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RESUMEN

Durante dos afios se estudiaron la floracion y fructificacion del avellanillo en e Parque Natural Los Alcornocales. El
seguimiento individual de méas de 6.000 flores, observaciones de polinizadores y diferentes experimentos revelaron que
apesar deunaaltatasade visitas por insectos, lafructificacion de esta especie autoincompatible sufre unaseveralimitacion
por la falta de polen procedente de otros individuos. La abundancia de polinizadores aumenta a lo largo de la época de
floracion y con ellalatasa de fecundacion, pero a mismo tiempo aumentala mortalidad de flores y frutosinmaduros, en
gran parte debido a la sequia estival. Como consecuencia, €l éxito reproductor varia segun las condiciones ambientales
durante un periodo relativamente corto a finales de la floracion y puede reducirse considerablemente por condiciones
meteorol 6gicas adversas en esta época.

Palabras clave: autoincompatibilidad, fenologia de floracion, Frangula alnus subsp. baetica, polinizacién.

ABSTRACT

Limits on seed production in Alder Buckthorn (Frangula alnus subsp. baetica) - The flower and fruit production of Alder
Buckthorn was studied over two yearsin the Parque Natural Los Alcornocales. The monitoring of more than 6000 flowers,
pollinator observations and different experiments showed that trees of this self-incompatible species are severely cross-
pollen limited. The pollinator abundance increased through the flowering season and the fruit set improved likewise; but
at the sametimethe mortality of flowersand initiated fruitsalso increased, largely due to the onset of the summer drought.
Results indicate that the annual seed output of the investigated populations is largely determined by the environmental
conditions during arelatively short period near the end of the flowering season, and it may be severly reduced by adverse
weather.

Keywords: self-incompatibility, flowering phenology, Frangula alnus subsp. baetica, pollination.
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INTRODUCCION

Uno de los habitats mas prestigiosos del Parque Natural Los Alcornocales son los canutos, |as estrechas gargantas que
rodean los cursos atos de los arroyos. Los canutos albergan una gran variedad de especies vegetaes que fueron
ampliamente distribuidas en Europa durante el Terciario pero hoy estan restringidas a pocos enclaves con condiciones
ambiental es especiales, que han permitido la supervivencia de estos relictos (Hampe & Arroyo 2002, Mejiaset al. 2002).
Estasespeciesrelictasdel Terciario han evolucionado enun climasubtropica y mucho menosestacional queel actual clima
mediterraneo (Mai 1989), y suspoblacionesrestantes - amenudo pequefiasy aisladasentre si - suelen permanecer al margen
de su tolerancia climética.

La reproduccion y el establecimiento de las plantas jovenes suelen ser las fases del ciclo de vida que sufren la mayor
mortalidad y amenudo forman el cuello de botellaparalaregeneracion que determinalatoleranciaambiental delasplantas
(Woodward 1987, Pigott 1992). Por |o tanto tenemos que conocer con detalle labiologiay dinamica de estos procesos y
los factores ambiental es que limitan su éxito, Si queremos disefiar medidas adecuadas parala conservacion de |as especies
relictas. El presente trabajo estudia labiologiareproductivadel avellanillo (Frangula alnus subsp. baetica, Rhamnaceae),
un arbol tipico de los canutos que cuenta con sus mayores poblaciones anivel mundial en el &readel Parque Natural Los
Alcornocales. En particular, se pretenden 1) quantificar la produccion de semillas en dos afios consecutivos, 2) identificar
los factores limitantes y las fases reproductivas que sufren los mayores niveles de mortalidad, 3) examinar el papel dela
fenologia de floracion, y 4) evaluar el futuro potencial reproductivo de las poblaciones relictas del avellanillo bajo el
esperable cambio climético.

