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RESUMEN 

Los Programas de Seguimiento de los Parques Nacionales pueden emplearse para averiguar qué
procesos están produciendo los cambios observados y actuar en consecuencia siempre y cuando
estén bien diseñados, esto es, se basen en la medida rigurosa de características importantes, sinte-
tizadas y combinadas en modelos dinámicos del funcionamiento del sistema objeto de seguimien-
to. En este trabajo se desarrolla parcialmente un protocolo de seguimiento de las poblaciones de
organismos clave para el funcionamiento de los bosques mediterráneos de encina Quercus ilex,
esto es, de la especie vegetal dominante y los animales y plantas que influyen, positiva o negati-
vamente, en su regeneración natural. Hasta el momento se ha conseguido completar la infraes-
tructura básica para el seguimiento de los cambios interanuales en las cosechas de bellotas, cam-
bios interanuales y efectos de las tasas de infestación por depredadores predispersivos, fenología
de las poblaciones de roedores y efectos sobre la cosecha de bellotas, efecto de los ungulados
sobre la cosecha y sobre las poblaciones de insectos perforadores y roedores, y tasas de germina-
ción y supervivencia de las plántulas. Se han podido realizar también algunos trabajos prelimina-
res dirigidos al desarrollo de protocolos de seguimiento de las poblaciones de arrendajo Garrulus
glandarius y su papel como dispersante de bellotas y de la depredación de bellotas ya dispersadas
por parte de los jabalíes Sus scrofa gracias a financiación adicional procedente del Ministerio de
Educación y Cultura, la Junta de Comunidades de Castilla-La Mancha y la Swiss Science
Foundation. Los resultados muestran variaciones espaciales e interanuales en la cosecha de bello-
tas, en las tasas de infestación de las bellotas en relación al tamaño de cosecha, en los efectos de la
infestación 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 gorgojos y roedores y el reclutamiento
de plántulas, y en los factores que determinan la emergencia y supervivencia de las plántulas. A
pesar de estos logros, es necesario completar el protocolo de seguimiento con investigación bási-
ca sobre el papel de las aves dispersantes y depredadoras y los insectos y vertebrados herbívoros,
así como desarrollar infraestructuras adicionales, especialmente exclusiones de ungulados en la
raña y en los pinares del Parque Nacional. 
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INTRODUCCIÓN 

El objetivo principal de la protección de espacios
naturales es asegurar su funcionamiento natural
o seminatural. El funcionamiento natural de estos
sistemas implica cambios temporales en sus
características e incluso en su aspecto general. De
este modo, la conservación del funcionamiento
de los sistemas naturales exige no sólo asegurar
la persistencia de sus características, 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 desarro-
llar medidas de gestión que compensen eficaz-
mente estos últimos. La alternativa de compensar
los efectos de las actividades humanas sin anali-
zar los procesos responsables de estos efectos
lleva o bien a una compensación incompleta o
bien a una corrección continua (DÍAZ 1998; 2002). 
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Palabras clave: encina, Quercus ilex, protocolos de seguimiento a largo plazo, especies clave, inter-
acciones planta-animal, depredación, herbivoría, dispersión, facilitación, lepidópteros, coleópte-
ros, roedores, ungulados, aves.  

SUMMARY

Development of a long-term monitoring protocol for Keystones in Mediterranean forest. Monitoring
Programs of National Parks can be used to ascertain what processes are causing the observed patterns;
such knowledge is essential to develop effective management tools. However, such 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 these
systems. The main goal of this project is the development of a long-term monitoring 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 dispersers) or negatively
(herbivores and seed predators). In addition to the development of monitoring protocols for the
populations of these species, we will also develop methods for monitoring the interactions between
keystones and oak populations, in order to ascertain the relative importance of each key interaction for
the regeneration of oak forests in space and time. Finally, we will develop data bases that could allow
rapid analysis of the information gathered and standardized protocols that can be executed by the staff of
the National Park, by students and by volunteers of the Volunteer Program of the Spanish National Park
System. Up to now, we have developed integrated monitoring programs for acorn crops, predispersal
seed predation by acorn-boring insects, rodent population size and effects on acorn crops and acorn
dispersal, ungulate effects on acorn crops and on populations of rodents and acorn-boring insects, and
rates of acorn emergence and early survival. Preliminary results are also available for jay Garrulus
glandarius populations, habitat use and role as acorn dispersers, and for the effect of wild boar Sus scrofa
predation on acorns dispersed by mice and jay. Overall, results indicate strong spatial and temporal
variation in seed crops, in predispersal rates of insect predation and its effects on oak fecundity, in
ungulate effects on acorn crops, in rodent and acorn-boring insect populations and in factors determining
seedling emergence and early survival. In spite of this success, it will be necessary to complete integrated
monitoring programs on jay populations and jay-oak interactions, as well as on the role of vertebrate and
invertebrate herbivores on the survival of oak seedlings until recruitment. Additional ungulate exclosures
in the raña and in pine plantations within the National Park are urgently needed to tackle these goals. 

