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DESARROLLO DE UN PROTOCOLO DE SEGUIMIENTO A
LARGO PLAZO DE LOS ORGANISMOS CLAVE PARA EL
FUNCIONAMIENTO DE LOS BOSQUES MEDITERRANEOS

Mario Diazl, CEsar Luis ALONSO?, ELENA BEAMONTE!,
MiIGUEL FERNANDEZ! Y CHRISTIAN SMIT3

RESUMEN

Los Programas de Seguimiento de los Parques Nacionales pueden emplearse para averiguar qué pro-
cesos estdn produciendo los cambios observados y actuar en consecuencia siempre y cuando estén
bien disefiados, esto es, se basen en la medida rigurosa de caracteristicas importantes, sintetizadas y
combinadas en modelos dindmicos del funcionamiento del sistema objeto de seguimiento. En este tra-
bajo se completa el desarrollo de un protocolo de seguimiento de las poblaciones de organismos
clave para el funcionamiento de los bosques mediterrdaneos de encina Quercus ilex, esto es, de la es-
pecie vegetal dominante y los animales y plantas que influyen, positiva o negativamente, en su re-
generacién natural, y se revisan los resultados preliminares del andlisis de las bases de datos
generadas hasta el momento.

El proceso de regeneracién natural de los encinares del Parque Nacional de Cabafieros estd mediado
por interacciones positivas y negativas con roedores, aves, ungulados, insectos perforadores y mato-
rrales (Fig. 1), cuya intensidad y efectos varian considerablemente, tanto en el espacio como en el
tiempo, en funcién de factores meteoroldgicos y de la configuracién espacial del arbolado. Se descri-
ben los protocolos desarrollados para la medida de los procesos implicados en la regeneracién de la en-
cina (Fig. 1), que estdn preparados para su transferencia a los gestores del Parque Nacional para seguir
ejecutdndolos en el futuro de modo indefinido con el apoyo de las infraestructuras adquiridas e insta-
ladas. Los protocolos pueden ademds adaptarse a sistemas similares (bosques y praderas de Posidonia
spp.) protegidos por otros Parques Nacionales de la Red. Los resultados obtenidos hasta el momento
muestran variaciones espaciales e interanuales en el crecimiento de los drboles, en la cosecha de bello-
tas, en sus tasas de infestacién, en los efectos de la infestacion sobre la fecundidad de las encinas, en las
poblaciones de roedores, en los efectos de los ungulados sobre la cosecha de bellotas, las poblaciones
de insectos perforadores y roedores y el reclutamiento de plantulas, y en los factores que determinan
la emergencia y supervivencia de las plantulas. Quedaria, sin embargo, integrar los protocolos parcia-
les en modelos predictivos del comportamiento del sistema ante perturbaciones o escenarios de gestién
concretos. Los datos disponibles para alcanzar este objetivo parecen ser adecuados para la mayor parte
de los procesos analizados, aunque se requieren las series més largas de datos que se derivardn de la
aplicacién rutinaria del protocolo desarrollado.
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SUMMARY

Monitoring Programs of National Parks can be used to ascertain what processes are causing the ob-
served patterns; such knowledge is essential to develop effective management tools. However, Moni-
toring Programs should be designed properly to reach these goals, that is, they should be based on
measurements of key variables of the monitored systems, and such measurements should be integrated
in dynamic models of the system. The main goal of this project is the development of a long-term moni-
toring program for the populations of the keystone organisms of Mediterranean Holm oak Quercus ilex
forests. Such keystone organisms are the dominant plant species of these forests, Holm oaks, as well as
the plant and animal species that influence tree regeneration either positively (nurse shrubs and dis-
persers) or negatively (herbivores and seed predators). In addition to monitoring protocols for the pop-
ulations of these species, methods for monitoring the interactions between keystones and oak
populations are also developed in order to ascertain the relative importance of each key interaction for
the regeneration of oak forests in space and time. Here we describe these protocols and review the pre-
liminary results obtained from the databases obtained up to now.

Natural regeneration of Holm oak populations in the Cabafieros National Park is mediated by positive
and negative interactions of oaks with rodents, birds, ungulates, insects and shrubs (Fig. 1). The inten-
sity and effects of these interactions vary in space and in time, partly because of the effects of weather
and the spatial configuration of oak populations (clumped on a scrubland matrix or scattered on grass-
land). Protocols for monitoring populations and interactions are described in detail. These protocols,
together with the infrastructures supporting them, are thus ready to be transferred to the National Park
for the long-term monitoring of the system. Besides, the protocols can be readily adapted to monitor
other systems, such as forests or Posidonia spp. grasslands, which are protected by other National Parks
of the Spanish network. Results obtained to date indicate strong spatial and temporal variation in tree
growth rates, seed crops, predispersal rates of insect predation and its effects on oak fecundity, ungu-
late effects on acorn crops, jay, rodent and acorn-boring insect populations, oak recruitment, and in fac-
tors determining seedling emergence and early survival. It is now necessary to integrate these partial
results and protocols into predictive models of the behaviour of the system against specific global
change scenarios or management options. Available data seem adequate for most of the processes con-
sidered, although the longer time series of data that would be gathered by the future application of
protocols will surely improve model building and reliability.

Key words: Holm oak, Quercus ilex, long-term monitoring programs, keystone species, animal-plant
interactions, fecundity, radial growth, predation, herbivory, dispersal, facilitation, insects, rodents, wild
ungulates, birds.

INTRODUCCION

El objetivo principal de la proteccién de espacios
naturales es asegurar su funcionamiento natural
o seminatural. Dado que este funcionamiento im-
plica cambios temporales en sus caracteristicas e
incluso en su aspecto general, la conservacién del
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funcionamiento de los sistemas naturales exige no
s6lo asegurar la persistencia de sus caracteristicas,
sino también sus ritmos naturales de cambio, para
lo cual es preciso conocer los procesos que causan
estos cambios, distinguir los procesos naturales de
los derivados de las actividades humanas y des-
arrollar medidas de gestiéon que compensen efi-
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cazmente estos tltimos (DIAZ 1998; 2002). La in-
formacién recogida en los Programas de Segui-
miento de los Parques Nacionales puede
emplearse para averiguar qué procesos estan pro-
duciendo los cambios observados y actuar en con-
secuencia, siempre y cuando estén bien disefiados,
esto es, se basen en la medida rigurosa de caracte-
risticas importantes, sintetizadas y combinadas en
modelos dindmicos del funcionamiento del sis-
tema objeto de seguimiento (DIAZ 2002).

La complejidad de los sistemas naturales, sin em-
bargo, plantea problemas tanto teéricos como lo-
gisticos a la hora de desarrollar e implementar
modelos de funcionamiento, seleccionar un con-
junto manejable de variables relevantes y desa-
rrollar protocolos para su medida (DIAZ 2002;
SOLE & BASCOMPTE 2006). Por esta razon, es
necesario establecer hipétesis generales a priori
sobre los aspectos y procesos clave del sistema o
sistemas analizados, desarrollando el protocolo
de seguimiento de manera que sirva no sélo para
documentar los cambios en las variables selec-
cionadas sino, sobre todo, para contrastar las hi-
potesis en que se basa el propio protocolo (DIAZ
1998; 2002). En 2003 iniciamos el desarrollo de un
Protocolo de Seguimiento de los bosques medi-
terrdneos con base en las siguientes premisas
(DIAZ et al. 2007):

1) el conocimiento sobre el modo de modelizar el
funcionamiento de sistemas naturales comple-
jos como son los bosques es atn insuficiente,
sobre todo en comparacién con el conocimiento
sobre la modelizaciéon y seguimiento de espe-
cies concretas (DIAZ 1998; 2002);

2) los sistemas forestales mediterrdneos estdn
dominados en la actualidad por especies del
género Quercus, entre los que destaca la encina
Q. ilex tanto por la extension de su drea de dis-
tribucién (BLANCO et al. 1997) como por su
importancia socioeconémica (DIAZ et al. 1997;
MORENO & PULIDO 2009);

3) la distribucién espacial y la dindmica de la re-
generacion de estas especies dominantes con-
diciona en gran medida los procesos esencia-
les a nivel de ecosistema y la historia vital de

los organismos que dependen de ellas (véase
PULIDO y DIAZ 2002; 2005; DIAZ et al. 1997;
2003a, DIAZ 2009; DIAZ & PULIDO 2009 para
revisiones centradas en la encina Quercus ilex),
por lo que estas especies se comportan como
ingenieros de ecosistemas (MANNING et al.
2006) y nodos clave en redes tréficas y mu-
tualistas (BASCOMPTE & JORDANO 2007);

4) el mantenimiento a largo plazo de los bos-
ques y dehesas de encina y de la diversidad
biolégica que albergan dependen critica-
mente de asegurar la regeneracién natural del
drbol dominante, actualmente comprometida
por diversos factores (DIAZ et al. 1997; PU-
LIDO et al. 2001, 2010; PULIDO & DIAZ 2002;
2005; PLIENINGER et al. 2003; RAMIREZ &
DIAZ 2008); y

5) la regeneracién natural de las poblaciones de
encina depende de interacciones con especies
clave de animales y plantas que actdan como
depredadores, dispersores o facilitadores de
esta especie en diferentes fases de su ciclo vital
(revisiones en DIAZ et al. 2007, MARANON
et al. 2009), y estas interacciones estdn modu-
ladas por la variabilidad espacial y temporal
de los factores abiéticos (clima y suelo) y la
configuracién espacial de las poblaciones de
arboles (Fig. 1).