AREA Y METODOSDE ESTUDIO

El presente trabgjo fue llevado a cabo en dos gargantas de la sierradel Aljibe (Puerto Oscuroy Medio) localizadas en el
término municipal de Alcaladelos Gazules. Al comienzo de laépoca de floracion 2000 se marcaron cinco ramasjovenes,
respectivamente, en 33 &rboles, y éstas fueron control adas cada 6- 7 diashastael final delaépocadefructificacion. Durante
cada censo se anot6 lafase de todas las flores controladas (botdn, floraabierta, flor pasada, fruto inmaduro, fruto maduro).
Dafosvisiblesdefloresofrutosfueron registradosjunto con el supuesto factor de mortalidad: 1) herbivoria, 2) desecacion,
3) factoresintrinsecos (cuando flores/frutos dejaban de crecer y cambiaban de color antes de caerse), y 4) desconocido. El
seguimiento fue repetido en 2001 en una submuestra de 15 arboles.

Cuatro arboles por poblacion fueron observados durante os afios 2000 y 2001 para describir la comunidad de insectos
polinizadores y su abundancia a lo largo de la época de floracion. Una rama por arbol fue marcada y observada
semanal mente durante 15 minutos. No fue posible anotar el numero deflores visitadas por cadainsecto individual, asi que
se consider6 cada estancia de un polinizador en laramafocal como unavisita. Al final de cada observacion se contd el
nimero de flores abiertas en larama.

Serealiz6 un experimento de adicidn de polen paraexaminar si aproduccion defrutos estabalimitada por lafaltade polen
aln en el momento de mayor abundancia de polinizadores (principios de junio). En cinco &rboles por poblacion, se rozé
cuidadosamente el estigma de diez flores por arbol con anteras provenientes de otros individuos, mientras que diez otras
flores abiertas sirvieron de control. Un segundo experimento examinG el papel de la fenologia de floracion para la
fructificacion. Antesdel comienzo delafloracion 2001, semarcaron tresjuegos de cuatro ramas, respectivamente, en nueve
arboles pertenecientes a la poblacién de la garganta del Puerto Oscuro. Las ramas fueron controladas cada 2-3 diasy las
flores recién abiertas fueron cuidadosamente quitadas segln el tratamiento de floracidn: 1) temprano (los tltimos 50%),
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mientras que no se detectaron diferencias entre las dos poblaciones.

2) pico (los primeros y los Ultimos 25%), 3) tardio (los primeros 50%) y 4) continuo (cada segunda flor). En ambos

experimentos se registraron los numeros de frutos iniciados y madurados.
Para cada rama se calcularon las fracciones de flores que Ilegaron a convertirse en frutos iniciados y en frutos maduros,

repectivamente. Estas fraciones formaron labases delamayoriade losandlisis estadisticos. Ademas, seredizé unandlisis
Lafigura 1 presentala fenologia de floracion para los dos afios de estudio. Las tasas y causas de mortalidad cambiaron

bastante a lo largo de la época de floracion. Flores tempranas sobrevivieron en su mayoria pero fracasaron cas
completamente en producir frutos. Lainiciacion de frutos aument6 en la segundamitad de la época de floracion, hastaque

de estado clave (key-stage analysis, Y amamura 1999) sobre |os datos de |os seguimientos descriptivos paraidentificar la

presenta el porcentaje del nimero total de flores que floreci6 en cada fecha de censo; abajo se indica cuantas flores lograron los siguientes
mortalidad de flores/frutos a lo largo del proceso reproductor, y su variacion entre 10s

Figura 1. Fenologiade floracién y mortalidad de flores/frutos del avellanillo alo largo de las épocas de floracion de 2000 y 2001. Arriba se
estados de desarrollo: boton (blanco), flor abierta (tramafina), fruto iniciado (trama gruesa) y fruto maduro (negro).

Sesiguieron aun total de 1.006 inflorescencias con 4.446 flores en €l afio

2001. Lasinflorescencias fueron méas grandes en 2001
mientras que €l nimero de inflorescencias por ramano vari6 de un afio

Patrones espaciales y temporales de floracion, mortalidad y fructificacion
128, p

RESULTADOS
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Figura 2. Mortalidades de flores y frutos a través de los diferentes estados de desarrollo en 2000 y 2001: BOT: botén, FLA: flor abierta,
FRI: fruto inicicado, FRM: fruto maduro. Véase la Tabla 1 para una comparacion estadistica de |os dos afios.

esta tendencia fue adelantada por un incremento destacado de la mortalidad (figura 1). Los factores de mortalidad més

importantes fueron la desecacion (2000: 41%, 2001: 46%) y la herbivoria (sobre todo por pulgones, 32 y 41%). La

herbivoriafue més abundante en la época tempranay medianade floracién, mientras que la desecacion destaco d final (o

seq, durante el periodo de mayor iniciacion de frutos) y matd casi todas las flores méas tardias.

