiio-medio y cuyas semillas dispersadas son depredadas fundamentalmente por
pequeiios roedores). El estudio comparado de sistemas geograficamente dispares pue-
de contribuir a poner de manifiesto el peso de la estructura interna de los habitats en
el ajuste espacial entre plantas e interactores, pues frecuentemente la fisionomia del
habitat tiene una fuerte componente local o regional. Por otra parte, el estudio de la
respuesta de las interacciones a los gradientes espaciales de degradaciéon ambiental
requiere también de visiones integradoras capaces de determinar la importancia del
encaje espacial de distintas interacciones mutualistas y antagénicas. No so6lo es impor-
tante identificar cudl es el “tamano de grano” de los efectos de distintos tipos de de-
gradacién ambiental sobre distintas interacciones planta-animal, sino también llegar
a estimar como el colapso funcional de las interacciones se traduce en desbarajustes
demograficos, escala-dependientes, en las poblaciones, metapoblaciones, comunida-
des y metacomunidades de plantas.
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