El desarrollo del Protocolo de Seguimiento del pro-
ceso de regeneracion natural de la encina Quercus
ilex en el Parque Nacional de Cabafieros se inicié
en 2003 con financiacién de un proyecto de inves-
tigacion de Parques Nacionales (Ref. 096_2002), en
el que se concedi6é un 13% del presupuesto solici-
tado. Con el apoyo de otros proyectos concedidos
a través del Plan Nacional de I+D+i y de convoca-
torias de la Junta de Comunidades de Castilla-La
Mancha, y de tres becas predoctorales y dos con-
tratos postdoctorales financiados por la Junta de
Comunidades de Castilla-La Mancha, el MEC y la
Swiss Science Foundation, conseguimos desarro-
llar parte de los protocolos y comenzar a ejecutar-
los (DIAZ et al. 2007). En 2007 se nos concedi6, con
un recorte del 75% de los fondos solicitados, otro
proyecto (Ref. 003/2007) dirigido a completar pro-
tocolos y continuar ejecutando los ya desarrolla-
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Figura 1. Fases del ciclo reproductivo de la encina y factores que influyen en las pérdidas de potencial reproductivo en cada fase.
Los estadios del ciclo se muestran numerados en el interior del circulo (1: floracion; 2: fertilizacion; 3: crecimiento/aborcion de
los frutos; 4: maduracion final de frutos viables; 5: dispersion; 6: emergencia; 7: establecimiento de pldntulas; y 8: crecimiento
hasta el estado adulto). Los organismos mutualistas se muestran también en la parte interior del circulo (dispersores —roedores,
arrendajos y escarabajos del género Thorectes, representados por un ratén- y matorrales facilitadores), mientras que los organis-
mos antagonistas (orugas de lepidépteros, insectos perforadores de los frutos en crecimiento y ungulados y aves herbivoros y gra-
nivoros), los factores abiéticos (temperatura y humedad) y la configuracién espacial de las poblaciones de drboles (agregada en
una matriz de matorral vs. adehesada) se muestran en la parte exterior. Los factores abiéticos (lluvias, sequias) actuarian au-
mentando o disminuyendo la fecundidad de los drboles maduros, su crecimiento y/o la supervivencia de las plantulas jovenes.
Los herbivoros y granivoros actuarian disminuyendo, de modo sucesivo, el potencial reproductivo anual de la poblacién de plan-
tas, mientras que las plantas facilitadoras (matorrales o drboles plantados) y los dispersantes conservarian parte del potencial re-
productivo residual proporcionando sitios seguros (protegidos de herbivoros y /o factores abidticos) para las semillas y plantulas
y transportando las semillas a estos sitios, respectivamente (segin PULIDO & DIAZ 2002; 2005; DIAZ & PULIDO 2009; dibujos
de F. Pulido y M. Diaz).

Figure 1. Reproductive cycle of the Holm oak and factors affecting losses of reproductive potential in each stage. Cycle stages
are shown numbered inside the circle (1: flowering; 2: fertilization; 3: growth / abortion of fruits, 4: viable fruit ripening; 5: dis-
persal; 6: seedling emergence: 7: seedling establishment, and 8: growth to adult. Mutualists are also shown inside the circle (dis-
persers - rodents, jays and beetles of the genus Thorectes -, represented by a mouse, and nurse shrubs), while antagonistic
organisms (Lepidoptera caterpillars, borers of growing fruits, ungulates and seed-eating birds), abiotic factors (temperature and
humidity) and the spatial configuration of tree populations clumped on a shrubby matrix vs. scattered on grassland are shown
on the outside of the circle. Abiotic factors (rainfall, drought) influence the fecundity and growth of adult trees and the early sur-
vival of seedlings, either positively or negatively. Herbivores and seed-eating animals decrease the annual reproductive output
of tree populations successively, whereas nurse plants (shrubs or planted trees) and seed dispersers preserve part of the resid-
ual reproductive output by providing safe sites (against herbivores and abiotic stress) for seeds and seedlings and by trans-
porting seeds to these sites, respectively (after PULIDO & DIAZ 2002; 2005; DIAZ & PULIDO 2009; drawings by F. Pulido y M.
Diaz).
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dos, asf como para integrar los protocolos parciales
en un protocolo conjunto, sus bases de datos co-
rrespondientes, y un modelo mecanicista de andli-
sis y prediccién del reclutamiento de las encinas en
bosques y en dehesas. De nuevo tuvimos que re-
cortar objetivos, centrdndonos en el manteni-
miento de los protocolos ya desarrollados y en el
desarrollo de los que faltaban, con apoyo de otros
proyectos y becas financiados por el Plan Nacio-
nal. Adicionalmente, hemos desarrollando técni-
cas de analisis demogréfico de las poblaciones de
encina basadas en las distribuciones de tama-
flos/edades y de crecimiento secundario de 4r-
boles individuales dirigidas a extender los
seguimientos hacia atrds en el tiempo.

La finalidad del desarrollo de un protocolo de se-
guimiento de las poblaciones de encina y de sus
depredadores, dispersantes y facilitadores es la
transferencia del conocimiento adquirido sobre
la biologia de las encinas a la toma de decisiones
sobre la gestion a largo plazo de Parques Nacio-
nales que alberguen sistemas complejos como los
bosques mediterrdneos. Este protocolo puede
adaptarse con facilidad a los bosques mediterra-
neos dominados por especies del género Quercus,
actualmente presentes en varios Parques Nacio-
nales de la Red (por ejemplo, Dofiana o Sierra
Nevada) o incluso determinantes de su declara-
cién (Cabafieros o Monfragiie). El esquema con-
ceptual en que se basa el protocolo podria
ademds extrapolarse a otros sistemas similares a
los bosques mediterrdneos, tales como otros bos-
ques monoespecifos (hayedos y robledales atldn-
ticos en Picos de Europa u Ordesa, pinares de
pino canario en Taburiente o El Teide o bosques
de laurel de la Islas Atldnticas), o praderas de
gramineas marinas en Cabrera, pues las premi-
sas subyacentes al protocolo desarrollado son las
mismas para estos sistemas (DIAZ 1998).

Tras el establecimiento de una infraestructura ba-
sica, centrada en el marcado de poblaciones de dr-
boles, en la adquisicién de equipos de captura,
censo y marcado de animales y en la construccién
de exclusiones que permitan manipular la activi-
dad y abundancia de estos animales, se han ajus-
tado los diferentes métodos de seguimiento de
cada organismo clave a su peculiar fenologia, se

han estandarizado de manera que puedan ser eje-
cutados rutinariamente por el personal del Par-
que, alumnos en précticas o voluntarios del Plan
de Voluntariado en Parques Nacionales, y se han
integrado los protocolos de manera que las medi-
das obtenidas puedan emplearse para caracterizar
los procesos implicados en la regeneracién de los
bosques de encinas y actuar eficazmente en caso
de que estos procesos sean alterados. Este trabajo
se ha sintetizado en protocolos estandarizados
(DIAZ et al. 2010a, b, ¢) y en resultados prelimina-
res del seguimiento de variables concretas. Una
vez concluido el desarrollo de los protocolos, se
espera que su ejecucion a largo plazo sea asumida
por el Organismo Auténomo y/ o por los gestores
de los Parques Nacionales en los que se aplique.

MATERIAL Y METODOS

Zonas de estudio y variables climaticas

El disefio de los protocolos de seguimiento de los
procesos resumidos en la Figura 1 implica la de-
finicién de variables relevantes y el desarrollo de
protocolos de medida adecuados para cada una
de ellas. Estos protocolos, ademéds del método
mads adecuado de medida, deben considerar las
escalas espaciales y temporales de medicién mas
adecuadas para cada proceso y para la integra-
cién de todos ellos en un protocolo conjunto
(DIAZ 1998; 2002). De acuerdo con el modelo de
partida, es necesario en primer lugar considerar
en el disefio el efecto de la configuracién espacial
del arbolado (bosque continuo, matorral arbo-
lado y bosque adehesado) sobre la fecundidad y
reclutamiento de las encinas y la distribucién de
los organismos clave para su regeneraciéon (PU-
LIDO & DIAZ 2005; MARANON et al. 2008). Este
criterio determino la seleccién de zonas de estu-
dio préximas pero con estructuras contrastadas
de la vegetacién: bosques extensos y continuos
en la zona de Navas de Estena, y matorrales ar-
bolados y bosques adehesados en la zona de An-
churones (Fig. 2). Los bosques adehesados
ocupan las zonas mds bajas y llanas del Parque
Nacional, y se caracterizan por una configuracién
dispersa del arbolado sobre un pastizal con muy
bajas coberturas de matorral (CAMARGO 2009).
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Figura 2. Mapa de la zona de estudio de Anchurones mostrando las exclusiones de ungulados disponibles (lineas gruesas) y los
drboles marcados y provistos de trampas de semillas y transectos donde se cartografian las pldntulas de encina y los matorra-
les (puntos). Gris oscuro: piedemonte cubierto por matorral con bosquetes de encinas; gris claro: pinares de pifio pifionero;
blanco: encinar adehesado en la rafia. Las estrellas rellena y vacia indican las casas de Anchurones y las Guarreras, respectiva-
mente. La linea fina de la derecha indica el limite oriental del Parque Nacional de Cabafieros y las lineas punteadas los caminos
principales.

Figure 2. Map of the Anchurones study area showing the ungulate exclosures (thick lines) and the holm oak trees (dots) provided
with seed traps and with transects where oak seedlings and shrubs are mapped. Dark gray: foothills covered by shrubs and holm
oak forests; light gray: stone pine forest, white: open holm oak woodland. The filled and closed stars indicate the houses of An-
churones and Las Guarreras, respectively. The thin line on the left indicates the eastern border of the National Park of Cabafieros and
the pointed lines show the main unpaved roads.

Proceden de una configuracién similar a la que la eliminacién del matorral mediante rozas y la-
se encuentra en el piedemonte actual (configura- boreo del suelo, la tala selectiva de drboles para
cién en bosquetes sobre un matorral alto y denso) aclarar los bosquetes y la poda de los arboles re-
por un proceso de adehesamiento, consistente en tenidos (DIAZ et al. 1997). Este proceso de ade-
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hesamiento se llevé a cabo en la zona de estudio
entre 1957 y 1960, abandonandose posterior-
mente los usos agropecuarios a favor de los cine-
géticos, y elimindndose estos usos a partir de la
declaracién de la zona como espacio protegido a
finales de los afios 80 (VAQUERO 2000).

El segundo conjunto de factores que condiciona
el ciclo de regeneracién de la encina es el relativo
a la climatologfa. El Parque Nacional de Cabafie-
ros cuenta con nueves estaciones meteorolégicas
instaladas a finales de 2005, pero sélo dos siguen
funcionando regularmente. En los alrededores
del Parque existen también dos estaciones de la
Agencia Espafiola de Meteorologia (AEMET), la
de Navas de Estena, termopluviométrica, situada
a 23 km de la zona de Anchurones y con datos
desde 1973, y la de Retuerta de Bullaque (17 km),
s6lo pluviométrica, con datos desde 1984. La es-
tacién mds préxima a la zona de estudio de An-
churones (Los Porches, a 1-2 km) recogié datos
horarios de temperatura y precipitacién entre di-
ciembre de 2005 y diciembre de 2007. A partir de
los datos mensuales de esta serie y de las de las
dos estaciones de la AEMET se han desarrollado
ecuaciones de transformacién para calcular la
temperatura y precipitacién mensuales en las
zonas de estudio desde 1984 y, sobre todo, desde
2001, cuando comenzé a desarrollarse el proto-
colo de seguimiento (Fig. 4). A partir de los datos
transformados de temperatura y precipitacién se
calcul6 el indice xerotérmico anual de aridez (Xi),
que se define como Xi = = (2TM - PM) si 2TM >
PM o Xi =0si 2TM < PM (RAMIREZ-VALIENTE
et al. 2010). TM es la temperatura media mensual
de cada mes (°C) y PM es la precipitacién total de
cada mes (mm).

