
En los capítulos previos de ésta tesis he tratado de demostrar como los herbívoros afectan a dife-
rentes aspectos de la ecología de los pastizales de dehesa, partiendo de la idea de que los efec-
tos de los herbívoros sobre la vegetación van a depender en gran medida del sitio que escojan
para comer, que los efectos no pueden ser generalizados para herbívoros grandes y pequeños y
que pueden variar con la productividad primaria. Los datos presentados en esta tesis, resultan de
un estudio en una sola área y con unos herbívoros en particular. Por tanto, la interpretación de los
resultados está limitada por el suelo, clima y características específicas de los herbívoros y plan-
tas implicadas en este estudio. En esta síntesis trato de conectar las observaciones que han sido
hechas en los cuatro capítulos anteriores y exploro como las interacciones topografía-suelo-plan-
ta-herbívoro condicionan el uso por los herbívoros y la respuesta de las plantas en el pastizal de
dehesa estudiado.

Factores determinantes de la riqueza de especies

Los herbívoros consumieron cerca de la mitad de la biomasa aérea disponible en el ecosistema,
afectando a diferentes parámetros de la comunidad de plantas como a la altura y cobertura vege-
tal así como a la biomasa de raíces (capítulo 5). A pesar de ello, sus efectos en la riqueza de espe-
cies no fueron claros (capítulo 6). La exclusión de conejos, o la de ovejas y conejos no afectó a
la riqueza, diversidad y equitatividad, aunque si a la heterogeneidad espacial, la cual aumentó en
las parcelas no pastadas, aunque este efecto fue solo significativo en algunos años. Estos resul-
tados indican que, en el periodo estudiado, el pastoreo por diferentes herbívoros tuvo pocos efec-
tos sobre la riqueza de especies. Sin embargo, analizando en más detalle los parámetros medi-
dos, aparecen determinadas tendencias que indican que los herbívoros, en cierta manera, si afec-
taron a la riqueza de especies. Al relacionar la riqueza frente a diferentes parámetros de la comu-
nidad vegetal, ésta resultó positivamente relacionada con la altura de la vegetación en sitios poco
productivos, mientras que en sitios muy productivos resultó relacionada negativamente con la bio-
masa aérea (Fig. 7.1). El gráfico muestra que el número de especies no difiere mucho entre los
tratamientos, confirmando la falta de efectos significativos, sin embargo, si podemos sacar algu-
nas conclusiones respecto a la riqueza y el efecto de los herbívoros. En sitios poco productivos, la
mayor riqueza la encontramos en aquellos sitios con mayor altura, es decir, según nuestros resul-
tados, la tendencia sería a encontrar mayor número de especies en el tratamiento no pastado,
donde la vegetación es significativamente más alta (ver Fig. 5.1c). El umbral crítico parece estar
alrededor de los 5 cm, por debajo del cual el número de especies decrece y por encima aumenta.
En lugares más pobres en recursos, una mayor altura de la vegetación puede afectar positivamen-
te al establecimiento de nuevas especies, al disminuir el grado de insolación (pero permitiendo el
paso de la luz) y manteniendo más humedad en el suelo. En sitios muy productivos, la riqueza de
especies disminuyó a medida que aumentaron los valores de biomasa aérea. En general, la mayor
riqueza de especies se dio con valores de biomasa comprendidos entre los 15 y 25 gramos (para
los cuadrados de 20 cm x 20 cm, es decir, entre los 375-625 gramos/m²), tendiendo a disminuir
por encima y por debajo de estos valores. Si miramos la Figura 5.1a para "lowlands" (zonas bajas
muy productivas) y basándonos en las tendencias observadas, podemos sugerir que la riqueza de
especies tendería a ser menor en los tratamientos pastados por conejos, es decir, donde hemos
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encontrado los valores mayores de biomasa. Sin embargo, lo más posible y lógico es que el acu-
mulo de materia vegetal muerta observado en el tratamiento no pastado termine bloqueando la
productividad del sistema y disminuyendo la riqueza de especies. El hecho de que la riqueza de
especies aumente con valores de biomasa o productividad primaria intermedia, explica también la
diferencia encontrada entre el número de especies de sitios poco productivos (62 especies) y sitios
más productivos (89 especies) (Apéndice 2.1 y 2.2). Este patrón se ajusta a lo encontrado en otros
estudios (ver siguiente apartado). Sin embargo, aún no está claro el mecanismo por el que se pro-
duce la relación riqueza-productividad, y la idea sigue siendo un tema ampliamente debatido en
ecología.