Key words: Holm oak, Quercus ilex, long-term monitoring programs, kesystone species, animal-plant
interactions, predation, herbivory, dispersal, facilitation, butterflies, beetles, rodents, wild ungulates, birds. 
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La información recogida en los Programas de
Seguimiento de los Parques Nacionales puede
emplearse para averiguar qué procesos están pro-
duciendo los cambios observados y actuar en con-
secuencia, siempre y cuando estén bien diseña-
dos, esto es, se basen en la medida rigurosa de
características importantes, sintetizadas y combi-
nadas en modelos dinámicos del funcionamiento
del sistema objeto de seguimiento (DÍAZ 2002).
Desafortunadamente, se sabe aún muy poco
sobre el funcionamiento de los sistemas naturales
(especialmente de los más complejos, como son
los bosques), sobre el modo de formalizarlo y
sobre el modo de medir muchas características
potencialmente relevantes (BEGON et al. 1996).
En cambio, el seguimiento de especies concretas
está mucho más desarrollado, existiendo una con-
siderable experiencia sobre los procesos que afec-
tan a la dinámica de las poblaciones de cualquier
especie (natalidad, mortalidad, emigración e
inmigración; BEGON et al. 1996), sobre el modo
de modelizar estas dinámicas y derivar de ellas
predicciones cuantitativas para variables fácil-
mente mensurables (por ejemplo, abundancia,
movilidad, éxito reproductor, mortalidad;
BEGON et al. 1996) y sobre el modo de obtener
estas medidas (por ejemplo, TELLERÍA 1986;
SUTHERLAND 1996).  

Las especies clave son especies de depredadores o
herbívoros que determinan la diversidad y abun-
dancia de las especies sobre las que depredan
mediante la alteración de las relaciones de compe-
tencia entre ellas. Este hecho les otorga un papel
en los sistemas naturales desproporcionado a su
abundancia, con lo que su seguimiento puede
proporcionar información relevante sobre una
parte muy importante de dichos sistemas (SIM-
BERLOFF 1998; DÍAZ 2002). El estudio, análisis y
seguimiento de especies clave es uno de los nexos
más claros entre las características de las especies
y las de los ecosistemas de los que forman parte
(JONES & LAWTON 1995). El otro nexo es el aná-
lisis y seguimiento de las especies ingenieras de
ecosistemas (JONES et al. 1994), que son aquéllas
cuya actividad condiciona el funcionamiento glo-
bal del sistema al modificar la circulación de
materiales, nutrientes y energía tanto a través de
sus poblaciones como fuera de ellas. De este
modo, estas especies no sólo influyen en la pre-

sencia y abundancia de otras especies, sino que
pueden llegar a determinar el funcionamiento de
todo el sistema, con lo que serían las candidatas
óptimas para basar en ellas Protocolos de
Seguimiento que informen sobre el funcionamien-
to a largo plazo del sistema en el que se integran
(DÍAZ 2002).  

Los bosques de las zonas templadas se caracteri-
zan por una diversidad comparativamente baja
de especies arbóreas, siendo frecuentemente casi
monoespecíficos (PULIDO 2002 y referencias allí
dadas). Por esta razón, la dinámica de la regenera-
ción de estas especies dominantes condiciona en
gran medida los procesos esenciales a nivel de
ecosistema y la historia vital de los organismos
que dependen de ellas (véase PULIDO y DÍAZ
2002; 2005 para una revisión centrada en la encina
Quercus ilex). Por tanto, estas especies se compor-
tan como ingenieros de ecosistemas (MANNING
et al. 2006). De este modo, los procesos que deter-
minan el éxito de la regeneración de estos árboles
determinan tanto su dinámica poblacional y
estructura genética como la funcionalidad a largo
plazo del sistema que constituyen. 

Los sistemas forestales mediterráneos están domi-
nados en la actualidad por especies del género
Quercus, entre los que destaca la encina tanto por
la extensión de su área de distribución (BLANCO
et al. 1997) como por su importancia socioeconó-
mica (DÍAZ et al. 1997). Recientemente se ha
demostrado que el mantenimiento a largo plazo
de los bosques y dehesas de encina y de la diversi-
dad biológica que albergan dependen críticamen-
te de asegurar la regeneración natural del árbol
dominante, actualmente comprometida por
diversos factores (DÍAZ et al. 1997; PULIDO et al.
2001; PULIDO & DÍAZ 2002; 2005; PLIENINGER
et al. 2003), para lo cual se necesita conocer en pro-
fundidad los efectos de diferentes factores bióticos
y abióticos sobre el potencial reproductivo del
árbol a lo largo del proceso de reclutamiento
(HERRERA et al. 1994; véase la Fig. 1). Debido a
que la relación entre fases es de carácter multipli-
cativo, el colapso de alguna de ellas conlleva la
anulación de todo el proceso (HERRERA et al.
1994; HERRERA & JORDANO 1995). Por tanto,
un entendimiento adecuado de la ecología de la
regeneración de las especies vegetales y su segui-



miento requiere la identificación (i) de las fases
demográficas claves donde la probabilidad de
colapso general sea mayor y (ii) de los principales
factores que modifican o anulan una o varias de
estas fases clave.  

Existe una abundante documentación que indica
que muchas especies animales y vegetales que
interaccionan con las plantas a lo largo de su ciclo
de vida juegan efectivamente este papel, modifi-
cando el balance final del proceso de regeneración
de la planta bien negativamente, en el caso de
organismos antagónicos como herbívoros o pató-
genos, bien positivamente, en el caso de organis-