Cosechas de bellotas y reclutamiento natural
de plantulas

La medida de las cosechas de bellotas se realiza
en dos zonas de estudio, siguiendo aproximacio-
nes y objetivos diferentes pero coordinados. La
primera zona es el Monte Ptblico de Navas de Es-
tena (30S 366987, 4373711), donde se analizan las
fluctuaciones interanuales de la cosecha y su sin-
cronia a nivel de individuo y poblacién, asi como

el efecto de esas fluctuaciones en el reclutamiento.
La segunda zona se sitda en la rafia y piedemonte
de Anchurones (30S 385450, 4353479), donde se
analizan tanto las relaciones entre cosecha y re-
clutamiento como el seguimiento detallado de los
efectos de los depredadores y dispersantes.

Zona de Navas de Estena. En 2001, antes del ini-
cio del proyecto, se marcaron 150 encinas adul-
tas en tres subpoblaciones de 50 drboles cada
una. Los arboles se marcaron mediante placas de
metal numeradas, y a cada uno de ellos se asocié
un transecto permanente de 10 x 2 m delimitado
mediante marcas en el suelo y cintas métricas.
Las poblaciones se visitan dos veces al afio. En
primavera se determina la produccién de flores
masculinas y el crecimiento vegetativo (esta tl-
tima medida incorporada desde 2004) de cada
arbol mediante un indice visual escalado loga-
ritmicamente que varfa entre 0 (ausencia de
amentos u hojas nuevas) y 4 (mds del 90% de la
copa cubierto por amentos u hojas nuevas). La
fecha de visita se ajusta al méximo de produc-
cién y crecimiento inicial mediante la colabora-
cién con la guarderia del Parque Nacional. A
principios de otofio (primeros de octubre) se re-
aliza otra visita para estimar la cosecha de bello-
tas viables (tras la aborcién temprana y tardia
producida en verano) mediante el mismo tipo de
indice y medir el reclutamiento, contando y car-
tografiando las plantulas presentes en los tran-
sectos permanentes tras la mortalidad producida
por la sequia estival. Todos los drboles marcados
han sido medidos (altura, nimero de troncos y
su didmetro) y georeferenciados, y la estructura
de la vegetacién, pendiente y orientaciéon de
cada subpoblacién se ha caracterizado mediante
medidas realizadas en 25 puntos por subpobla-
cién. En febrero de 2007 se instalaron dendré-
metros para medir el crecimiento secundario de
cuatro drboles en cada subpoblacién, que se leen
anualmente en primavera y otofio. El segui-
miento de estas poblaciones estd integrado en un
proyecto a largo plazo de seguimiento de las co-
sechas en bosques de encinas distribuidos por
toda la peninsula Ibérica desarrollado por la red
tematica GlobiMed (www.globimed.net) y coordi-
nado por Fernando J. Pulido, de la Universidad
de Extremadura.
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Zona de Anchurones. Las cosechas absolutas de
las encinas se han medido cada afio mediante
trampas de semillas instaladas en drboles de la
zona de Anchurones (Fig. 2). Las trampas utiliza-
das son cubos de pldstico de 0,12 0 0,132 m? de
abertura y 0,5 m de profundidad colgados de las
ramas de los drboles mediante alambre galvani-
zado para evitar que las bellotas atrapadas sean
consumidas por depredadores postdispersivos.
Este extremo se comprobé introduciendo 200 be-
llotas marcadas en 100 trampas en 2002-2003 y
otras 340 en sendas trampas de 133 arboles en
2008-2009. Ninguna fue consumida. El niimero de
trampas por drbol varié entre 2 y 11 en funcién del
tamafio de la copa, de manera que se cubriese
entre el 1,5y el 2% de su proyeccién. Los datos de
las trampas del mismo arbol fueron altamente re-
petibles (F32,158 =5,42; p <0,0001), de manera que
el error cometido al extrapolar estos datos para es-
timar la cosecha de cada drbol es suficientemente
bajo. Hasta el momento se han instalado trampas
de semillas en 145 drboles, 103 en zonas de rafa y
42 en zonas de piedemonte, tanto dentro como
fuera de exclusiones de ungulados (52 y 51 en rafia
y 21 y 21 en piedemonte, respectivamente; véase
mds adelante y Fig. 2), aunque en los dltimos dos
afios se han dejado de revisar 5 drboles del inte-
rior de la exclusién occidental de rafia y otros 6 del
exterior para ajustar mejor el esfuerzo de mues-
treo a los resultados obtenidos. Todos los arboles
con trampas de semillas se han marcado indivi-
dualmente mediante placas metdlicas numeradas,
se han georeferenciado y se ha medido la superfi-
cie de la copa, la distancia a las dos encinas mas
proximas mediante un medidor ldser y la cober-
tura de encinas maduras en un radio de 50 m
usando fotografias aéreas y sistemas de informa-
cién geogréfica. El ntimero de afios para los que
se dispone de datos de cosechas de estos drboles es
de unos 5 en promedio, variando entre 8 afios (34
drboles) y 2 afios (30). En la actualidad se estdn
procesando los datos de 134 drboles correspon-
dientes a la cosecha del afio 2010.

A partir del afio 2007 hemos estimado las cose-
chas de los 145 édrboles provistos de trampas de
semillas en octubre usando el mismo indice se-
micuantitativo empleado en la poblacién de
Navas de Estena. Las estimas absolutas y relati-
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vas se correlacionan fuertemente (r=0,546,
p=0,0000, n=374), aunque el poder explicativo
global de la relacién es relativamente bajo
(R?=29,61%), indicando heterogeneidad entre
afios y/ o configuraciones espaciales del arbolado
en los pardmetros de la relacién. Analizaremos
en detalle estas relaciones empleando tanto los
datos disponibles como los de 2010-2011 (los in-
dices semicuantitativos ya estdn medidos, y los
absolutos se estdn procesando).

Las trampas de semillas se revisan y se limpian al
final de la época de caida de las bellotas (enero-fe-
brero) para contar tanto el ntiimero de bellotas via-
bles como los distintos tipos de pérdidas
predispersivas (DIAZ et al. 2010a). Se ha desarro-
llado una ecuacién que permite estimar el peso
fresco y seco de las bellotas a partir de su longitud
y didmetro, basada en la medida de 4.000 bellotas
sanas con un calibre digital (precisién: 0,01 mm)y
una balanza de campo (precisién: 0,01 g; BONAL
et al. 2007; DIAZ et al. 2010a). Esta ecuacién faci-
lita la medida rdpida en el campo y en laboratorio
del peso de las bellotas sanas, usando un calibre
digital en lugar de una balanza de precisién, y per-
mite ademads estimar la proporcién de cotiledones
consumida por depredadores post-dispersivos y
la disminucién de su desarrollo en la caso de las
bellotas infestadas. Por otro lado, para estimar el
tamario en fresco de las bellotas recogidas en las
trampas de semillas al final del invierno hemos
desarrollado dos ecuaciones de transformacion,
basadas en una muestra de 274 bellotas cuya lon-
gitud y didmetro méximo se midieron en octubre
de 2008 y se volvieron a medir en marzo de 2009
con un calibre digital, después de haber permane-
cido todo el invierno en las trampas de semillas y
haber sido procesadas del mismo modo que las
bellotas que cayeron naturalmente en las trampas.
Estas ecuaciones permiten estimar la longitud y
didmetro méximo de las bellotas en el momento
de caer de los drboles (BEAMONTE 2009; DIAZ et
al. 2010a).

Las densidades de pldntulas de un afio de edad
en la zona de estudio de Anchurones fueron esti-
madas en noviembre de 2004 bajo las copas y en
un radio de 4 m en torno a ellas de 20 drboles de
la zona de rafia elegidos al azar y en 20 transec-
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tos aleatorios de 12 x 4 m en la zona de piede-
monte. La mitad de los drboles y transectos se
ubicaron dentro de exclusiones de ungulados y
la otra mitad fuera de ellas. En otofio-invierno de
2008-2009 se establecieron transectos permanen-
tes en los 145 drboles con trampas de semillas,
donde se cartografian las pldntulas cada otofio,
tras la mortalidad estival (DIAZ et al. 2010b). Se
marcaron mediante estacas y clavos dos transec-
tos por arbol de 10 m de longitud por 2 m de an-
chura, en dos direcciones aleatorias, en los que
también se cartografié el radio de la copa a lo
largo del transecto y los matorrales incluidos en
el transecto. Las plantulas se cartografian con
ayuda de cintas métricas, se marcan con alam-
bre coloreado, y se mide su altura, nimero de
hojas, longitud de la bellota si atin estd presente
y causa de la pérdida en caso contrario (remo-
cién por roedores o arrendajos), y proporcién de
las hojas secas o consumidas por insectos herbi-
voros (DIAZ et al. 2010b).

Crecimiento secundario y estructura de
tamanios de las poblaciones de arboles

El crecimiento secundario de los drboles se estd
midiendo desde enero de 2007 mediante dendré-
metros instalados en cinco drboles situados fuera
de la exclusién occidental de la rafia. En otofio de
2010 se extrajeron testigos de madera de los 71 &r-
boles para los que se disponia de mds de 7 afios
de datos de cosechas (49 en rafia y 22 en monte).
Se extrajeron testigos de dos radios del drbol a una
altura aproximada de 130 cm mediante el uso de
barrenas Pressler de 50 cm de longitud. En cada
arbol se midi6 el perimetro y la altura de donde
se extrajo el tutor. Una vez que los testigos esta-
ban secos se procedié a la preparacién de las
muestras colocdndolos en un porta-muestras de
madera y lijandolos con lijas de distintos grosores
para su posterior visionado en la lupa. Primera-
mente se hizo un datado manual en la lupa para
después utilizar una tableta digitalizadota parala
lectura manual de anillos de crecimiento LINTAB
y el software de procesado de series dendrocro-
nolégicas TSAP-win (Time Series Andlisis and
Presentation, Frank Rinn, Heidelberg, Germany).
Después se realizé un control de calidad de las se-

ries obtenidas mediante el programa COFECHA
(HOLMES 1983), que permite identificar errores
en la medicion e identificar anillos de crecimiento
falsos o ausentes. Una vez que estaban todos los
testigos correctamente datados, el grosor de los
anillos de crecimiento fue trasformado en el indice
BAI (Incremento de Area Basal), ya que este indice
es el més relacionado con incremento de biomasa
debido al crecimiento secundario del drbol. El BAI
fue calculado siguiendo a LINARES & TISCAR
(2010).