Relación riqueza de especies-productividad primaria

Como en nuestro caso (Fig. 7.2), muchos estudios en diferentes ecosistemas han encontrado una
relación entre la riqueza de especies y la productividad primaria (ej. Grime 1973, Huston 1980,
Tilman 1982, 1993, Rosenzweig & Abramsky 1993). A menudo se ha comprobado que la riqueza
de especies aumenta con la productividad hasta que alcanza una meseta, pasada la cual aumen-
tos en productividad van asociados con una disminución en la riqueza. Esto es lo que en ecología
se ha llamado la relación en forma de duna o montículo (hump-shaped relationship en inglés).
Aunque se han propuesto numerosas explicaciones para este fenómeno, hay muy pocos acuer-
dos sobre los factores y mecanismos que controlan la relación riqueza de especies-productividad
(Rosenzweig & Abramsky 1993, Abrams 1995). Algunos trabajos están directamente enfocados en
la competencia de las plantas por los recursos (Tilman 1982, Rosenzweig & Abramsky 1993,
Pausas 1994). En ambientes con muy bajas concentraciones de recursos, la riqueza de especies
es generalmente baja porque solo unas pocas especies pueden sobrevivir. En estos ambientes,
un incremento en la disponibilidad de recursos limitantes aumentará el crecimiento y la superviven-
cia de las distintas especies (Huston 1979, 1994). Al contrario, en un ambiente con mucha concen-

  

Figura 7.1: a) relación entre altura media de la vegetación (cm) y riqueza de especies en sitios poco productivos (n = 45,
regresión logarítmica, r² = 0.43 , p < 0.001) y b) relación entre la biomasa área media (g) y riqueza de especies en sitios
muy productivos (n = 45, r² =  0. 19 , p = 0.002).  Se han incluido los datos desde 2002 al 2004 para cada una de las réplicas
existentes; C = conejos, C + O = conejos y ovejas (control), N = no herbívoros. 

a) b)
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tración de recursos, un aumento de éstos resultará en una disminución de especies ya que facili-
ta la existencia de especies muy competidoras que dominarán el sistema (Grime 1973). Contraria
a esta hipótesis, otros autores (McNaugthon 1977, Connell 1978, Lubchenco 1978)  se centran en
el efecto de las perturbaciones, que alteran el resultado de la competencia y reducen la probabili-
dad de exclusión competitiva (Huston 1979, 1994). La presión de depredación ha sido considera-
da como una de las formas más extendidas e importantes de perturbación (Trémont 1994), la cual
puede influir en la productividad de los ecosistemas (Leibold & Wilbur 1992) y en la riqueza de las
especies (Lubchenco 1978). Pocos trabajos (ver capítulo 5 y 6) han probado una interacción fuer-
te entre el impacto del pastoreo y la productividad sobre la riqueza de especies. Prouxl &
Mazumder (1998) sugirieron que la riqueza de especies disminuye con la intensidad de pastoreo
en ecosistemas pobres en recursos porque la limitación de recursos no permite la recuperación de
las plantas después de ser comidas. En nuestro trabajo, el pastoreo intenso por conejos en siste-
mas poco productivos produjo una disminución de la cobertura vegetal (capítulo 5). Esto indica
que las plantas fueron incapaces de rebrotar tras ser comidas (por la falta de nutrientes y/o por la
elevada presión de pastoreo), sin embargo, esta situación no condujo a una disminución en la
riqueza de especies respecto al tratamiento no pastado, donde la cobertura verde aumentó.
Nuestros resultados parecen sugerir que la riqueza de especies en el ecosistema estudiado está
principalmente influida por la productividad más que por el efecto de los herbívoros. 

Evidencias de la existencia de la relación riqueza-productividad se han acumulado a escalas loca-
les y regionales (ver revisiones en Prouxl & Mazumder 1998 y en Pausas & Austin 2001), sin
embargo, pocas veces ha sido descrita para comunidades de plantas anuales (ver Kutiel & Danin
1987, Puerto et al. 1990). Como sugieren en su trabajo Kutiel & Danin (1987), en el rango de pro-
ductividad intermedia se facilita la existencia de una comunidad diversa de anuales con diferentes
estrategias adaptativas favorecidas por la diferenciación de nicho, perturbaciones y heterogenei-
dad del hábitat. Por debajo de este rango, la riqueza de especies disminuye y la comunidad está
compuesta por especies muy adaptadas al estrés ambiental. A medida que los recursos son más
abundantes, un mayor número de especies puede repartirse los recursos en cantidad suficiente