mos mutualistas como dispersores u organismos
facilitadores como plantas nodrizas (SCHUPP
1995; VALIENTE-BANUET et al. 2006; SMIT et al.
2007; 2008a PURVES et al. 2007). La abundancia,
distribución y patrón de actividad de estas espe-
cies determinarán, por tanto, la dinámica demo-
gráfica final de las plantas, y con ella el funciona-
miento a largo plazo de todo el sistema del que
son ingenieras. En el caso de la encina, destacan
varios animales que actúan como herbívoros o
depredadores predispersivos de sus frutos (varias
especies de lepidópteros y coleópteros curculióni-
dos), como depredadores postdispersivos de fru-
tos (ungulados domésticos y silvestres, roedores y
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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 facto-
res abióticos (lluvias, sequías, heladas) actuarían aumentando o disminuyendo la fecundidad de los árboles maduros y/o la supervivencia
de las plántulas jóvenes. Los herbívoros (en gris claro) actuarían disminuyendo, de modo sucesivo, el potencial reproductivo anual de la
población de plantas, mientras que las plantas facilitadoras (matorrales o árboles plantados) y los dispersantes (en gris oscuro) conservarí-
an parte del potencial reproductivo residual proporcionando sitios seguros (protegidos de herbívoros y/o factores abióticos) para las semi-
llas y plántulas y transportando las semillas a estos sitios, respectivamente (según PULIDO y DÍAZ 2002; 2005). 

Figure 1. Stages of the reproductive cycle of Holm oaks and factors influencing propagule loss at each stage. Abiotic factors (rainfall,
drought, frost) act on the fecundity of adult trees and on the early survival of seedlings, either positively or negatively. Herbivores (light
grey) decrease the annual reproductive output of tree populations successively, whereas nurse plants (shrubs or planted trees) and seed dis-
persers (both dark grey) preserve part of the residual reproductive output by providing safe sites against herbivores and abiotic stress and
by transporting seeds to these safe sites. After PULIDO & DÍAZ (2002; 2005). 



ciertas aves) y como dispersantes de estos frutos
(roedores y arrendajos Garrulus glandarius). En el
caso de los insectos, ungulados y la mayor parte
de las aves el efecto neto sobre la fecundidad de la
encina es negativo, mientras que en el caso de los
roedores y los arrendajos, a pesar de ser también
depredadores de bellotas, su efecto positivo como
dispersantes es crucial tanto para el mantenimien-
to de las poblaciones locales como para su expan-
sión, pues la encina presenta unos requerimientos
muy estrictos para la germinación de los frutos y
la supervivencia de las plántulas (PULIDO &
DÍAZ 2002; 2005; DÍAZ et al. 2003; 2004; GÓMEZ
2003; MARAÑÓN et al. 2004; GARCÍA 2005;
BONAL et al. 2007; BONAL & MUÑOZ 2007;
MUÑOZ et al. 2007; MUÑOZ & BONAL 2007), de
manera que todos estos organismos tienen un
papel potencialmente clave en el funcionamiento
de los bosques de encina en particular y de los
bosques mediterráneos de quercíneas en general
(véase la revisión de PULIDO 2002). Finalmente,
existe la posibilidad de que se produzcan interac-
ciones entre depredadores predispersivos y post-
dispersivos y dispersantes con efectos netos
importantes para la regeneración natural de las
encinas. Estos efectos netos pueden ser aditivos
(por ejemplo, si los frutos afectados por depreda-
dores predispersivos son evitados por los postdis-
persivos y los dispersantes; por ejemplo, GARCÍA
et al. 1999), sustractivos (si ocurre lo contrario; por
ejemplo, JONHSON et al. 1993) o multiplicativos
(por ejemplo, TRAVESET 1994). La determinación
del tipo y magnitud de las interacciones tiene un
evidente interés tanto teórico (comprensión de la
coevolución entre plantas y animales) como apli-
cado (desarrollo de medidas de gestión que favo-
rezcan la regeneración natural del arbolado). 

La finalidad del desarrollo de un protocolo de
seguimiento de las poblaciones de encina y de sus
depredadores, dispersantes y facilitadores es la
transferencia del conocimiento adquirido sobre la
biología de las encinas a la toma de decisiones
sobre la gestión a largo plazo de Parques
Nacionales que alberguen sistemas complejos
como los bosques mediterráneos. Tras el estableci-
miento de una infraestructura básica, centrada en
el marcado de poblaciones de árboles, en la adqui-
sición de equipos de captura, censo y marcado de
animales y en la construcción de exclusiones que

permitan manipular la actividad y abundancia de
estos animales, se han ajustado los diferentes
métodos de seguimiento de cada organismo clave
a su peculiar fenología, se han estandarizado de
manera que puedan ser ejecutados rutinariamen-
te por el personal del Parque, alumnos en prácti-
cas o voluntarios del Plan de Voluntariado en
Parques, y se han integrado los protocolos de
manera que las medidas obtenidas puedan
emplearse para caracterizar los procesos implica-
dos en la regeneración de los bosques de encinas y
actuar eficazmente en caso de que estos procesos
sean alterados.  

MATERIAL Y MÉTODOS 

Cosechas de bellotas y reclutamiento natural
de plántulas 

La medida de las cosechas de bellotas se realiza en
dos zonas de estudio, siguiendo aproximaciones y
objetivos diferentes pero coordinados. La primera
zona es el Monte Público de Navas de Estena (30S
366987, 4373711), donde se analizan las fluctuacio-
nes interanuales de la cosecha y su sincronía a
nivel de individuo y población, así como el efecto
de esas fluctuaciones en el reclutamiento. La
segunda zona se sitúa en la raña y piedemonte de
Anchurones (30S 385450, 4353479), donde se ana-
lizan tanto las relaciones entre cosecha y recluta-
miento como el seguimiento detallado de los efec-
tos de los depredadores y dispersantes. 