La estructura de tamafios de las poblaciones de
arboles se estimé midiendo el didmetro a la al-
tura del pecho con una forcipula de todos los in-
dividuos con didmetro mayor de 1 cm presentes
en parcelas de muestreo. En el piedemonte se se-
leccionaron 6 muestras representativas de 20 m x
10 m, y en la rafia una muestra de 400 m x 300 m
y otra de 100 m x 50 m (CAMARGO 2009).

Tasas de infestacion y efectos sobre
la fecundidad

El uso de trampas de semillas permite estimar
con precision las pérdidas predispersivas de po-
tencial reproductor en las encinas. Las estimas
basadas en conteos de propagulos en el suelo no
son fiables porque la fenologia de caida de dis-
tintos tipos de propdgulos es diferente (caen
antes los frutos abortados e infestados que los
viables; BONAL & MUNOZ 2008) y, ademads, son
consumidos o dispersados a diferentes velocida-
des tras la caida (BONAL & MUNOZ 2007). Las
medidas precisas de pérdidas predispersivas se
realizan simultdneamente a la medida de la co-
secha mediante la inspeccién de las trampas de
semillas con la ayuda de una ficha estandarizada
(DIAZ et al. 2010a). El trabajo de clasificacion de
los propégulos se realiza en laboratorio con
ayuda de voluntarios o personal contratado. El
contenido de las trampas de semillas se introduce
en el campo en bolsas etiquetadas con el cédigo
del drbol y de la trampa, y luego se deja secar al
aire durante 2-3 semanas antes de procesarlo. Los
propagulos encontrados en las trampas se clasi-
fican en varias categorias facilmente reconocibles
tras un corto entrenamiento: flores hermafrodi-
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tas, flores no fecundadas, abortos tempranos,
abortos tardios, frutos infestados por larvas de
gorgojo Curculio elephas, de mariposa Cydia fagi-
glandana o de avispa Callirhytis rufescens, y frutos
viables (DIAZ et al. 2010a).

Poblaciones de animales dispersantes
(roedores y arrendajos)

Las poblaciones de roedores presentes en el Par-
que (ratén moruno Mus spretus y ratén de campo
Apodemus sylvaticus) se han estimado mediante
mallas de trampas Sherman, que capturan vivos a
los animales permitiendo su liberacién posterior.
Las trampas se cebaron con un trozo de manzana
y con una masilla compuesta por atdn en aceite
mezclado con harina, afiadiéndose ademds algo-
doén hidréfugo para evitar un enfriamiento exce-
sivo del interior de las trampas durante la noche.
Las trampas se dispusieron en 32 mallas de 5+5
trampas espaciadas 10 m segtin un disefio equili-
brado de los factores configuracién paisajistica
(monte-rafia) y exclusién de ungulados (dentro-
fuera). El namero de estaciones y su distribucién
espacial se ha ido refinando para permitir la reali-
zacion del muestreo en cuatro dias consecutivos de
trabajo de campo, a la vez que manteniendo la fia-
bilidad de las comparaciones entre afios, y se ha es-
tablecido definitivamente 12 mallas de muestreo
por cada combinacién de factores (480 trampas;
Fig. 3 y DIAZ et al. 2010c). Los trampeos se reali-
zaron durante seis noches consecutivas en torno a
la luna nueva de septiembre de 2001 y de abril y
noviembre de 2003, 2004, 2005, 2006, 2007 y 2008,
muestreando la mitad de las estaciones cada tres
noches, y durante tres noches consecutivas a par-
tir de abril de 2009 hasta la actualidad (abril de
2011). Las trampas se revisaron al amanecer y los
individuos capturados se identificaron a nivel de
especie, se determind el sexo, se pesaron y se mar-
caron con corte de mechones de pelo para diferen-
ciar nuevas capturas de recapturas en la misma
sesién de trampeo. Los trampeos se integraron en
los programas de précticas de tres asignaturas de la
Licenciatura en Ciencias del Medio Ambiente de
la Universidad de Castilla-La Mancha (Fauna Ibé-
rica, Dindmica de Poblaciones y Gestién de la Vida
Silvestre) a partir de 2003, habiendo participado en
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ellos 3-9 alumnos por periodo de trampeo, esto es,
un total aproximado de 120 alumnos, y en los pro-
gramas de voluntariado del Parque Nacional
desde 2009 (unos 30 voluntarios). Finalmente, se
estimé la estructura de la vegetacién en cada malla
de trampeo mediante medidas de la cobertura y al-
tura de los estratos herbdceo, arbustivo y arbéreo y,
a partir de abril de 2007, la compactacién del suelo
mediante un dinamémetro digital (MUNOZ et al.
2009; DIAZ et al. 2010c).

La distribucién invernal de los arrendajos se es-
timé mediante transectos de 15 minutos de dura-
cién alo largo de tres itinerarios que se recorrieron
en los inviernos de 2007-2008, 2008-2009 y 2009-
2010, en el marco del proyecto de realizacién del
Atlas de Aves Invernantes de Espana coordinado
por SEO/BirdLife. Los itinerarios se recorrieron
durante la mafiana (8:00-13:00 h) en dias despeja-
dos y sin viento de los meses de enero y febrero,
anotando los contactos con las aves dentro y fuera
de una banda de recuento de 25 m a cada lado del
observador. Se geoposicionaron los puntos de ini-
cio y fin de cada itinerario, y se estimé el tipo de
hébitat que atravesaban.

Movilizacién de bellotas por roedores y
arrendajos

Las tasas de depredacion y almacenamiento de be-
llotas por ratones se determinaron mediante be-
llotas marcadas con hilo de nylon provisto de una
marca numerada fluorescente. El hilo atravesaba
la bellota transversalmente, anudédndose en el ex-
tremo libre. Las bellotas marcadas se ubicaron en
el interior de jaulas metdlicas que impidieron el
acceso a otros depredadores de bellotas (aves y
ungulados), bajo drboles con presencia constatada
de roedores. Estas jaulas median 50 x 50 x 15 cm y
se construyeron con malla de acero galvanizado
de 5 x 5 cm, anclandose al suelo mediante clavos
de 25 cm soldados a la malla. En total se ubicaron
50 de estas exclusiones locales en 2003 y 2004, con
un total de 5000 bellotas marcadas y seguidas. Las
jaulas se situaron bajo 23 drboles de la zona de
rafia (13 dentro y 10 fuera de exclusiones) y bajo 22
drboles de la zona de piedemonte (11 dentro y 11
fuera de exclusiones; MUNOZ 2006; MUNOZ &
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Figura 3. Mapa de la zona de estudio de Anchurones mostrando las localizaciones de las estaciones de trampeo de micromamife-
ros, compuestas por 10 trampas Sherman cada una espaciadas 10 m (rectdngulos), y los comederos para la medida de las tasas de
remocién de bellotas por arrendajos (puntos). Gris oscuro: piedemonte cubierto por matorral con bosquetes de encinas; gris claro:
pinares de pifio pifionero; blanco: encinar adehesado en la rafia. Las estrellas rellena y vacia indican las casas de Anchurones y las
Guarreras, respectivamente. La linea fina de la derecha indica el limite oriental del Parque Nacional de Cabarieros y las lineas pun-
teadas los caminos principales.

Figure 3. Map of the Anchurones study area showing the location of trapping grids for small mammals (rectangles) and of feeders
for measuring removal rates of acorns by jays (dots). Trapping grids are composed of 10 Sherman traps spaced 10 m. Dark gray:
foothills covered by shrubs and holm oak forests; light gray: stone pine forest, white: open holm oak woodland. The filled and closed
stars indicate the houses of Anchurones and Las Guarreras, respectively. The thin line on the left indicates the eastern border of the
National Park of Cabafieros and the pointed lines show the main unpaved roads.
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BONAL 2007). En la actualidad estamos repi-
tiendo en parte este disefio en el marco de un pro-
yecto de investigacién sobre el efecto del riesgo de
depredacién en el comportamiento de dispersién
de bellotas por los roedores, financiado por el Plan
Nacional de I+D+i.

La movilizacién de bellotas por arrendajos ha co-
menzado a incorporarse en el protocolo de se-
guimiento en 2005-2006. Utilizamos comederos
exclusivos para aves asociados a pies de encina
en zonas de monte y rafia y en areas excluidas o
abiertas al acceso de ungulados. Con ellos se
puede controlar el efecto de terceras variables
(tipo, disponibilidad y accesibilidad del ali-
mento) y se limita el acceso a otros consumido-
res, de este modo se facilita la estima de la
cantidad movilizada. Los comederos consisten
en una bandeja de malla metélica de 30 cm de
lado situada sobre un poste a 1,70 m del suelo. Se
colocaron inicialmente 40 comederos repartidos
equitativamente entre dos zonas en cada habitat
con y sin exclusiones, y en las dos tltimas tem-
poradas se afiadieron 6 mds en la rafia para un
total de 46 comederos (Figura 3). Los comederos
se cebaron con una cantidad conocida de bello-
tas. Su revisioén periédica a lo largo del otofio-in-
vierno nos dio una tasa de movilizacién, que nos
permitird analizar los factores que determinan su
variacién tanto anual como a escala de paisaje o
de microhdbitat. En las dos primeras tempora-
das, las observaciones y grabaciones realizadas
(4520 horas acumuladas) nos permitieron carac-
terizar la comunidad de aves dispersantes en
ambos medios. La movilizacién de bellotas se
debi6 exclusivamente a dos especies: el arrendajo
y el carbonero comun (Parus major). El carbonero
mostré un uso anecdético en el piedemonte, con-
sumiendo in situ las bellotas de menor tamafio
(< 3 g). Otras muchas especies usaron los come-
deros simplemente como posadero, entre ellas el
rabilargo (Cyanopica cyana). Podemos afirmar que
en nuestro sistema el principal dispersante alado
de la encina es el arrendajo.