Figura 7.2: Relación entre la biomasa aérea media de la vegetación (g) y riqueza de especies, (n = 45, regresión cuadrática,
r² = 0. 46 , p < 0.001).  Se han incluido todos los datos desde 2002 al 2004 correspondientes a los tratamientos control
(conejo+ oveja) de las zonas poco y muy productivas y al tratamiento conejo de las zonas poco productivas por su
similaridad con el control. 
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para evitar la extinción (Tilman 1982). Por encima de este rango, la riqueza de especies disminu-
ye aunque aumente la producción, ya que la mayor cantidad de biomasa es debida a unas pocas
especies, las cuales aparentemente pueden hacer un mejor uso de los recursos, debido a sus
mayores capacidades competitivas bajo estas condiciones. Los ecosistemas mediterráneos estu-
diados están, en general, compuestos por especies con una larga adaptación a un clima duro y
con unas condiciones edáficas pobres, donde lógicamente las diferentes especies han desarrolla-
do diversas estrategias para soportar estas condiciones pero donde la producción de biomasa no
asegura necesariamente su éxito. 

Modelo general de Milchunas: ¿es aplicable a nuestro sistema?

El modelo (Milchunas et al. 1988) predice que pastizales semiáridos con una larga historia de pas-
toreo solo responderán con un moderado descenso en la diversidad con aumentos en la presión
de pastoreo, mientras que en condiciones más húmedas, el efecto del pastoreo debería ser más
intenso (ver con más detalle en capítulo 1). La topografía ondulada de nuestra zona de estudio
determina un gradiente de productividad primaria que permitió hallar diferencias en valores de bio-
masa, nutrientes y agua entre las zonas altas y bajas del ecosistema (capítulo 6). Estas divergen-
cias son suficientes para aplicar las diferencias topográficas a pequeña escala como si fueran dos
ambientes distintos (ver Osem et al. 2002, 2004, Peco et al. 2006) y con diferentes respuestas
potenciales de la riqueza de especies al pastoreo según el modelo propuesto por Milchunas. En
nuestro caso (capítulo 6), al no encontrar diferencias significativas respecto a la riqueza de espe-
cies entre tratamientos pastados y no pastados, podemos decir que el modelo se cumplió para las
zonas altas poco productivas del sistema pero no para las zonas bajas más productivas. 

Posteriores revisiones al modelo de Milchunas (Cingolani et al. 2005) se han basado en casos de
comunidades semiáridas con larga historia de pastoreo donde la riqueza de especies no varió o lo
hizo muy poco en respuesta a la intensidad de pastoreo, pero la composición de especies varió
bastante, de tal manera que se rechazaría en parte el mecanismo propuesto por Milchunas. Este
cambio en la composición de especies sin cambios en la riqueza también se observa en el poste-
rior trabajo de Milchunas & Lauenroth (1993) donde usaron casos publicados en todo el mundo.
Por tanto, no todas las plantas que han evolucionado en un ambiente semiárido son necesaria-
mente resistentes o tolerantes al pastoreo. En nuestro caso, al analizar el efecto de los tratamien-
tos de pastoreo sobre las especies más abundantes, detectamos algunos cambios a nivel de espe-
cies (Tabla 7.1). Los efectos fueron escasos (de las 32 especies analizadas, solo encontramos
cambios en 6) y en la mayoría solo se dieron en algunos años, sin embargo, se detectan algunas
tendencias que sugieren cambios futuros en la composición de especies. En las zonas poco pro-
ductivas solo encontramos dos especies afectadas significativamente por el pastoreo, Ornitopus
compressus y Trifolium arvense (ambas leguminosas), cuyas coberturas disminuyeron en los tra-
tamientos pastados. En las zonas más productivas, encontramos tres especies favorecidas por el
pastoreo, Trifolium campestre, Bromus hordaceus y Gaudinia fragilis, mientras que solo una espe-
cie, Myosotis discolor, redujo su cobertura en las parcelas pastadas. 

Tal como se comenta en el capítulo 1, se han sugerido mecanismos adicionales a los propuestos
por Milchunas et al. (1988) relacionados con la variabilidad en la intensidad de pastoreo durante
el tiempo evolutivo (ver Cingolani et al. 2005). En general, la densidad de herbívoros domésticos
y silvestres no ha sido constante a lo largo del tiempo. En la Península Ibérica, por ejemplo, las
poblaciones de conejo europeo han sufrido un importante declive, desde mediados del siglo pasa-
do, como consecuencia de la destrucción del hábitat y las epidemias (Mixomatosis y EHV) (ver
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capítulo 1). En sistemas muy productivos, tales fluctuaciones habrían seleccionado dos grupos de
especies; especies altas que aumentan en periodos con bajas intensidades de pastoreo, y espe-
cies bajas que aumentan en periodos de mucha intensidad (Milchunas et al. 1988). Cingolani et al.
(2005) proponen además que en sistemas semiáridos las fluctuaciones en la intensidad de pasto-
reo también han seleccionado dos tipos de especies: especies muy resistentes al pastoreo que
aumentan en periodos de alta intensidad de pastoreo, y especies menos resistentes al pastoreo,
pero más adaptadas a la captación de recursos, que aumentan en periodos de baja intensidad.
Cuando el número de especies de ambos tipos es similar, cambios en la intensidad de pastoreo
pueden causar cambios substanciales en la composición con pocos o ningún cambio en la rique-
za. 