Zona de Navas de Estena. En 2001, antes del inicio
del proyecto, se marcaron 150 encinas adultas en
tres subpoblaciones de 50 árboles cada una. Los
árboles se marcaron mediante placas de metal
numeradas, y a cada uno de ellos se asoció un
transecto permanente de 10 x 2 m delimitado
mediante marcas en el suelo y cintas métricas. Las
poblaciones se visitan dos veces al año. En prima-
vera se determina la cosecha de polen y el creci-
miento vegetativo (esta última medida incorpora-
da desde 2004) de cada árbol mediante un índice
visual escalado logarítmicamente que varía entre
0 (ausencia de polen o crecimiento) y 4 (más del
90% de la copa cubierto por amentos u hojas nue-
vas). La fecha de visita se ajusta al máximo de pro-
ducción y crecimiento inicial mediante la colabo-
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ración con la guardería del Parque Nacional. A
principios de otoño (primeros de octubre) se reali-
za otra  visita para estimar la cosecha de bellotas
viables (tras la aborción temprana y tardía produ-
cida en verano) mediante el mismo índice y medir
el reclutamiento, contando y cartografiando las
plántulas presentes en los transectos permanentes
tras la mortalidad producida por la sequía estival.
Todos los árboles marcados han sido medidos
(altura, número de troncos y su diámetro) y geore-
ferenciados, y la estructura de la vegetación, pen-
diente y orientación de cada subpoblación se ha
caracterizado mediante medidas realizadas en 25
puntos por subpoblación. El seguimiento de estas
poblaciones está integrado en un proyecto a largo
plazo de seguimiento de las cosechas en bosques
de encinas distribuidos por toda la península
Ibérica desarrollado por la red temática GlobiMed
(www.globimed.net) y coordinado por Fernando
J. Pulido, de la Universidad de Extremadura.  

Zona de Anchurones. Las cosechas absolutas de
las encinas se han medido cada año mediante
trampas de semillas instaladas en árboles de la
zona de Anchurones (Fig. 2). Las trampas utiliza-
das son cubos de plástico de 0,12 m2 de abertura y
0,5 m de profundidad colgados de las ramas de
los árboles mediante alambre galvanizado para
evitar que las bellotas atrapadas sean consumidas
por depredadores postdispersivos. Este extremo
se comprobó introduciendo 200 bellotas marcadas
en 100 trampas en 2002-2003. Ninguna fue consu-
mida. El número de trampas por árbol varió entre
2 y 11 en función del tamaño de la copa, de mane-
ra que se cubriese entre el 1,5 y el 2% de su proyec-
ción. Los datos de las trampas del mismo árbol
fueron altamente repetibles (F32,158 = 5.42; p
<0.0001), de manera que el error cometido al
extrapolar estos datos para estimar la cosecha de
cada árbol es suficientemente bajo. Hasta el
momento se han instalado trampas de semillas en
115 árboles, 73 en zonas de raña y 42 en zonas de
piedemonte, tanto dentro como fuera de exclusio-
nes de ungulados (37 y 36 en raña y 21 y 21 en pie-
demonte, respectivamente; Fig. 2). Todos los árbo-
les con trampas de semillas se han marcado
individualmente mediante placas metálicas
numeradas, se han georreferenciado y se ha medi-
do la superficie de la copa. El número de años
para los que se dispone de datos de cosechas de

estos árboles es de 2,3 en promedio, variando
entre 4 años (33 árboles) y 0 años (otros 33, cuyos
primeros datos se están procesando actualmente).
Hay 9 árboles con datos de un año y otros 40 con
datos de 3 años.  

Las trampas de semillas se revisan y se limpian
al principio de la primavera y después se revi-
san al final de la época de caída de las bellotas
(diciembre-enero) para contar tanto el número
de bellotas viables como los distintos tipos de
pérdidas predispersivas (Apéndice 1). Se ha des-
arrollado una ecuación que permite estimar el
peso fresco y seco de las bellotas a partir de su
longitud y diámetro, basada en la medida de
4000 bellotas sanas (BONAL et al. 2007). Esta
ecuación facilita la medida rápida en el campo y
en laboratorio del peso de las bellotas sanas,
usando un calibre digital en lugar de una balan-
za de precisión, y permite además estimar la
proporción de cotiledones consumida por
depredadores postdispersivos y la disminución
de su desarrollo en la caso de las bellotas infesta-
das. Este método facilita el seguimiento de un
número elevado de árboles, dado que las impre-
cisiones en las estimas del tamaño de las bellotas
son en general menores que las diferencias en el
tamaño entre árboles diferentes. Es recomenda-
ble, en todo caso, tomar una muestra de unas 10
bellotas por árbol a finales de octubre, cuando
ya no crecen más, para medir con precisión el
tamaño (peso seco) llevando las muestras al
laboratorio para su secado y pesado preciso.  

Las densidades de plántulas de un año de edad en
la zona de estudio de Anchurones fueron estima-
das en noviembre de 2004 bajo las copas y en un
radio de 4 m en torno a ellas de 20 árboles de la
zona de raña elegidos al azar y en 20 transectos
aleatorios de 12 x 4 m en la zona de piedemonte.
La mitad de los árboles y transectos se ubicaron
dentro de exclusiones de ungulados y la otra
mitad fuera de ellas.  