El seguimiento del destino de las bellotas disper-
sadas por arrendajos parte de la premisa de que
estos animales almacenan preferentemente bello-
tas bajo manchas de pinar (ALONSO & DIAZ
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2008, 2009). Desde el verano de 2006 se esta reali-
zando un seguimiento intensivo de las plantulas
de encina emergidas en un pinar aislado de pino
pifionero (Pinus pinea) en la finca de Anchurones.
Construimos en este pinar una exclusién de un-
gulados en 2006. Ademds se estdn llevando a cabo
una serie de pequefios experimentos asociados
cuyo objetivo es determinar la importancia cuan-
titativa del proceso y su efecto sobre la dispersion
efectiva de la especie. El protocolo consiste en la
revision exhaustiva anual de toda la superficie ex-
cluida del pinar (1,7 ha) durante el mes de junio,
coincidiendo con el final de la emergencia de las
bellotas germinadas. Se realizan transectos para-
lelos por toda su extensién con una banda de
prospeccién de aproximadamente un metro a
cada lado de la linea de progresién y a una velo-
cidad de 0,5 km/h. En un primer paso se marcan
con banderines todos los ejemplares susceptibles
de ser pldntulas de encina, en segunda instancia
se determina si son plantulas del afio o de cohor-
tes anteriores. Si se trata de plantulas nuevas se
comprueba si adn mantienen los cotiledones, se
marcan con bridas de colores (distintos para cada
afio) y se geoposicionan para su seguimiento; si,
por el contrario, se trata de ejemplares de afios an-
teriores se anota su estado y la cohorte a la que
pertenecen. Paralelamente se han realizado siem-
bras experimentales simulando almacenes con
bellotas de distinto tamafio para determinar el
porcentaje anual de emergencia de las bellotas en
el pinar y, mediante la extraccién manual y con-
trolada de cotiledones, el efecto sobre la supervi-
vencia de la plantula.

Efectos de los ungulados

El efecto de los ungulados presentes en el Parque
Nacional de Cabafieros (principalmente ciervo
Cervus elaphus y jabali Sus scrofa) sobre las cose-
chas de bellotas y las poblaciones de roedores y
gorgojos se estimé mediante exclusiones cons-
truidas con malla cinegética al menos 5 afios
antes de comenzar este proyecto (Fig. 2), que in-
cluyesen en su interior un minimo de 20 drboles
maduros y que contasen con zonas contiguas no
excluidas con una estructura de la vegetacién y
de la poblacién de encinas similar. Se usaron
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otras tres exclusiones adicionales sin drboles si-
tuadas en el monte para el seguimiento de las po-
blaciones de roedores entre 2003 y 2008, que
fueron descartadas a partir de esta fecha por la
incorporacién de dos nuevas exclusiones. La pri-
mera, incorporada en 2007, estaba situada en
zonas de monte de la parte occidental del drea de
estudio, y ya estaba disponible, mientras que la
segunda fue construida a cargo del proyecto de
investigacién en 2008 en la parte oriental de la
rafia. Este disefio definitivo replica el disefio ba-
sico monte-rafia dentro-fuera de exclusiones en
dos zonas diferentes (Fig. 2).

Las tasas de depredacién de bellotas por ungu-

lados bajo los drboles se estimaron mediante el
seguimiento de bellotas marcadas situadas en
torno a dos estacas por drbol. Las bellotas simu-
laban la lluvia de semillas registrada en las tram-
pas en términos de bellotas sanas o infestadas
por depredadores predispersivos, y eran revisa-
das 10 dias después. Los seguimientos se reali-
zaron entre octubre y enero de 2002 y 2003, en
arboles situados fuera de las exclusiones y en los
que no se detect6 presencia de roedores.

Para analizar mds en detalle el efecto de los un-
gulados sobre las bellotas dispersadas por rato-
nes y arrendajos se inicié un experimento en
2005-2006, consistente en colocar bellotas aisla-
das enterradas alrededor de arboles aislados,
tanto en el monte como en la rafia. Se selecciona-
ron 20 drboles en noviembre de 2005. En cada
drbol se establecié un transecto lineal de 30 m y
direccién aleatoria a ambos lados del drbol. En
uno de los lados se enterraron bellotas indivi-
duales a una profundidad de 1-2 cm y a cuatro
distancias del drbol: bajo la copa (0 m)y a5m, 15
my 30 m. Se colocaron pequefias estacas a 50 cm
de cada bellota para facilitar su localizacién, mar-
candose de igual modo los puntos situados a 0, 5,
15 y 30 m en el transecto del lado opuesto del
arbol pero sin colocar bellotas. Todos estos pun-
tos de muestreo se revisaron mensualmente du-
rante un afio, clasificando las 160 bellotas
enterradas como presentes (no emergidas), de-
predadas (desaparecidas) o emergidas (plantula
de mds de 5 cm de altura). Si era posible se de-
terminaba también el depredador.

RESULTADOS Y DISCUSION

Climatologia de las zonas de estudio

El clima del drea de estudio es tipicamente me-
diterrdneo, con una acusada sequia estival entre
mayo y septiembre (Fig. 4). Las precipitaciones
mensuales son sin embargo muy variables entre
anos, como muestran las barras de error de la fi-
gura, mientras que los patrones de temperatura
media parecen ser mds constantes. En el periodo
de estudio 2001-2009 destaca la sequia del afio
2005, con bajos valores de precipitacién y eleva-
dos del indice anual de aridez, tras las que las
precipitaciones se recuperaron, volviendo a des-
cender ligeramente hasta 2009. Hubo sequias si-
milares en 1986, 1990 y, sobre todo, 1995.

Cosechas de bellotas y reclutamiento natural
de plantulas

La produccién de bellotas en los encinares poco
o nada alterados de Navas de Estena varia entre
afios, aunque sin seguir un patrén claro (Fig. 5).
No obstante, se requerird un minimo de 10 afios
de datos para poder analizar convenientemente
sila variabilidad interanual de las cosechas sigue
un patrén regular o no (HERRERA et al. 1998,
KELLY & SORK 2002). Las tres subpoblaciones
estudiadas siguen un patrén similar, como mues-
tran los bajos errores estindar observados
(Fig. 5). El maximo reclutamiento observado
hasta el momento (unas 500 pléntulas por hecta-
rea en promedio) se produjo tras el afio de mayor
produccién de bellotas registrado (2008), mien-
tras que los valores minimos de cosechas y re-
clutamiento se dieron en 2004 y 2005,
aparentemente asociadas a los posibles efectos de
la sequia de 2005 tanto sobre la supervivencia de
las plantulas procedentes de las bellotas produ-
cidas en 2004 como sobre la produccién de bello-
tas en 2005. De hecho, hubo una correlacién
positiva y significativa entre las cosechas medias
y los reclutamientos medios en el afio siguiente (r
=0,879, p = 0,002, R?> = 77,26%, n = 9 afios), que
indica una asociacién entre cosecha y recluta-
miento. No obstante, se requieren mds afios de
datos para poder establecer si esta relacion existe
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Figura 4. Precipitacién, temperatura e indice de aridez para el periodo 1984-2009 en la zona de estudio de Anchurones. Los datos
mensuales para la serie 1984-2009 se calcularon a partir de la precipitacién mensual registrada en el observatorio de Retuerta de Bu-
llaque y de la temperatura media mensual registrada en el de Navas de Estena usando las ecuaciones PREC=2,021442+0,991966*
PREC-RETUERTA (F, 153=25,30, R?>=63,44%, p=0,0002) y TEMP=-0,169233+1,026155*TEMP-ESTENA (F, ,,=138,85, R?=89,02%,
p<<0,0001). Estas ecuaciones se establecieron mediante regresiones simples a partir de los datos horarios registrados en la estacion
de Los Porches, situada a 1-2 km de la zona de estudio y que estuvo en funcionamiento desde diciembre de 2005 a diciembre de 2007,
una vez eliminados los dfas o meses con registros defectuosos o incompletos. La estacion de Navas de Estena carece de registros de
temperatura para los afos 1992-1994, con lo que no se pudo calcular el indice de aridez para esos afios. El recuadro indica el periodo
de tiempo en el que se estd aplicando el protocolo de seguimiento.
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Figure 4. Rainfall, temperature and aridity index in the Anchurones study area for the 1984-2009 period. Monthly data for 1984-
2009 were computed from records of monthly rainfall from the Retuerta de Bullaque station and of mean monthly temperature
from the Navas de Estena station using the equations PREC=2.021442+0.991966*PREC-RETUERTA (F1,13=25,30, R2=63.44%,
p=0.0002) y TEMP=-0.169233+1.026155*TEMP-ESTEN A (F1'16=138.85, R2=89.02%, P<<0.0001). These regression models were ob-
tained from data gathered by a wheather station located at Los Porches, 1-2 km away from the study areas, that took hourly
records of temperature and rainfall from December 2005 to December 2007, after discarding data from days or months with in-
complete or unreliable records. The Navas de Estan station did not gather temperature data from 1992 to 1994, so that no aridity
indices could be computed for these years. The open square indicates the time window of the monitoring program of Holm oaks
and their keystone interactors.
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Figura 5. Cosechas y reclutamiento de plantulas en los encinares de Navas de Estena. Las cosechas (barras vacias) son las medias
(+error estdndar) de un indice de cosecha (porcentaje de la copa cubierto por bellotas viables, variable entre 0 y 4) medido en tres
poblaciones préximas compuestas por 50 drboles cada una. El reclutamiento de plantulas (circulos rellenos) es la media (+ES) de los
numeros de pléntulas del afo por hectdrea medidos en 50 transectos por poblacién. Las plantulas se miden un afio después de las
cosechas de las que se derivan (las pléntulas correspondientes a la cosecha del 2010 se mediran en otofio de 2011), con lo que los va-
lores estdn desplazados un afio representando la correspondencia entre cohortes.