El andlisis de estado clave demostrd que la mayor mortalidad ocurrid entre las flores abiertas, seguido por los botones
(figura 2). Ambos estados sufrieron una mortalidad més elevada en 2001 que en 2000 (tabla 1). Como consequencia, en
2000un 9+ 6% (media+ desv. est.) delasfloresse convirtieron en frutosmadurospero soloun5 £ 5%in 2001. Lainiciacion
y lamaduracion de frutos variaron mucho entre arboles (coeficiente de variacion = 18-26% en ambos afios), pero no entre
poblaciones (t test: p > 0.10 en ambos casos).

Estado Submortalidad 2000 2001 t df p
Botén k, 0'05 = 0'03 (0'04) 0'13 + 0'05 (0'09) -5'8 14 0'0001
Flor abierta k, 0'64 = 0'37 (0'53) 0'84 = 0'34 (0'57) 31 14 0'009
Fruto iniciado K, 0'52 = 0'23 (0'43) 0'50 = 0'28 (0'34) 03 14 0'78
Total K 1'21 = 0'41 (1'00) 1'48 = 0'51 (1'00) -2'4 14 002

Tabla 1. Resultados de tests pareados sobre las tasas de mortalidad durante diferentes estadios de la reproduccion en 2000 versus 2001; se
describen tasasdemortalidad en formadeval oresk (media=+1 desviacion estandar, entre paréntesislacontribucion rel ativade cadamortalidad
alamortalidad total) segin Y amamura (1999).
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Figura 3. Abundancia de polinizadores alo largo de las épocas de floracion 2000 y 2001. Abajo se indica los nimeros absolutos
observados de diferentes taxones, arriba se demuestra la tasa de visitas por flor abiertay hora de observacién.

POLINIZADORES

Losarbolesfueronvisitados por unagran diversidad deinsectos pertenecientes alos érdenes Hymenoptera (55%), Diptera
(23%), Coleoptera (20%) y Lepidoptera (2%; n = 815 visitas, véase también figura 3). Latasa de visitas por flor abierta
aument6 alo largo de laépocade floracion, de manera que florestardias recibieron unas cinco veces mas visitas que flores
tempranas (figura 3).

ADICION DE POLEN

Laadicion de polen afectd lainiciacion defrutos en todos los &rbolestratados y resultd en su duplicacion de 28 a60%. Esta
diferencia fue altamente significativa (test de Wilcoxon: Z = 2'8, n = 10, p = 0'005).

MANIPULACION FENOLOGICA

El tratamientos de floracion temprana inicié un menor nimero de frutos que los otros tratamientos (figura 4; test de
Friedman; c>=9'1, df =3, p=0'03), mientrasqueel tratamiento defloraci n continuamadurd consi derablemente mésfrutos
que el resto (figura5; ¢ = 11'3, df = 3, p= 0'01).
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Figura 4. Resultados de la manipulacion experimental de la fenologia de floracion. Se representan lainiciacion y maduracion de frutos en
funcién desu deviacionesdel promediodelasréplicasexperimental es(i.e., juegosderamas) paraestandardizar laextensavariacion entreéstas.
L ostratamientos son floraci6n temprana (Ultimos 50% delasfloresquitados), central (primerosy ultimos 25% quitados), tardia(primeros50%
quitados), y continua (cada segundaflor quitada).