Tasas de infestación y efectos sobre 
la fecundidad 

El uso de trampas de semillas permite estimar con
precisión las pérdidas predispersivas de potencial
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reproductor en las encinas. Las estimas basadas
en conteos de propágulos en el suelo no son fia-
bles porque la fenología de caída de distintos
tipos de propágulos es diferente (caen antes los
frutos abortados e infestados que los viables) y,
además, son consumidos o dispersados a diferen-
tes velocidades tras la caída (BONAL & MUÑOZ
2007). Las medidas precisas de pérdidas predis-
persivas se realizan simultáneamente a la medida
de la cosecha mediante la inspección de las tram-
pas de semillas con la ayuda de una ficha estanda-

rizada (Apéndice 1). Parte del trabajo puede
hacerse directamente en el campo por parte de la
guardería, voluntarios o personal contratado, y el
resto en laboratorio simplemente introduciendo el
contenido de las trampas de semillas en bolsas eti-
quetadas con el código del árbol y de la trampa.
Los propágulos encontrados en las trampas se cla-
sifican en varias categorías fácilmente reconoci-
bles tras un corto entrenamiento: flores no fecun-
dadas, abortos tempranos, abortos tardíos, frutos
infestados por larvas de gorgojo Curculio elephas o
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Figura 2. Mapa de la zona de estudio de Anchurones mostrando las exclusiones de ungulados disponibles (líneas gruesas), los árboles mar-
cados y provistos de trampas de semillas (puntos) y las estaciones de trampeo de micromamíferos (cuadrados). Las estrellas rellena y vacía
indican las casas de Anchurones y Las Guarreras, respectivamente. La línea fina de la derecha indica el límite oriental del Parque Nacional
de Cabañeros y las líneas punteadas los caminos principales. 

Figure 2. Map of the Anchurones study area showing the large ungulate exclosures (thick lines), the marked holm oak trees provided with
seed traps (dots) and the trapping grids for small mammals (squares). The filled and closed stars indicate the houses of Anchurones and Las
Guarreras, respectively. The thin line on the right indicates the eastern border of the National Park of Cabañeros and the pointed lines show
the main unpaved roads. 



de mariposa Cydia fagiglandana, y frutos viables
(Apéndice 1). 

En 2004 diseñamos y ejecutamos un experimento
piloto para determinar los tamaños de población
de gorgojos adultos. El estudio se llevó a cabo en
el año 2005 en 17 encinas de la Raña. Bajo la copa
de los árboles se colocaron trampas emergencia,
que consisten en un embudo invertido colocado
sobre el suelo. El número de trampas por árbol fue
proporcional a la superficie de su copa (se colocó
una trampa de emergencia por cada tres trampas
de semillas). La revisión de las trampas de emer-
gencia comenzó a finales de agosto, ya que es en
estas fechas cuando emergen los gorgojos adul-
tos del suelo tras la diapausa y posterior etapa
de pupa. Las trampas se comenzaron a revisar el
26 de agosto y la revisión continuó cada 4 días
hasta el 1 de octubre, cuando la emergencia de
gorgojos ya cesó en gran medida. Pos-
teriormente se realizaron dos revisiones finales
el 15 y el 20 de octubre. 

Poblaciones de roedores 

Las poblaciones de roedores presentes en el
Parque (ratón moruno Mus spretus y ratón de
campo Apodemus sylvaticus) se han estimado
mediante mallas de trampas Sherman, que captu-
ran vivos a los animales permitiendo su liberación
posterior. Las trampas se cebaron con un trozo de
manzana y con una masilla compuesta por atún
en aceite mezclado con harina, añadiéndose ade-
más algodón hidrófugo para evitar un enfria-
miento excesivo del interior de las trampas duran-
te la noche. Las trampas se dispusieron en 32
mallas de 5 + 5 trampas espaciadas 10 m según un
diseño equilibrado de los factores configuración
paisajística (monte-raña) y exclusión de ungula-
dos (dentro-fuera), de manera que se establecie-
ron 8 mallas por cada combinación de factores
(Fig. 2). Los trampeos se realizaron durante seis
noches consecutivas en torno a la luna nueva de
septiembre de 2001 y de abril y noviembre de
2003, 2004, 2005 y 2006. Las trampas se revisaron
al amanecer y los individuos capturados se identi-
ficaron a nivel de especie, se sexaron, pesaron y se
marcaron cortándoles mechones de pelo para
diferenciar nuevas capturas de recapturas en la

misma sesión de trampeo. Los trampeos se inte-
graron en los programas de prácticas de tres asig-
naturas de la Licenciatura en Ciencias del Medio
Ambiente de la Universidad de Castilla-La
Mancha (Fauna Ibérica, Dinámica de Poblaciones
y Gestión de la Vida Silvestre) a partir de 2003,
habiendo participado en ellos 9 alumnos por
periodo de trampeo, esto es, un total aproximado
de 80 alumnos. Finalmente, se estimó la estructu-
ra de la vegetación en cada malla de trampeo
mediante medidas de la cobertura y altura de los
estratos herbáceo, arbustivo y arbóreo. 

Movilización de bellotas por roedores 
y arrendajos 

Las tasas de depredación y almacenamiento de
bellotas por ratones se determinaron mediante
bellotas marcadas con hilo de nylon provisto de
una marca numerada fluorescente. El hilo atrave-
saba la bellota transversalmente, anudándose en
el extremo libre. Las bellotas marcadas se ubica-
ron en el interior de jaulas metalicas que impedie-
ron el acceso a otros depredadores de bellotas
(aves y ungulados), bajo árboles con presencia
constatada de roedores. Estas jaulas medían 50 x
50 x 15 cm y se construyeron con malla de acero
galvanizado de 5 x 5 cm, anclándose 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 marca-
das y seguidas. Las jaulas se situaron bajo 23 árbo-
les de la zona de raña (13 dentro y 10 fuera de
exclusiones) y bajo 22 árboles de la zona de piede-
monte (11 dentro y 11 fuera de exclusiones).  