Falta de efectos sobre la riqueza: otras explicaciones posibles

La falta de efectos de los herbívoros sobre la riqueza de especies pudieron ser debidos a diversos
factores, algunos ya comentados con anterioridad (capítulo 6), como una presión de pastoreo no
constante dentro del año y entre años (Tabla 7.2) o bien una selectividad del herbívoro diferente
a la esperada por su tamaño. Por ejemplo, en ambientes poco productivos donde las especies
dominantes contienen grandes concentraciones de metabolitos secundarios y son pobres en
nutrientes, los pequeños herbívoros seleccionarían para comer especies subordinadas palatables
y disminuirían la diversidad. De ésta manera si el conejo fuera más generalista de lo pensado ini-
cialmente tendría pocos efectos sobre la riqueza de especies. Por otro lado, ambos herbívoros han
podido seleccionar positivamente para comer la misma especie dominante, muy tolerante al pas-
toreo, o bien, que uno de los herbívoros haya seleccionado positivamente una especie subordina-
da y el otro una especie dominante más competitiva, con lo que el efecto sobre la riqueza de espe-
cies se compensaría (Ritchie & Olff 1999). Otra posible explicación para la falta de efectos en la
riqueza es el relativo corto periodo de tiempo transcurrido desde que se cercaron los tratamientos
en 2001, lo que por otro lado indica que la tasa de recuperación de la vegetación anual tras el cese
del pastoreo es muy lenta. Es importante tener en cuenta que el área alrededor de cada tratamien-
to (parcelas de 6 m x 6 m) está rodeado por zonas pastadas, con vegetación similar a la de los
experimentos, y de donde probablemente las especies sensibles al pastoreo han desaparecido

 
Especie F p Conejos y 

ovejas Conejos No 
herbívoros 

Ornitopus compressus  14.64 0.002 0 ± 0.00 0.22 ± 0.22 1.34 ± 0.24 
Trifolium arvense  20.16 0.001 2.07 ± 1.55 0.75 ± 0.42 6.05 ± 1.15 
Trifolium campestre  7.07 0.017 8.62 ± 0.76 3.81 ± 1.69 1.77 ± 0.67 
Myosotis discolor  6.77 0.029 0.94 ± 0.33 0.57 ± 0.39 4.71 ± 1.90 
Bromus hordaceus  11.72 0.004 7.20 ± 1.50  4.11 ± 1.59  0.71 ± 0.26  
Gaudinia fragilis  4.00 0.007 16.67 ± 8.10 14.54 ± 8.91 1.55 ± 0.54 

Tabla 7.1: Especies, de un total de 32, en las que se encontraron cambios significativos en su cobertura entre tratamientos
en alguno de los años. Las diferencias para Ornitopus compressus y Trifolium arvense se encontraron en las sitios poco
productivos, mientras que para el resto de especies se dieron en los sitios muy productivos. El análisis realizado como en
capítulo 6, ANOVA de dos vías con tratamiento y sitio (localización de cada grupo de parcelas) usados como factor. 



hace tiempo. Como la capacidad dispersante de muchas de las especies de zonas áridas y semiá-
ridas (exceptuando las compuestas con dispersión por viento) es bastante limitada (Ellner &
Shmida 1981, Azcárate et al. 2002), cambios a corto plazo en la vegetación tras la exclusión del
pastoreo son poco probables. Los cambios posiblemente se darán a más largo plazo a través de
la colonización por especies raras poco tolerantes al pastoreo, que se han mantenido en el banco
de semillas del área pastada y/o en refugios naturales protegidos del pastoreo como pueden ser
rocas y arbustos. En dehesas se asume que las especies raras, que pueden representar el 47%
de la riqueza total, se mantienen en la comunidad como resultado de su persistente banco de
semillas (Peco et al. 1998). 