Figure 5. Acorn crops and seedling recruitment in the holm oak forests of Navas de Estena. Open bars and whiskers indicate mean
(+SE) indices of acorn crops (proportion of the oak canopy covered by sound acorns, which varies between 0 and 4) measured in three
nearby oak populations composed of 50 trees each. Mean (+SE) seedling recruitment (closed dots and whiskers) refers to density
(No./ha) of one-year-old seedlings counted on 50 20-m? transects per population. Seedlings are counted one year after the acorn crop
they come from (seedlings corresponding to the 2010 crop will be counted in fall 2011), so that seedling values are displaced to the
next year to indicate correspondence between acorn and seedling cohorts.

realmente, a qué escalas espaciales (drbol, sub- pido por la sequia de 2005. Los drboles del pie-
poblacién o poblacién) se produce preferente- demonte producirfan menos bellotas por compe-
mente, y si los efectos climdticos sobre cosechas y tencia con el matorral y/o otros d&rboles
plantulas son consistentes o no en el tiempo. préximos, con unas variaciones interanuales
mucho menores. Es de destacar que la variabili-
Los cambios entre afios de las cosechas en los ar- dad en el patrén de cosechas no parezca estar sin-
boles provistos de trampas de semillas fueron di- cronizado entre poblaciones separadas por
ferentes seglin se encontrasen en zonas de apenas unas decenas de kilémetros, como son las
piedemonte o de rafa (Fig. 6), y también fue di- de Anchurones y Navas de Estena.
ferente al encontrado en los bosques de encina de
Navas de Estena. No hubo diferencias significa- A pesar de la ausencia de diferencias en la pro-
tivas entre drboles situados dentro y fuera de las duccién de bellotas en la zona de Anchurones en
exclusiones de ungulados. Las cosechas de be- 2003, el reclutamiento de plantulas en 2004 (co-
llotas crecidas fueron menores en los drboles del rrespondientes a dicha cosecha) fue superior en
piedemonte que en los de la rafia, oscilando entre el interior de las exclusiones de ungulados en la
prédcticamente cero en el piedemonte en 2005 y rafia, pero no en el piedemonte (MUNOZ et al.
mas de 150 por metro cuadrado de copa en 2002, 2009). Este efecto, sin embargo, no se ha mante-
2004 y 2008. Los resultados, atin preliminares a nido en los tltimos tres afios de estudio, pues el
falta de mads afios de estudio para establecer su efecto de la exclusién es variable segtin afos y
generalidad, parecen indicar cosechas mucho tipos de configuracién del arbolado (positivo en
mayores en los drboles aislados de la rafia y con 2007-08 y 2008-09 en la rafia y en 2008-09 y 2009-
un patrén de fructificacién alternante, interrum- 10 en el piedemonte, y negativo en las otras dos
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Figura 6. Variacion (medias + error estdndar) en las cosechas de bellotas en las poblaciones de la zona de estudio de Anchurones
segun el afio (2002 a 2009), la configuracién paisajistica (piedemonte -MONTE- vs. rafia -RANA-) y la presencia o ausencia de un-
gulados (SI-NO). Los ntimeros sobre las barras indican el niimero de drboles para los que se dispuso de informacién.

Figure 6. Mean (+SE) acorn crops according to year (2002 to 2009), landscape configuration (shrubland with trees -MONTE- vs. open
woodland -RANA-) and presence or absence of ungulates (SI: YES; NO: NO). Numbers above the bars indicate number of trees with

data.

situaciones; Fig. 7). Es necesario por tanto anali-
zar con mayor detalle los efectos climéticos y de
produccién de bellotas sobre el reclutamiento de
plantulas, para lo que se requieren series mds lar-
gas de datos y andlisis detallados de la supervi-
vencia de las plantulas en relacién al efecto
directo de los ungulados y el clima, asf como del
efecto facilitador de los matorrales del piede-
monte (SMIT et al. 2007, 2008).

Tamaio de las bellotas y compromisos
en la reproduccién

La ecuacién desarrollada para estimar el peso de
las bellotas a partir de sus dimensiones lineales
(longitud y didmetro médximo) fue (BONAL et al.
2007; DIAZ et al. 2010a)

Peso (mg) = 5,63-1041-w? - 7,13-10812-w

Y las desarrolladas para estimar el tamafio de las
bellotas en el momento de su caida a partir de las
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medidas en las trampas de semillas en febrero
(BEAMONTE 2009; DIAZ et al. 2010a)

Longitud (mm): y = 0,126 + 1,039*x(mm); R? =
0,956, p <<0,001, n=274

Didmetro (mm): y = 0,809 + 1,042*x(mm); R? =
0,929, p <<0,001, n=274

El peso de las semillas individuales varié entre
03y82¢g (n = 1606, sesgo = 1,04+0,06; curtosis =
2,1840,12) considerando sélo los afios 2006 y
2007, con un peso medio de semilla de 2,38+1,00
g. La distribucién fue lognormal (test de Kolmo-
gorov- Smirnov: d = 0,07, p<0,15), indicando que
hay mds semillas pequefias que grandes para lo
esperado segtin una distribucién normal. EI peso
medio de la semilla por planta varié entre 0,4 y
11,7 g entre 2002 y 2007. La distribucién de pesos
medios de semillas estuvo sesgada hacia tama-
fios menores y mas cerca de la media que lo es-
perado para una distribucién normal (n = 527,
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Figura 7. Variacién (medias + error estandar) en el reclutamiento de plantulas de las cohortes de 2007-2008 (vacio), 2008-2009 (gris)
y 2009-2010 (negro) segtn la configuracion paisajistica (piedemonte -MONTE- vs. rafia -RANA-) y la presencia o ausencia de un-
gulados (SI-NO). Los tamafios de muestra son los mismos que en la Fig. 6.

Figure 7. Mean (+ SE) seedling recruitment for the 2007-2008 (open dots), 2008-2009 (grey) and 2009-2010 (black) cohort according
to landscape configuration (shrubland with trees -MONTE-~ vs. open woodland ~-RANA-) and presence or absence of ungulates

(SI: YES; NO: NO). Sample sizes are the same as in Fig. 6.

sesgo = 1,08+0,10; curtosis = 1,80+0,21) y tuvo
una distribucién lognormal (test de Kolmogorov-
Smirnov: d = 0,04, p>0,20). El patrén de variacién
mostrado por las semillas muestra que en el afio
2006 las diferencias entre hébitats explicaron un
gran porcentaje de la varianza total, el 53,13%,
aunque estas diferencias no resultaron significa-
tivas, mientras que la varianza debida a diferen-
cias entre darboles fue de un 22,43%, entre
trampas tan solo un 4,09% y dentro de trampas
un 20,35%, todas ellas significativas. Para el ano
2007, la varianza explicada entre hébitats fue de
tan s6lo un 0,04% frente al 53,13% del afio ante-
rior, y la varianza entre drboles dentro de un
mismo habitat explicé el 43,8% de la varianza
total. La mayor parte de la variacién ocurrié, sin
embargo, dentro de drboles (56,16%), y fue expli-
cada de modo significativo por las diferencias
entre trampas (6,03%) pero, sobre todo, por las

diferencias dentro de trampas (50,13%). Por
tanto, las bellotas producidas por un mismo
drbol tienden a ser muy variables en tamafio, se-
guidas por las diferencias entre drboles como
fuente de variabilidad en el tamario de las bello-
tas. No hubo diferencias significativas en el ta-
mafio de las bellotas entre el piedemonte y la
rafia (BEAMONTE 2009).

El andlisis de las correlaciones entre el tamafio de
semilla y el tamafio de cosecha para cada drbol
entre los distintos afios de estudio dio como re-
sultado una ausencia de correlacién entre el ta-
mafio de semilla y el tamafio de cosecha para el
conjunto de los drboles (r = 0,006; p =0,249) y para
los drboles de la Rafia (r = 0,036; p = 0,572), asf
como una correlacién positiva y significativa si
analizamos s6lo los drboles de monte (r = 0,303; p
= 0,020). Los resultados muestran que la hetero-
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geneidad fue muy significativa tanto para el con-
junto de los drboles (x2 = 5,13; p<0,0001) como
para los &rboles del monte (x2 = 5,08; p = 0,009).
En la Rafia esta heterogeneidad no fue significa-
tiva (32 = 42,26; p = 0,145). En conjunto, y a falta
de analizar series algo mds largas de afios, los re-
sultados no apoyan un modelo de seleccién direc-
cional del tamafio de las semillas ni un
compromiso entre dicho tamafio y el de la cose-
cha. Las posibles alternativas que pueden explicar
los patrones observados se basan en escenarios de
seleccién variables en el espacio y en el tiempo,
que resultarian en una seleccién positiva de la va-
riabilidad en el tamafio de las semillas méds que en
su tamafio medio (BEAMONTE 2009).

La reproducién puede mostrar también compro-
misos con el crecimiento vegetativo (KOZ-
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LOWSKI 1992). Este compromiso se manifiesta
como una correlacién negativa entre crecimiento
y reproduccion (STEARNS 1989), y la intensidad
de esta correlaciéon puede variar dependiendo de
factores externos como la disponibilidad de agua
y nutrientes o el clima. Los resultados prelimina-
res obtenidos hasta el momento para el creci-
miento secundario (radial) de los drboles con més
afios de estudio muestra un patrén variable de
crecimiento entre afios, con valores minimos en
2005 y 2006 y maximos en 2007, y menor creci-
miento promedio en los drboles del piedemonte
que los de la rafia y fuera que dentro de las ex-
clusiones (Fig. 8). Resultados atin mds prelimi-
nares muestran una ausencia generalizada de
asociacion entre el crecimiento radial y la cose-
cha de bellotas (medida en g/m? tras considerar
el tamafio de las bellotas) producida durante el
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Figura 8. Variacion (medias + error estdndar) en el crecimiento radial de los drboles (BAL Incremento del Area Basal, en cm?) segin
el afio (2000 a 2009), la configuracién paisajistica (piedemonte -MONTE- vs. rafia -RANA-) y la presencia o ausencia de ungulados
(SI-NO). Los tamafios de muestra son de 11 drboles tanto dentro como fuera de exclusiones de ungulados en el piedemonte, y de 26

drboles dentro de exclusiones y 23 fuera en la rafa.

Figure 8. Mean (+SE) radial growth (BAI; Basal Area Increment, in cm?) of trees according to year (2000 to 2009), landscape config-
uration (shrubland with trees -MONTE- vs. open woodland -RANA-) and presence or absence of ungulates (SI: YES; NO: NO). Sam-
ple sizes were 11 trees both inside and outside ungulate exclosures in the shrubland with trees, 26 trees inside exclosures in open

woodland, and 23 trees outside exclosures.
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mismo afio (r = 0,10, p = 0,635, n = 71), junto con
una correlacién positiva y significativa (r = 0,25,
p =0,008) del crecimiento con la reproduccién del
siguiente afio y una correlacién negativa entre la
reproduccién de un afio y el crecimiento del afio
siguiente (r = -0,18, p<0,001;, BEAMONTE &
DIAZ en prep.). Los resultados sugieren que el
mayor compromiso se encuentra entre eventos
de reproduccién consecutivos coincidiendo en
otros trabajos (KNOPS et al. 2007) mds que entre
crecimiento y reproduccién.