La movilización de bellotas por arrendajos ha
comenzado a incorporarse en el protocolo de
seguimiento en 2005-2006. Se han construido 40
comederos repartidos entre cuatro zonas en el
Monte y cuatro en la Raña, la mitad de ellas con
exclusión para los ungulados. Se utilizaron come-
deros apareados para aves y para roedores en los
que se trató de excluir la utilización por otras
especies. El comedero para aves consistió en una
bandeja de malla metálica de 30 cm de lado situa-
da sobre un poste a 1,70 m del suelo. El comedero
para roedores fue el mismo que el utilizado en
experimentos anteriores. Estos comederos se
cebaron con una cantidad conocida de bellotas
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cebaron con una cantidad conocida de bellotas
marcadas y se revisaron de forma periódica
durante todo el otoño e invierno reponiendo las
bellotas que faltaban. De esta forma se obtuvo una
tasa de movilización para cada una de las zonas y
grupo de dispersantes. Por otra parte, para cono-
cer la composición de la comunidad de dispersan-
tes y su grado de participación se realizaron
observaciones y grabaciones en video de los
comederos para aves, mientras que en el caso de
los roedores se usaron los datos de los trampeos
periódicos que se han realizado en ambos hábitats. 

Efectos de los ungulados 

El efecto de los ungulados presentes en el Parque
Nacional de Cabañeros (principalmente ciervo
Cervus elaphus y jabalí Sus scrofa) sobre las cose-
chas de bellotas y las poblaciones de roedores y
gorgojos se estimó mediante exclusiones construi-
das con malla cinegética al menos 5 años antes de
comenzar este proyecto (Fig. 2), que incluyesen en
su interior un mínimo de 20 árboles maduros y
que contasen con zonas contiguas no excluidas
con una estructura de la vegetación y de la pobla-
ción de encinas similar. Se usaron otras tres exclu-
siones adicionales sin apenas árboles situadas en
el monte para el seguimiento de las poblaciones
de rodeores (Fig. 2). Las tasas de depredación de
bellotas por ungulados bajo los árboles se estima-
ron mediante el seguimiento de 10 bellotas marca-
das situadas en círculos de 1 m de radio en torno a
pequeñas estacas (una estaca por cada tres tampas
de semillas). Las bellotas simulaban la lluvia de
semillas registrada en las trampas en términos de
bellotas sanas o infestadas por depredadores pre-
dispersivos (sólo bellotas con larvas en su interior
hasta finales de octubre, 10 bellotas sanas y 10
infestadas en noviembre, y 10 sanas a partir de
finales de diciembre). Los grupos de bellotas se
revisaban cada 10 días, reponiendo las depreda-
das. Los seguimientos se realizaron entre octubre
y enero de 2002 y 2003, en árboles situados fuera
de las exclusiones y en los que no se detectó pre-
sencia de roedores (BONAL & MUÑOZ 2007). 

Para analizar más en detalle el efecto de los ungu-
lados sobre las bellotas dispersadas por ratones y
arrendajos se inició un experimento en 2005-2006,
consistente en colocar bellotas aisladas enterradas

alrededor de árboles aislados, tanto en el monte
como en la raña. Se seleccionaron 20 árboles en
noviembre de 2005. En cada árbol se estableció un
transecto lineal de 30 m y dirección aleatoria a
ambos lados del árbol. En uno de los lados se ente-
rraron bellotas individuales a una profundidad de
1-2 cm y a cuatro distancias del árbol: bajo la copa
(0 m) y a 5 m, 15 m y 30 m. Se colocaron pequeñas
estacas a 50 cm de cada bellota para facilitar su
localización, marcándose los puntos situados a 0,
5, 15 y 30 m en el transecto del lado opuesto del
árbol pero sin colocar bellotas. Todos estos puntos
de muestreo se revisaron mensualmente durante
un año, clasificando las 160 bellotas enterradas
como presentes  (no emergidas), depredadas (des-
aparecidas) o emergidas (plántula  de más de 5
cms de altura). Si era posible se determinaba tam-
bién el depredador (SMIT et al. 2008b)