El uso de parcelas de exclusión: los efectos de separar herbívoros

El uso de tratamientos de exclusión en experimentos de campo tiene algunas complicaciones
específicas. Aplicar un tratamiento (es decir, excluir una especie de herbívoro en nuestro caso) no
tiene porque forzosamente implicar que otro organismo (en nuestro caso, las plantas) responda en
ese mismo momento, ya que estos tratamientos bióticos no son constantes en tiempo ni en mag-
nitud. Por otro lado, aunque el tratamiento experimental en este tipo de estudios produce un gra-
diente en la diversidad de herbívoros, el diseño experimental no permite estudiar los efectos de
cada especie individualmente, ya que es bastante complicado excluir herbívoros pequeños sin
excluir también a los grandes. Por otro lado, aunque se pueden excluir ciertos tipos de herbívoros,
siempre hay otros no excluidos, como es el caso de insectos u organismos del suelo, como nemá-
todos, que están presentes en el tratamiento no pastado y que pueden afectar con intensidad a la
abundancia de plantas (Ritchie & Tilman 1992, De Deyn et al. 2003). Sin embargo, en muchos
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                                                                Nº medio de excrementos/m²  
Zonas poco productivas  

Tratamiento  Año Conejo Oveja 
Conejo y oveja  2002 20.4 ± 4.3  1.9 ± 0.8  
 2003 14.5 ± 1.4  1.2 ± 0.6  
 2004 21.3 ± 5.4  0.3 ± 0.1  
Conejo 2002 69.8 ± 16.8  0 
 2003 54.2 ± 8.7  0 
 2004 123.6 ± 37.9  0 
No herbívoros  2002 0 0 
 2003 0 0 
 2004 0 0 
Zonas muy productivas  

Tratamiento  Año Conejo Oveja 
Conejo y oveja  2002 22.4 ± 12.2  6.3 ± 2.6  
 2003 14.4 ± 5.8  2.1 ± 0.8  
 2004 22.0 ± 8.6  0.5 ± 0.2  
Conejo 2002 43.3 ± 20.9  0 
 2003 15.9 ± 6.5  0 
 2004 31.1 ± 14.5  0 
No herbívoros  2002 0 0 
 2003 0 0 
 2004 0 0 
 

Tabla 7.2: Número medio ± error típico de excrementos de conejo y oveja por cada tratamiento y mes en zonas poco y muy
productivas. 
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casos esta es la mejor y única manera de llevar a cabo experimentos de exclusión de herbívoros
en sistemas naturales complejos. 

Una complicación añadida al uso de tratamientos de exclusión es lo que podríamos denominar
"efecto valla", es decir, el efecto que puede producir el dispositivo experimental en los herbívoros,
y que es totalmente impredecible. En nuestro caso, comprobamos que las parcelas que excluían
ovejas pero no conejos fueron más utilizadas por los conejos que el tratamiento control, es decir,
la situación natural sin cercar (capítulo 6). Nosotros atribuimos este efecto al hecho de que el
conejo podría sentirse más seguro dentro de las parcelas que fuera, ya que el tamaño de la par-
cela dificultaría, por ejemplo, el ataque de las aves rapaces. Al representar gráficamente la inten-
sidad de uso por el conejo de cada tratamiento por mes, año y productividad descubrimos además
ciertos patrones interesantes (Fig. 7.3). Comparando el tratamiento conejo con el tratamiento con-
trol se comprueba que en zonas poco productivas, el tratamiento conejo, además de ser más
usado, refleja claramente la dinámica poblacional del conejo durante los tres años muestreados.
Se observa un aumento del número de excrementos que comienza alrededor de marzo-abril,
dependiendo del año y que coincide con el máximo en la reproducción del conejo y otro pico en
octubre-noviembre, coincidiendo con las primeras lluvias. Sin embargo, en las zonas más produc-
tivas, el patrón difiere, el uso de ambos tratamientos es prácticamente paralelo, dándose un
aumento en la intensidad de uso coincidiendo con el inicio del verano, lo que es totalmente coin-
cidente con nuestros resultados (capítulo 3 y 4). Además, al separar el uso de los tratamientos
que hacen adultos y juveniles (Fig. 7.4), vemos que el mismo patrón se mantiene para adultos y
juveniles en las zonas poco productivas, mientras que las zonas muy productivas son evitadas por
los juveniles, lo que refuerza los resultados obtenidos en el capítulo 4. Al contrario que en las
zonas menos productivas, en las más productivas, los conejos prefieren utilizar el tratamiento pas-
tado por las ovejas (en 2003 y 2004) lo que sugiere un efecto facilitador de las ovejas y/o de la
siega sobre el conejo. Bakker (2003) encontró que los conejos preferían comer en lugares pasta-
dos previamente por las vacas ya que la altura de la vegetación se reducía y resultaba más fácil
de alcanzar por éstos. Los conejos, en general, se ven atraídos por la vegetación de baja estatu-
ra (capítulo 4), bien porque favorece una conducta antidepredatoria, por un aumento en las tasas
de ingestión o por ambas razones (Iason et al. 2002). 