Tasas de infestacion y efectos sobre
la fecundidad

El principal depredador predispersivo de las be-
llotas de encina en Cabafieros es Curculio elephas,
un gorgojo (coledptero curculiénido), cuya inci-
dencia sobre las cosechas de bellotas crecidas os-
cila entre el 0y el 100% (media: 40%; Fig. 9). Las
tasas fluctiian entre afios entre el 20 y el 70% en
promedio, hecho que podria deberse al saciado
de las poblaciones de gorgojos en afios de ele-
vada cosecha (CRAWLEY & LONG 1995;
BONAL et al. 2007). No obstante, se esperan tam-
bién efectos de la climatologia (BONAL et al.
2010), que podremos empezar a abordar con se-
ries temporales de datos adecuadas. No hubo di-
ferencias entre poblaciones de piedemonte y de
rafa, pero sf un efecto significativo y positivo de
la exclusién de ungulados en la rafia durante los
primeros afios de estudio, atribuible a la depre-
dacién accidental de larvas de gorgojos por parte
de los ungulados junto con la bellota dentro de
la que se desarrollan (BONAL & MUNOZ 2007).
La depredacién de gorgojos y la disminucién de
las tasas de infestacién no llegan a producir un
efecto neto positivo de los ungulados sobre la fe-
cundidad de las encinas, ya que el ntimero de be-
llotas sanas que depredan compensa el beneficio.
Sin embargo, la existencia de estas relaciones mu-
tualistas indirectas tiene implicaciones para la es-
tabilidad a largo plazo de redes tréficas
complejas (MONTOYA et al. 2006), con lo que es
importante su constatacién, comprension y se-
guimiento. Las poblaciones de gorgojos adultos
se correlacionan fuertemente con las tasas de in-
festacién del afio anterior (BONAL et al. 2010),

con lo que no es necesario seguirlas a largo plazo
mediante trampas de emergencia.

Como depredador predispersivo secundario apa-
rece Cydia fagiglandana, una mariposa (lepidéptero
tortricido), cuya incidencia sobre las cosechas de
bellotas crecidas oscila también entre el 0 y el
100%, pero con una media de sélo el 10% (Fig. 9).
Las tasas de infestacién por Cydia también fluc-
tlian entre afos, aunque en este caso la mayor mo-
vilidad de este insecto en comparacién con los
gorgojos parece permitirle rastrear los drboles, e
incluso las partes de los drboles, con mayores co-
sechas (FERNANDEZ 2009), de manera que las
fluctuaciones interanuales de las cosechas no se-
rian eficaces para saciarlo. Las tasas de infestacién
por ambas especies de insectos se suman, ya que
la infestacién de la misma bellota por ambas es ex-
cepcional debido, sobre todo, a que la fenologia de
infestacién por Cydia es mds temprana y los adul-
tos depositan unas feromonas disuasorias que evi-
tan que la misma semilla pueda ser parasitada
posteriormente por los gorgojos (DEBOUZIE et al.
1996). A partir del afio 2006 se ha observado tam-
bién la infestacién de las bellotas por una avispa
callitricida, Callirhytis rufescens, aunque con tasas
mucho menores (en torno al 1%). En general, los
depredadores predispersivos no consumen com-
pletamente los cotiledones de las bellotas infecta-
das, y en muchos casos no afectan al embrién, con
lo que la bellota puede germinar y dar lugar a
plantulas viables, aunque de menor tamafio y, pre-
sumiblemente, menores posibilidades de supervi-
vencia (BONAL et al. 2007). Ademas, las bellotas
infestadas parecen ser menos atractivas para los
dispersantes (MUNOZ & BONAL 2007, DIAZ et
al.2007), lo que podria interferir en la eficiencia de
la dispersion.

Poblaciones de roedores y arrendajos

El ndmero total de ratones capturados ha sido si-
milar en la rafia y en el monte hasta los afios
2005-2006, y en ambos sufrié un descenso mar-
cado a partir de la primavera de 2004 (Fig. 10). A
partir de este afio las poblaciones se recuperaron
hasta los niveles de 2003 en el piedemonte, pero
no en la rafia, y sobre todo en el interior de las
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Figura 9. Variacién (medias + error estindar) en las tasas de infestacion por Curculio elephas, Cydia fagiglandana 'y Callirhytis rufescens
en las poblaciones de la zona de estudio de Anchurones segtin el afio (2002 a 2009), la configuracién paisajistica (piedemonte —
MONTE- vs. rafia -RANA-) y la presencia o ausencia de ungulados (SI-NO). Los nimeros sobre las barras indican el nimero de
arboles para los que se dispuso de informacién. Los niimeros son menores que los de la Figura 6, referida a las cosechas, ya que no
pueden calcularse tasas de infestacion cuando la cosecha es nula.

Figure 9. Mean (+SE) infestation rates by Curculio elephas, Cydia fagiglandana and Callirhytis rufescens in the study area of Anchurones
according to year (2002 to 2009), landscape configuration (shrubland with trees -MONTE- vs. open woodland -RANA-) and pres-
ence or absence of ungulates (SI: YES; NO: NO). These numbers are usually lower than in Figure 6 (acorn crops) because no mean-
ingful infestation rate can be computed when acorn crop is zero.
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Figura 10. Variacién temporal (medias + error estdndar) en las abundancias de roedores en la zona de estudio de Anchurones segun
la configuracion paisajistica (monte vs. rafia) y la presencia o ausencia de ungulados (circulos rellenos y vacios, respectivamente).

Figure 10. Mean (+ SE) abundance of rodents in the study area of Anchurones according to landscape configuration (shrubland
with trees -MONTE- vs. open woodland -RANA-) and presence or absence of ungulates (filled and open dots, respectively).

exclusiones de ungulados. El patrén de distribu-
cién espacial parece deberse a los efectos de los
ungulados sobre la compactacién del suelo mds
que a competencia por el alimento o efectos in-
directos a través de la estructura de la vegetacion
(MUNOZ et al. 2009), mientras que el patrén tem-
poral podria estar relacionado con los efectos de
la sequia de 2005 y /o con las fluctuaciones en las
cosechas de bellotas. La especie dominante en el
drea de estudio es el ratén moruno (Mus spretus),
seguido por el ratén de campo (Apodemus sylva-
ticus) y, en mucha menor medida la musarafa
comun (Crocidura russula) (DIAZ et al. 2007).

Los arrendajos son escasos aunque ubicuos en la
zona de estudio en invierno, con una densidad
media de 0,1-0,7 aves/10 ha entre 2008 y 2010
(DIAZ & ALONSO datos inéditos). Los arrenda-

jos se distribuyen en invierno preferentemente
por las zonas de monte y piedemonte, aunque
con incursiones a las zonas abiertas de rafia y cul-
tivos a partir del piedemonte (Fig. 11).

Movilizacién de bellotas por roedores y
arrendajos

Los roedores presentan patrones claros de selec-
cién de bellotas en funcién de su tamafio y de si
estaban infectadas o no por larvas del gorgojo
Curculio elephas. Los ratones de campo movilizan
bellotas mayores que los ratones morunos
(MUNOZ & BONAL 2008) y responden més al
riesgo de depredacién debido al incremento arti-
fical de iluminacién nocturna (ALARCON 2006).
Las dreas de campeo de los ratones morunos sue-
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Figura 11. Distribucién de los contactos con arrendajos (circulos) en el drea de estudio de Anchurones (linea discontinua) y en la cua-
dricula UTM de 10 km por 10 km en la que se ubica el drea de estudio. Las lineas continuas representan los transectos realizados du-
rante tres inviernos consecutivos (2007-2008, 2008-2009 y 2009-2010). Gris oscuro: Monte cubierto por matorral con bosquetes de
encinas y alcornoque y pinares; blanco: bosque adehesado, pastizales y terrenos agricolas.

Figure 11. Distribution of contacts with jays (circles) in the study area of Anchurones (dashed line) and in the 10 km x 10 km UTM
square in wich this area is located. Solid lines show line transects sampled along three consecutive winters (2007-2008, 2008-2009 y
2009-2010). Dark gray: shrublands with holmoak, cork oak and pine forests; white: open oak woodland, grassland and cropland.

len ser de unos 200 m? durante el otofio y las del
ratén de campo de unos 400 m?, solapando en
muchos casos, por lo que las bellotas de varios &r-
boles son accesibles a un mismo ratén en una con-
figuracién paisajistica tan abierta como la rafia.
Ademas, la distribucién espacial estuvo intima-
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mente ligada a la cobertura arbérea, puesto que
el 90% de las localizaciones con emisores fueron
bajo drbol, algunas incluso en la misma copa
(DIAZ et al. 2007). En conjunto, los roedores dis-
persaron de forma efectiva (esto es, sin recuperar
posteriormente los almacenes) un 5% anual en
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promedio de las bellotas movilizadas. Las locali-
zaciones de estas bellotas dispersadas efectiva-
mente variaron entre la rafia y el monte y dentro
y fuera de las exclusiones de ungulados. En la
rafa las bellotas fueron dispersadas maés lejos que
en el monte (en general, fuera de las copas de los
arboles) y mds lejos dentro de las exclusiones que
fuera de ellas (MUNOZ 2006). En el monte no
hubo efectos de los ungulados en la distancia de
dispersién, pero si en el microhdbitat al que eran
dispersadas las bellotas. Dentro de las exclusio-
nes las bellotas se dispersaron hacia arbustos o
claros al azar, en funcién de la abundancia de
estos microhdbitats, mientras que fuera de las ex-
clusiones los arbustos fueron sistemdticamente
evitados. Estos resultados se interpretan como de-

bidos a una seleccién de los microhébitats menos
usados por otros roedores individuales (bajo las
copas en la rafia y bajo los arbustos en el monte),
tendentes a evitar el robo de los almacenes por co-
nespecificos (MUNOZ & BONAL 2007).

El porcentaje acumulado de comederos visitados
por arrendajos oscilé entre el 62,5% y el 100%
segun afios de estudio (Fig. 12). Tan s6lo en el pri-
mer afio en el que se colocaron (2005-6) hubo cierta
reticencia por parte de la especie de recoger las be-
llotas colocadas en estas novedosas estructuras.
Los comederos situados en la rafia siempre pre-
sentaron un menor nimero de visitas que los del
piedemonte. La presencia de exclusiones, como
era de esperar, no tuvo efecto sobre las tasas de
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Figura 12. Tasa promedio de remocién de bellotas segun la configuracion paisajistica (piedemonte: cuadrados negros vs. rafa: cua-
drados blancos) para cada una de las temporadas (2005-2010). También se muestran la cosecha media de los drboles del piedemonte
(circulos negros) y la densidad de plantulas de encina encontradas en la parte excluida del pinar de Anchurones al afio siguiente (cir-

culos blancos). Las barras de error representan el error estdndar.