Germinación, desarrollo y supervivencia 
de plántulas  

Los efectos del tamaño y simetría de las bellotas y
el microhábitat sobre las tasas de germinación y
supervivencia de las plántulas se han determinado
mediante siembras experimentales realizadas en
una de las exclusiones de piedemonte. Las bellotas
fueron recogidas a finales de diciembre y almace-
nadas en frío (4ºC) hasta su siembra aproximada-
mente un mes después. En ese periodo fueron
pesadas con una balanza electrónica de 0,001 g de
precisión y clasificadas en función de su simetría
radial mediante estima visual. Los efectos del
tamaño y la simetría de las bellotas tuvieron que
incorporarse al análisis del efecto del microhábitat
por su efecto demostrado en la supervivencia tem-
prana de las plántulas (DÍAZ et al. 2003; 2004). Una
bellota fue clasificada como asimétrica cuando
colocada de forma paralela a la línea de visión el
ápice se separaba notablemente del centro de la
semilla. Por otro lado, en la zona de la exclusión
distinguimos tres tipos de condiciones microclimá-
ticas: bajo la cobertura de un árbol (encinas en edad
reproductora), bajo Phyllirea angustifolia, arbusto
que funciona como facilitador para el caso de la
encina (PULIDO & DÍAZ 2005), y en zonas de claro
sin ningún tipo de cobertura vegetal protectora.
Para evitar la depredación por roedores las bellotas
fueron introducidas en jaulas metálicas de 1 cm2 de
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luz y unas dimensiones de 16 x 16 x 8 cm. Se coloca-
ron un total de 75 jaulas distribuidas en tríos (una
jaula por cada tipo de hábitat, separadas entre sí 1-
2 m). En cada una de ellas se sembraron 9 bellotas
sanas (a unos 2 cm de profundidad), tres de cada
categoría de simetría y de tamaños variados selec-
cionados de forma aleatoria. Con revisiones quin-
cenales en la primavera se determinaron las fechas
y tasas de germinación-emergencia. En la segunda
semana de julio, con la mayor parte de las plántu-
las alcanzando su tamaño definitivo, se tomaron
las siguientes medidas de crecimiento y morfología
de las plántulas: número de tallos o ramas desde la
base; altura del tallo principal, desde el punto de
inserción de los cotiledones, medida con un calibre
digital de 0,01 mm de precisión; área de una hoja
de la parte media del tallo principal, mediante foto-
grafía digital y un programa de tratamiento de
imágenes (MOTIC Advance 3.0); y número total de
hojas. La supervivencia a la sequía estival se estimó
con visitas periódicas desde finales del verano
hasta el comienzo de las lluvias de otoño. 

El experimento de siembra realizado en 2003 fue
destruido por un jabalí que entró en al exclusión
en febrero. Tras reforzarla, se repitió el experimen-
to en 2004. En la primera revisión tras la emergen-
cia de las plántulas se detectó una depredación
masiva de dichas plántulas y sus bellotas por
conejos Oryctolagus cuniculus, principalmente en
las zonas de matorral y claro y debido a que las
jaulas permanecieron abiertas tras la toma de
medidas. A pesar de la considerable reducción en
el tamaño de muestra (de 406 a 120 plántulas), se
continuó con el seguimiento de la supervivencia
hasta principios de octubre. 

RESULTADOS Y DISCUSIÓN 

Cosechas de bellotas y reclutamiento natural
de plántulas 

La producción de bellotas en los encinares poco o
nada alterados de Navas de Estena varía entre
años, aunque sin seguir un patrón claro (Fig. 3). No
obstante, se requerirá un mínimo de 10 años de
datos para poder analizar convenientemente si la
variabilidad interanual de las cosechas sigue un

patrón regular o no (HERRERA et al. 1998, KELLY
& SORK 2002). Las tres subpoblaciones estudiadas
siguen un patrón similar, como muestran los bajos
errores estándar observados (Fig. 3). El máximo
reclutamiento observado hasta el momento (unas
300 plántulas por hectárea en promedio) se produ-
jo tras el año de mayor producción de bellotas
registrado (2003). De hecho, hubo una correlación
positiva y marginalmente significativa entre las
cosechas medias y los reclutamientos medios en el
año siguiente (r5 = 0,85, p = 0,068, R2 = 72,25%), que
indica una asociación entre cosecha y reclutamien-
to. No obstante, se requieren más años de datos
para poder establecer si esta relación existe real-
mente y a qué escalas espaciales (árbol, subpobla-
ción o población) se produce preferentemente.  

Los cambios entre años de las cosechas en los
árboles provistos de trampas de semillas fueron
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Figura 3. Cosechas y reclutamiento de plántulas en los encinares de
Navas de Estena. Las cosechas (barras vacías) son las medias
(+error estándar) de un índice de cosecha (porcentaje de la copa
cubierto por bellotas viables, variable entre 0 y 4) medido en tres
poblaciones próximas compuestas por 50 árboles cada una. El reclu-
tamiento de plántulas (círculos rellenos) es la media (±ES) de los
números de plántulas del año por hectárea medidos en 50 transec-
tos por población. Las plántulas se miden un año después de las
cosechas de las que se derivan (las plántulas correspondientes a la
cosecha del 2006 se medirán en otoño de 2007), con lo que los valo-
res están desplazados un año representando la correspondencia
entre cohortes. 

Figure 3. Acorn crops and seedling recruitment in the Holm oak
forests of Navas de Estena. Open bars and whiskers indicate mean
(+SE) indices of acorn crop (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) see-
dling recruitment (closed dots and whiskers) refer to density
(No./ha) of one-year-old seedlings counted on 50 20-m2 transects
per population. Seedlings are counted one year after the acorn crop
they come from (seedlings corresponding to the 2006 crop will be
counted in fall 2007), so that seedling values are displaced to the
next year to indicate correspondence between acorn and seedling
cohorts.



diferentes según se encontrasen en zonas de pie-
demonte o de raña (Fig. 4), y también fue diferen-
te al encontrado en los bosques de encina de
Navas de Estena. No hubo diferencias significati-
vas entre árboles situados dentro y fuera de las
exclusiones de ungulados. Las cosechas de bello-
tas viables fueron similarmente bajas en el piede-
monte durante los cuatro años de estudio (en
torno a 10 bellotas por metro cuadrado de copa),
mientras que en la raña en los años 2002 y 2004 la
cosecha fue 3-4 veces mayor. Las cosechas absolu-
tas de bellotas viables por árbol oscilaron entre
ninguna y 7500, con una media de 538. Los resul-
tados, aún preliminares a falta de más años de
estudio para establecer su generalidad, parecen
indicar cosechas mucho mayores en los árboles
aislados de la raña y con un patrón de fructifica-
ción alternante. Los árboles del pidemonte produ-
cirían menos bellotas por competencia con el
matorral y/o otros árboles próximos, con unas
variaciones interanuales mucho menores. Es de
destacar que la variabilidad en el patrón de cose-
chas no parezca estar sincronizado entre poblacio-
nes separadas por apenas unas decenas de kiló-
metros, como son las de Anchurones y Navas de
Estena. 