Perspectivas de investigación

El efecto que los pequeños herbívoros, como los conejos, tienen sobre la vegetación es todavía
bastante desconocido a nivel mundial, aunque se ha hipotetizado que su influencia en la estructu-
ra de las comunidades vegetales y en la función de los ecosistemas puede llegar a ser considera-
ble y mucho más fuerte de lo esperado por sus abundancias (ver Power et al. 1996, Keesing 2000).
El papel de los pequeños herbívoros merece mucha más atención de la que ha recibido hasta
ahora, desde los más pequeños, como topillos, hasta los de mayor tamaño, como conejos o lie-
bres, los cuales pueden tener efectos inesperados en el desarrollo de la vegetación, especialmen-
te a través de sus capacidades para excavar (Van der Wal et al. 2000). En este sentido, pueden
abrirse nuevas líneas de investigación donde sería interesante profundizar en el concepto de larga
historia evolutiva de pastoreo. Hasta ahora dicho concepto solo ha sido usado para los grandes
herbívoros (Milchunas et al. 1988) y debería ampliarse también para los pequeños herbívoros, que
como en el caso del conejo europeo, pueden alcanzar grandes densidades y han coevolucionado
con la vegetación posiblemente modelando el ecosistema donde viven. 



A través de las estructuras que crean, los pequeños herbívoros excavadores también pueden afec-
tar a la distribución espacial de la vegetación y a diversas características de la comunidad vege-
tal. A lo largo y ancho del hábitat que ocupan, los conejos prefieren unos sitios frente a otros para
la construcción de madrigueras. Como moverse lejos de la madriguera implica para el animal un
mayor riesgo de depredación, verdadero o percibido, el conejo busca alimento desde este punto
central (teoría del "central-place foraging" (Orians & Pearson 1978)). Como consecuencia deben
darse gradientes en la intensidad de uso alrededor de la madriguera, de tal manera que es de
esperar que a medida que nos alejamos de ésta se de un aumento en la altura y la cobertura de
la vegetación. Este fenómeno ha sido observado con otros pequeños herbívoros que viven en
madrigueras, como es el caso de las pikas (Huntly et al. 1986, 1987, Holmes 1991) y también en
conejos (Bakker et al. 2005, Gálvez et al. en prensa). Además, diferentes trabajos corroboran que

122

Capítulo 7

 

0
20
40
60
80

100
120
140
160
180

En
e

Fe
b

M
ar

Ab
r

M
ay Ju
n

Ju
l

Ag
o

Se
p

O
ct

N
ov

D
ec

N
º e

xc
re

m
en

to
s 

m
-2

Conejo

Control

2002a)

0
20
40
60
80

100
120
140
160
180

En
e

Fe
b

M
ar

Ab
r

M
ay Ju
n

Ju
l

Ag
o

Se
p

O
ct

N
ov

D
ec

N
º e

xc
re

m
en

to
s 

m
-2

Conejo

Control

2002

0

20

40

60

80

100

120

En
e

Fe
b

M
ar

Ab
r

M
ay Ju
n

Ju
l

Ag
o

Se
p

O
ct

N
ov

D
ec

N
º e

xc
re

m
en

to
s 

m
-2

Conejo

Control

2003b)

0

20

40

60

80

100

120

En
e

Fe
b

M
ar

Ab
r

M
ay Ju

n

Ju
l

Ag
o

Se
p

O
ct

N
ov

D
ec

N
º e

xc
re

m
en

to
s 

m
-2 Conejo

Control

2003

0

50

100

150

200

250

300

En
e

Fe
b

M
ar

Ab
r

M
ay Ju
n

Ju
l

Ag
o

Se
p

O
ct

N
ov

D
ec

N
º e

xc
re

m
en

to
s 

m
-2

Conejo

Control

2004 
c)

0

50

100

150

200

250

300

En
e

Fe
b

M
ar

Ab
r

M
ay Ju
n

Ju
l

Ag
o

Se
p

O
ct

N
ov

D
ec

N
º e

xc
re

m
en

to
s 

m
-2

Conejo

Control

2004 

Poco productivo Muy productivo

Figura 7.3: Número medio de excrementos por m² y mes en a) 2002, b) 2003 y c) 2004, en los tratamientos conejo y control
(conejo + oveja) en las zonas altas poco productivas y zonas bajas muy productivas del área de estudio. 
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el pastoreo repetitivo alrededor de la madriguera puede estimular el rebrote de tallos frescos y
aumentar el contenido en nitrógeno de la vegetación, es decir, que a través del pastoreo, los her-
bívoros pueden facilitarse a ellos mismos o bien a otras especies de herbívoros. Este tipo de faci-
litación se ha demostrado en barnaclas (Ydenberg & Prins 1981), gansos (Hik & Jefferies 1990),
liebres (Van der Wal et al. 2000) y conejos (Bakker et al. 2005) y es la base de la teoría de la com-
pensación por los herbívoros de McNaughton (1984). ¿Es posible la existencia de este efecto "faci-
litador" del conejo en ambientes mediterráneos semiáridos caracterizados por la escasez de
nutrientes en el suelo? 