Figure 12. Mean (+SE) acorn removal rates by jays according to year (2005 to 2010) and landscape configuration (shrubland with trees
~MONTE- vs. open woodland ~RANA-; filled and open squares, respectively). The mean acorn crop of the trees in the MONTE
(filled dots) and the density of oak seedlings recruited in the excluded part of pine woodland in the following year (open dots) are

also shown.
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movilizacién. La tasa de movilizacién de bellotas
superior en el piedemonte fue consistente a lo
largo de los afios de seguimiento (Fig. 12). Las di-
ferencias en el niimero bellotas movilizadas fue-
ron de un orden de magnitud, excepto en la
temporada en 2006-2007, en que la diferencia de
tasas fue s6lo cuatro veces mayor en el piede-
monte que en la rafa. Este patrén se corresponde
con los patrones de seleccién de habitat del arren-
dajo, un ave eminentemente forestal que concen-
tra su abundancia y actividad en zonas de alta
cobertura de drboles y arbustos (ALONSO 2006).
De hecho, las tasas de movilizaciéon en la rafia se
asociaron negativamente con la distancia al pie-
demonte y a pinares, pero no se relacionaron con
las caracteristicas de los drboles (tamafio, cosecha
o tasa de infestacién; ALONSO & DIAZ 2008,
2009). Aparece también una clara diferencia entre
temporadas, pero la serie de afios no es lo sufi-
cientemente larga para explorar las causas de estos
patrones. Sin embargo, si parece haber una simili-
tud entre el patrén anual de movilizacién de be-
llotas en los comederos y la densidad de pléntulas
emergidas en un pinar préximo, procedentes de
bellotas de la misma cohorte (Fig. 12), lo que nos
permite afirmar que lo que se observa en estos co-
mederos artificiales es representativo de la activi-
dad dispersante del arrendajo.

Efectos de los ungulados

Como se ha ido exponiendo en los apartados an-
teriores, los ungulados ejercen un fuerte impacto
sobre las poblaciones de depredadores predis-
persivos y algunos dispersantes (roedores), es-
pecialmente en la zona de rafia, donde Ia
actividad del dispersante no afectado por los un-
gulados, el arrendajo, es mucho menor. Los efec-
tos negativos sobre los depredadores predisper-
sivos favorecerfan indirectamente el recluta-
miento de las encinas al reducir las pérdidas pre-
dispersivas (BONAL & MUNOZ 2007), mientras
que los efectos sobre los roedores tendrian un
efecto indirecto negativo al interferir en la dis-
persion de las bellotas (MUNOZ et al. 2009). Los
efectos directos debidos al consumo de la pro-
duccién de frutos bajo las copas de los drboles
son también muy intensos, especialmente en los
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afios de baja cosecha como 2003. Estas tasas de
depredacién oscilan en general entre el 90 y casi
el 100% (BONAL & MUNOZ 2007), 1o cual ex-
plica los bajos niimeros de semillas en el suelo a
lo largo del otofio y el invierno y los bajisimos
ntmeros de plantulas en el exterior de las exclu-
siones de la zona de rafia. No obstante, una vez
que las bellotas son dispersadas, su depredacién
por ungulados (jabalies) parecen deberse a en-
cuentros azarosos, pues las tasas de depredacién
son muy bajas, independientes de la distancia a
arboles productores de semillas y mayores en el
monte que en la rafia (SMIT et al. 2009).

Germinacién, desarrollo y supervivencia
de plantulas

Los resultados obtenidos hasta el momento
muestran claramente un efecto facilitador de los
matorrales en la germinacién y supervivencia de
las plantulas de encina (ARROYO 2005; SMIT et
al. 2008), con tasas de germinacién, emergencia y
supervivencia mayores bajo matorrales que bajo
arboles o en claros. Estos efectos parecen venir
mediados por la proteccién de las plantulas a los
efectos de la sequia estival y la mejora de las con-
diciones del suelo (SMIT et al. 2008). No obstante,
el tamafio de las bellotas dispersadas mejora en
general la germinacién, la supervivencia y el ta-
mafio de las plantulas, mientras que la estabili-
dad de su desarrollo (asimetria) presenta un
efecto diferente segtin microhdbitats mediado
por el efecto de la asimetria sobre la morfologia
de las plantulas (ARROYO 2005). Las plantulas
procedentes de bellotas asimétricas presentan
hojas menores y mds numerosas y estdn mds ra-
mificadas, y sobreviven mejor en condiciones de
claro (ARROYO 2005; DIAZ et al. 2007), mientras
que las pldntulas procedentes de bellotas simé-
tricas presentan una morfologia opuestas y so-
breviven mejor a la sombra de drboles y arbustos
(ARROYO 2005; DIAZ et al. 2003b; 2007).

En los pinares el ndmero de plantulas proceden-
tes de bellotas dispersadas por arrendajos ha sido
variable a lo largo de los afios de estudio, desde
las 14 plantulas de la cohorte del 2008 detectadas
en 2009 hasta las 210 pldntulas encontradas en
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2008. Hay que tener en cuenta que detectamos las
plantulas que llegan a emerger, que son tan sélo
una porcién de las bellotas dispersadas. A estas
se deberfan afiadir las que fallan su germinacién
o en la emergencia y aquellas que el autor de la
despensa recupera antes de que llegue a emerger.
La segunda fuente de subestimacién todavia no
ha sido abordada (aunque se presume despre-
ciable). Para tratar de ver la importancia de la pri-
mera se realizaron dos siembras experimentales
en los afos 2008 y 2010, observdndose un éxito
de emergencia variable, el 21,3 % en 2008 (270 be-
llotas plantadas) y el 61,7% el presente afio (240
bellotas plantadas). Aplicando estos valores de
correccion a los afios correspondientes y el valor
promedio para los afios en los que no hubo siem-
bra experimental los valores de bellotas por hec-
tdrea sembradas por el arrendajo son elevados,
excepto para la temporada 2007-08 (161, 296,19 y
123 plantulas/ha para las temporadas 2005-06,
2006-07, 2007-08 y 2008-09, respectivamente).
Desafortunadamente no se realiz6 siembra expe-
rimental en el pinar durante ese afo, pero si te-
nemos datos para otros hébitat donde se constaté
un bajisimo éxito en la emergencia de las bellotas
de la cohorte del 2008, probablemente debido a
una primavera extremadamente seca. La super-
vivencia de las pldntulas a medio plazo depende
de su supervivencia durante el primer afio, pues
el ritmo de desaparicién de pldntulas se vuelve
mads lento transcurrido este periodo. El primer
afio sobrevivieron el 58%, 17%, 36% de las plan-
tulas para las cohortes del 2006, 2007 y 2008, res-
pectivamente, mientras que para las cohortes en
las que hay datos el segundo afio la mortalidad
fue del 25% y 0% (2006 y 2007, respectivamente).

Estructura de tamafios de las poblaciones
de arboles

La estructura de tamafios de las poblaciones de
encina del drea de estudio demuestra que la re-
generacion es continua en el piedemonte, como
indica la distribucién en J invertida de los ta-
marfios de los érboles (Fig. 13; CAMARGO
2009). La distribucion en las poblaciones de rafia
es sin embargo bimodal, lo que indica un pe-
riodo de regeneracién reciente tras otro de au-

sencia de regeneracién (PLIENINGER et al.
2003). No obstante, la mayoria de los drboles j6-
venes son relativamente grandes (5-10 cm DBH)
y estdn ubicados cerca de drboles adultos, mien-
tras que las abundancias de pldntulas son casi
nulas (Fig. 7). Estos resultados indican que las
poblaciones de encina de la rafia de Cabafieros
han tenido una ventana de regeneracién re-
ciente, que no parece ser debida a regeneracién
asexual por rebrotes de raiz. Las alternativas
que pueden explicar esta ventana son un reclu-
tamiento anterior a la remocién del matorral en
1957-60, periodos de bajas cargas de ungulados
asociados al abandono de la ganaderia o al con-
trol reciente de las poblaciones de ungulados
silvestres, o periodos humedos que hayan per-
mitido el reclutamiento efectivo en el pastizal
sin necesidad de la proteccion de arbustos (CA-
MARGO 2009). Se requiere por tanto datar la
edad de una muestra de los reclutas, asi como
determinar si su origen es sexual o asexual me-
diante técnicas de andisis genético, que seran
objeto de la solicitud de préximos proyectos de
investigacién en el Parque Nacional.

CONCLUSIONES

El proceso de regeneracién natural de los enci-
nares del Parque Nacional de Cabafieros estd me-
diado por interacciones positivas y negativas con
roedores, aves, ungulados, insectos perforadores
y matorrales cuya intensidad y efectos varfan
considerablemente tanto en el espacio como en
el tiempo. El seguimiento de estos procesos me-
diante protocolos sencillos y estandarizados
como los desarrollados en este proyecto es el
mejor modo de comprender las causas de los pa-
trones observados y poder actuar en consecuen-
cia. En el momento actual hemos desarrollado los
protocolos para la medida precisa y eficaz de
practicamente todos los procesos implicados en
la regeneracién de la encina (Fig. 1), con la ex-
cepcién de los efectos de los insectos defoliadores
sobre la fecundidad de las encinas adultas, que
puede considerarse en general pequefio, retra-
sado en el tiempo y mediado por los efectos de
la herbivoria en la condicién fisioldgica de los ar-
boles (DIAZ et al. 2004). Los protocolos estén por
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Figura 13. Estructura de tamafios (DBH, en cm) de las poblaciones de encinas segtin la disposicién paisajista (piedemonte: barras
negras; rafa: barras blancas). Se muestra el niimero medio de drboles (+SE) segun clases de tamafio en muestras rectangulares, co-

rregido por la superficie de dichas muestras.

Figure 13. Mean numbers (+SE) of trees according to size classes (DBH, in cm) of Holm oak tree populations according to landscape
configuration (shrubland with trees -MONTE: black bars; open woodland —RANA-: white bars).

tanto preparados para su transferencia a los ges-
tores del Parque Nacional para seguir ejecutdn-
dolos en el futuro de modo indefinido, con el
apoyo de las infraestructuras adquiridas e insta-
ladas y del asesoramiento continuo de nuestro
grupo de investigacién. Quedarifa, sin embargo,
integrar los protocolos parciales en modelos pre-
dictivos del comportamiento del sistema ante
perturbaciones o escenarios de gestién concretos.
Pensamos que los datos disponibles para alcan-
zar este objetivo son adecuados para la mayor
parte de los procesos analizados, aunque se re-
quieren series mds largas de datos en algunos
casos y experimento puntuales en otros.
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