DISCUSION
Fasesy factores limitantes para la produccion de frutos

El andlisis de estado clave demostr6 que la mayoria de las pérdidas del potencial reproductor ocurre durante la apertura
delasflores, mientras que los botones y los frutos inmaduros sufren mortalidades menores; en otras palabras: lamayoria
delasfloreslleg6 aabrir pero fracasd eniniciar e fruto. Los datos observacionalesy €l experimento de adicion de polen
indicaron que estefallo de fecundacion se debe aunagrave escazez de polen procedente de otrosindividuos, indispensable
paraunafecundacion exitosaen estaespecie autoincompatible (Medan 1994). El éxito defecundacion aument6 en paralelo
con laabundanciade polinizadores, y laadicion de polen ajeno duplicé lainiciacion de frutos ain en €l momento de mayor
actividad de polinizadores. Este Ultimo resultado podria incluso subestimar el verdadero grado de limitacion de polen
cruzado, yaque el tamafio minGsculoy laestructurade lasflores dificultan mucho las polinizaciones manuales (A. Hampe,
observacion personal). La grave limitacion de polen contrasta con la aparentemente alta abundancia de insectos
polinizadoresy sugiere quelosarbol esestudiados experimentan un muy elevado nivel degeitonogamiayi.e., polinizaciones
entre diferentes flores de la misma planta; de Jong et al. 1993, Willcock & Neiland 2002).

Variacion de la produccion de frutos dentro de'y entre afios

Al comienzo de laépoca de floracion el servicio de polinizadores no parece permitir unanotable iniciacion de frutos; més
tarde la actividad aumenta (come demuestra e experimento fenoldgico), pero precisamente cuando la fecundacion
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funcionamejor, el comienzo de la sequia veraniegaincrementalamortalidad de botonesy llegaamatar todos |os botones
méstardios. Por lotanto, lainiciacion defrutos estarestringidaaun periodo relativemante corto, y su éxito estafuertemente
afectado por |as condiciones meteorol dgicas durante esta época clave. Estas condiciones variaron entre 2000 y 2001, ya
que en el segundo afio esta época critica coincidié con una temporada de altas temperaturas y fuerte Levante. Como
resultado, la produccion de frutos se redujo por unos 50%.

Lacomparacion entre 2000 y 2001 demuestraademas que diferentes fases del proceso reproductor varian en su respectiva
susceptibilidad alas condiciones climéticas. Lamortalidad de botones fue relativamente baja en 2000 (8'2%) pero casi €
tripleen 2001 (23'7%), sobre todo debido aunaplagade pulgonesy un fuerteincremento de ladesecacion deflores. Ambos
factoresestan vincul ados con las condiciones meteorol g cas, yaque laabundanciade pul gones depende mucho del tiempo
y puede aumentar enormemente dentro de pocas semanas si las condiciones son idoneas (Bale et al. 2002). En 2001, los
pulgones y la sequia mataron muchos botones precisamente durante la época de mejor fecundacion, y su impacto es
probablemente el principal responsable paralabajafructificacion del afio 2001. Ademas de los botones, lasflores abiertas
también sufrieron una mayor mortalidad en 2001, o que indica que el proceso de polinizacién también responde a las
condiciones meteorol dgicas. Posibles razones pueden ser una menor actividad de polinizadores y también una reducida
longevidad de las flores abiertas debido a las condiciones meteorol 6gicas (A. Hampe, observacion personal).

El desarrollo de los frutos parece ser |afase menos susceptible al momento de su iniciacion y las respectivas condiciones
meteoroldgicas. Al contrario, el experimento fenol 6gico demostré que cuanto més se distribuye lainiciacion de diferentes
frutosalo largo delaépocade floracion, mayor eslaprobabilidad de que estos frutos|leguen amadurar. Esta observacion
indica que algln tipo de limitacion de recursos (p. €. agua o carbohidratos) esta afectando €l desarrollo de los frutos.

Potencial reproductor en €l contexto de las poblaciones

Lalimitacion de polen cruzado parece ser el mayor problema paralaproduccion de semillas en las pobl aciones estudiadas.
La polinizacion suele verse afectada por varias caracteristicas poblacionales, como su tamafio, densidad, distribucion
espacial, y en especies autoincompatibles también su diversidad y estructura genética (véase Kunin 1997, Willcock &
Neiland 2002 para revisiones recientes).