Respecto a la relación herbívoro grande-herbívoro pequeño, un campo que aún está por explorar
es como la presencia o ausencia de grandes herbívoros afecta a la diversidad y abundancia de los
pequeños. Por ejemplo, se ha comprobado en la sabana africana que la exclusión de los grandes
herbívoros provoca un incremento en la abundancia de pequeños herbívoros que influyen fuerte-
mente en la dinámica de la comunidad vegetal (Kessing 2000). En sistemas como el estudiado en
este trabajo, donde conviven herbívoros silvestres y domésticos, sería interesante para la gestión
de especies y ecosistemas estudiar, tal como se adelanta en el capítulo 3, de qué manera inter-
accionan ambos herbívoros y si se da competencia por los recursos. 
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Figura 7.4: Número medio de excrementos por m² y mes de a) conejos adultos y b) conejos juveniles. Los excrementos
fueron recogidos en el 2004, en los tratamientos conejo y control (conejo + oveja) en las zonas altas poco productivas y
zonas bajas muy productivas del área de estudio. 



La influencia de los herbívoros en la distribución espacial de la fertilidad y el ciclo de nutrientes
debido a la deposición de excrementos y orina ha sido reconocida hace tiempo (Haynes & Williams
1993, Steinauer & Collins 1995). Los herbívoros pueden tener también un efecto indirecto en el
ciclo de nutrientes a través de su influencia en la composición de la vegetación (Pastor et al. 1993,
Ritchie et al. 1998, Olofsson & Osaken 2002). Se ha comprobado que el efecto de los herbívoros
en el ciclo de nutrientes puede depender del tipo de hábitat y de la especie de herbívoro, por ejem-
plo, a través de diferencias en el patrón espacial de deposición y volumen de las heces (Bakker et
al. 2004). Faltaría conocer si los efectos de los herbívoros sobre el ciclo de nutrientes pueden ser
diferentes en un gradiente de productividad. De esta manera, la conexión entre los factores que
limitan el crecimiento de las plantas y la presión por los herbívoros podría ayudarnos a entender y
predecir el efecto de los herbívoros sobre diferentes hábitats (Olff & Ritchie 1998, Huisman et al.
1999). Por ejemplo, es de suponer que la ausencia de herbívoros en nuestro sistema provoque un
efecto diferente en la parte alta o baja del ecosistema que hemos estudiado. En las partes altas
menos productivas, el suelo se vería empobrecido limitando el crecimiento de las plantas y afec-
tando a la riqueza de especies. 

Conclusiones generales

1.  El gradiente topográfico determina diferencias de humedad y fertilidad del suelo entre las zonas
altas y bajas de la dehesa siendo uno de los factores más importantes que influyen sobre la pro-
ductividad primaria, en la abundancia y calidad de la vegetación herbácea, así como en la locali-
zación espacial del refugio para los conejos. La mayor humedad de las zonas bajas permite un
retraso en la fenología de la vegetación herbácea, que durante el verano puede permanecer más
tiempo verde, convirtiéndose en un foco de atracción para los herbívoros. De esta manera, la topo-
grafía y los factores influidos por ésta, establecen las diferencias en el uso espacial y temporal del
ecosistema por los herbívoros de diferente tamaño. 

2.  Para los conejos, la selección y uso del espacio está muy influido por el riesgo de depredación
y la disponibilidad de comida, mientras que para las ovejas lo está por la abundancia de alimento.
Estos resultados coinciden con lo esperado para herbívoros pequeños selectivos y herbívoros
grandes generalistas. Los factores que afectan al uso espacial de la dehesa por conejos y ovejas
son similares en invierno y primavera, pero cambian drásticamente con la llegada del verano y la
desaparición de los recursos. La producción primaria del ecosistema no es suficiente para mante-
ner al herbívoro grande, y la distribución del pequeño pasa a estar más influida por el alimento que
por el riesgo de depredación. En verano, los conejos, principalmente los individuos adultos, usan
más las zonas bajas productivas, donde aún hay alimento verde pero son más vulnerables frente
a los depredadores.