Hoy diael Parque Natural Los Alcornocales alberga las poblaciones mas grandesy estables del avellanillo, mientras que
en el resto del arealas poblaciones suelen ser pequefias (amenudo, menos de 100 individuos adultos), muy aisladas entre
sl y en retroceso (VVAA 2000, Hampe & Arroyo 2002). El tamafio efectivo de las poblaciones -0 sea, el nimero de
individuos que contribuyen a la regeneracion— es probablemente aln mas pequefio, ya que muchos arboles pequefios
préacticamente noinician frutos (Hampe 2002, Hampe & Arroyo 2002). Dado quelareproduccion del avellanillo sereduce
bajo efectos de consanguinedad (Medan 1994, Hampe & Arroyo 2002), no sorprende que poblaciones muy pequefias o
espaciadas suelen producir muy pocos frutos (Medan 1994, A. Hampe, observacion personal). Parece probable que una
reduccion continuada de estas poblaciones méas pequefias causara la pérdida total de su potencial reproductor por efectos
deAllen (véase Lamont et al. 1993, Groom 1998 para casos similares). Viceversa, el potencial reproductor y laviabilidad
de estas poblaciones mas vulnerables podria muy probablemente ser restituido mediante repoblaciones, preferiblemente
con &rboles de lamisma zona pero tampoco demasiado relaci onados genéticamente para prevenir |os mencionados efectos
perjudiciales de la consanguinedad (Ellstrand & Elam 1993, Hedrick & Kalinowski 2000).

Biologia reproductiva del avellanilloy e cambio climético

El presente estudio demuestra como condiciones meteoroldgicas adversas pueden intervenir en e proceso de la
reproduccion y reducir la produccién de semillas, incluso aunque 2001 no fue un afio especiamente desfavorable,
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comparado por ejemplo con |os afios secos a principios delos afios 1990 (SinambA Difusion 1998). Lafuerte variabilidad
interanual del éxito reproductor en funcidn del tiempo escomparableaplantasen latitudeso altidudesmuy elevadas (Agren
1988, Houle & Filion 1993, Wagner & Mitterhofer 1998). Pero contrario a estas regiones, las condiciones climéaticas se
estan agravando en el oestede Andalucia: A lolargo del siglo pasado, las preci pitaciones primaveral es han disminuido mas
de 30%, mientrasque lastemperaturas de primaverahan aumentado significativamente durantelos Ultimos 20 afios (Garcia
Barron 2000).

Un reciente estudio filogeografico indica que las poblaciones ibéricas del avellanillo son antiguos relictos de probable
origen Terciario; su elevadaedad, continuidad y aislamiento entre si han creado unariqueza genética inica dentro del &rea
de distribucion de la especie Frangula alnus (Hampe et al. 2004). Sin embargo, recientemente €l avellanillo ha
desaparecido o estaapunto de desaparecer deimportantes partesde su distribucion (p.g. SierraNevada, Sierrade Cazorla;
VVAA 2000, Hampe & Arroyo 2002). Un reducido potencial reproductor bajo |as actuales condiciones climaticas podria
Ser una causa importante de este preocupante regreso. Segun los criterios de Bond (1995), |a biologia reproductiva del
avellanillolehacealtamente susceptibleacambios climéticos, yaquelas poblaciones dependen exclusivamentede semillas
para su regeneracion y de insectos polinizadores para la produccion de ellas. El reducido tamafio de muchas poblaciones
restantes les hace particularmente susceptibles a una alta variabilidad interanual en su éxito reproductor, y muy
probablemente también a amenazas adicionales como alteraciones humanas de sus hébitats (Ellstrand & Elam 1993,
Hedrick & Kalinowski 2000). Ademds, casi todas |as poblaciones son tan aisladas que extinciones locales no pueden ser
amortiguadas por dinamicas metapoblacionales anivel regional. Por o tanto es de esperar que la capacidad reproductora
y laviabilidad de poblaciones seguira reduciendose, si no setoman pronto medidas apropiadas de conservacion. Lasrecién
comenzadas actividades de repoblacion en el Parque Natural Los Alcornocales y otros lugares son sin duda una medida
importante y prometedora; la proteccidn estricta de las poblaciones restantes y de la vegetacion arededor de los canutos
que contribuye a atenuar efectos de sequia serd otra medida imprescindible para asegurar la supervivencia de esta especie
en Andalucia
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