3.  Para el conejo, la localización de las madrigueras en el territorio es uno de los factores más
importantes que influyen en la selección de los lugares donde alimentarse. Al estar las madrigue-
ras situadas en las zonas menos productivas de la dehesa, se genera un conflicto entre la nece-
sidad de conseguir alimento nutritivo y la necesidad de protegerse. Este conflicto difiere con la
edad del animal.  Durante todo el año, los conejos juveniles seleccionan para alimentarse áreas
con una alta densidad de madrigueras, de ésta manera, pueden minimizar la distancia de escape
frente a los depredadores. Las zonas bajas de la dehesa no son usadas por los conejos juveniles
debido a la ausencia de refugio. Los conejos adultos son más plásticos y más independientes de
la abundancia de madrigueras, seleccionan toda la dehesa, pero evitan las zonas con vegetación
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herbácea voluminosa. Alimentarse en áreas con vegetación baja les asegura mayor visibilidad
para detectar a los depredadores. 

4.  En general, los conejos ajustan su selectividad a los cambios estacionales en la abundancia y
tipo de alimento. La cecotrofia puede ser un rasgo muy valioso para el conejo, especialmente en
ecosistemas mediterráneos caracterizados por su pobreza en recursos y la dureza del verano. 

5.  Los resultados obtenidos sugieren que la alta heterogeneidad de hábitats típicos de los ecosis-
temas de dehesa, y mantenidos en parte por el uso tradicional del suelo, permitiría la coexistencia
de herbívoros de diferente tamaño y mantener poblaciones viables de conejo, ya que se favorece
la permacencia de hábitats adecuados para las distintas clases de edad. El mantenimiento de la
transhumancia puede favorecer la supervivencia de las poblaciones de conejo en verano. 

6.  Los conejos consumen una mayor proporción de biomasa aérea en las zonas poco productivas
que en las más productivas, el 42% frente al 18% del total de la vegetación disponible. Los herbí-
voros influyen fuertemente en la estructura de la vegetación, área y subterránea, pero no se detec-
tan grandes diferencias entre los tratamientos pastados por conejos y los pastados por conejos y
ovejas.

7.  La exclusión de herbívoros en zonas poco productivas provoca un aumento de la altura y cober-
tura de la vegetación, y como consecuencia un aumento en la biomasa aérea. Al contrario, en
zonas muy productivas, la presencia de herbívoros provoca un aumento en la cobertura verde,
posiblemente porque la mayor disponibilidad de agua y nutrientes permite el rebrote de la plantas
tras ser comidas. En ambas zonas, la ausencia de herbívoros induce a un aumento de la necro-
masa, pero los resultados sugieren que las consecuencias ecológicas a corto plazo serán diferen-
tes entre zonas altas y bajas, ya que el acumulo de materia vegetal muerta en las zonas más pro-
ductivas puede terminar bloqueando la productividad del sistema. 

8.  Los herbívoros reducen la cantidad de raíces en las zonas poco productivas pero la aumentan
en las más productivas, lo que es consistente con su efecto en la parte área. Verticalmente, las raí-
ces aparecen principalmente concentradas en los primeros cuatro centimetros de suelo. Esta dis-
tribución parece estar más modulada por la presencia de agua y nutrientes que por el herbivoris-
mo. El ratio raíz:tallo aumenta con el pastoreo, indicando que las plantas comidas invierten más
en raíces, favoreciendo la absorción de agua y nutrientes, para recuperar los tejidos perdidos en
la parte aérea. 

9.  No se detectan efectos de los herbívoros sobre la riqueza de especies, equitatividad y diversi-
dad de la vegetación. El corto periodo de tiempo transcurrido desde la exclusión de los herbívo-
ros, una presión de pastoreo no constante y diferente a la esperada, la larga historia de uso por
herbívoros domésticos y silvestres y/o una menor selectividad del conejo pueden haber influido
este resultado. Además, para éstas comunidades de plantas de ecosistemas semiáridos, los fac-
tores abióticos, tales como la irregularidad en las precipitaciones, juegan un papel muy potente
determinando cambios en el sistema.

10.  Sí se detecta un fuerte impacto de los herbívoros sobre las leguminosas. En las zonas poco
productivas, los conejos selecciona positivamente éstas especies, más ricas en nutrientes, de tal
manera que disminuyen su cobertura. Al contrario, en las zonas más productivas, la cobertura de
leguminosas aumenta con el pastoreo. En éstas zonas, la presión de los herbívoros sobre las
especies más dominantes permite la apertura de espacios donde pueden instalarse las legumino-



sas. De alguna manera, los herbívoros si estan afectando a la composición de especies. A corto
plazo el efecto del herbivorismo puede quedar enmascarado por el efecto de los factores abióti-
cos. 
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