A pesar de la ausencia de diferencias en la produc-
ción de bellotas en la zona de Anchurones en 2003,
el reclutamiento de plántulas en 2004 (correspon-
dientes a dicha cosecha) fue superior en el interior
de las exclusiones de ungulados en la raña, pero no
en el piedemonte (Fig. 5). La comparación formal
del reclutamiento entre piedemonte y raña no fue
posible por la diferencia en los métodos de estima
entre configuraciones paisajísticas (transectos en el
pidemonte y círculos en torno a los árboles produc-
tores de semillas en la raña). Estos resultados indi-
can que el reclutamiento está fuertemente influido
por los ungulados en las zonas con escasez de sitios
seguros para las plántulas, como es el caso de la
raña, mientras que en el piedemonte el factor limi-
tante al reclutamiento podrían ser las cosechas
bajas (GARCÍA 2005; PULIDO & DÍAZ 2005). Se
requieren, no obstante, más años de seguimiento
conjunto de cosechas y tasas de reclutamiento,
empleando métodos comunes, para establecer la
generalidad de este patrón. 

La ecuación desarrollada para estimar el peso de
las bellotas a partir de sus dimensiones lineales
(longitud y diámetro máximo) fue 

Peso (mg) = 5.63·10-4·l·w2 – 7.13·10-8·l2·w
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Figura 4. Variación (medias + error estándar) en las cosechas de
bellotas en las poblaciones de la zona de estudio de Anchurones
según el año (2002 a 2005), la configuración paisajística (monte vs.
raña) y la presencia o ausencia de ungulados. Los números sobre
las barras indican el número de árboles para los que se dispuso de
información. 

Figure 4. Mean (+SE) acorn crops according to year (2002 to 2005),
landscape configuration (shrubland with trees –MONTE–vs. open
woodland –RAÑA–) and presence or absence of ungulates (outsi-
de –FUERA– vs. inside –DENTRO– exclosures). Numbers above
the bars indicate number of trees with data. 

Figura 5. Variación (medias ± error estándar) en el reclutamiento
de plántulas de la cohorte de 2003 en las poblaciones de la zona de
estudio de Anchurones según la configuración paisajística (monte
vs. raña) y la presencia o ausencia de ungulados.

Figure 5. Mean (± SE) seedling recruitment for the 2003 cohort in
the study area of Anchurones according to landscape configura-
tion (shrubland with trees –MONTE– vs. open woodland
–RAÑA–) and presence or absence of ungulates (outside
–FUERA– vs. inside –DENTRO– exclosures). 



(R2=0,97; p<<0,0001; n=2000; l: longitud en mm; w:
diámetro máximo en mm; BONAL et al. 2007). Su
capacidad de predecir el peso de bellotas diferentes
a las usadas para construir la ecuación es muy alta
(R2=0,97; p<<0,0001; n=2000), con una pendiente
que no difirió de 1 (t1998=0,076; p=0,53) y una coor-
denada en el origen que no difirió de 0 (t1998=0,72;
p<0,72). De este modo, se pueden obtener estimas
muy precisas del peso a partir de medidas lineales
fáciles de tomar en el campo. Los tamaños de las
bellotas de cada árbol son muy repetibles, y las
medias analizadas hasta el momento para pesos
frescos de una muestra de 143 árboles/año segui-
dos entre 2002 y 2005 varían entre 0,92 y 11,67 g
(media: 4,38 g). Los árboles que producen bellotas
más grandes producen también menos bellotas por
metro cuadrado de copa (β= -0,50; t29= -3,10;
p<0,01: BONAL et al. 2007), esto es, existe un com-
promiso entre producir cosechas grandes o frutos
grandes a escala de cada árbol individual.

Tasas de infestación y efectos sobre 
la fecundidad 

El principal depredador predispersivo de las
bellotas de encina en Cabañeros es Curculio ele-
phas, un gorgojo (coleóptero curculiónido) cuya
incidencia sobre las cosechas de bellotas crecidas
oscila entre el 0 y el 100% (media: 60%; Fig. 6). Las
tasas de infestación fueron mayores en 2003, aun-
que no difirieron entre raña y piedemonte. Las
tasas de infestación fueron menores fuera de las
exclusiones en la raña en 2002, 2003 y 2004, pero
no en 2005, mientras que no hubo diferencias en el
piedemonte. Tal como han señalado estudios con
otras especies de robles (CRAWLEY & LONG
1995), los cambios interanuales podrían deberse al
saciado de las poblaciones de gorgojos en años de
elevada cosecha. Esta importancia del tamaño de
la cosecha en las tasas de infestación se pone tam-
bién de manifiesto en nuestros datos al estar rela-
cionados negativamente el número de bellotas
producidas y las tasas de infestación al comparar
entre árboles diferentes en un mismo año (β= 
-0,43; t30 = -2,59; p=0,01; n=32 árboles; BONAL et
al. 2007). El efecto de las exclusiones parece venir
mediado por la depredación accidental de larvas
de gorgojos por parte de los ungulados junto con
la bellota dentro de la que se desarrollan, hecho

que podría disminuir las poblaciones de adultos
en el siguiente año fuera de las exclusiones y por
tanto las tasas de infestación (BONAL & MUÑOZ
2007). La depredación de gorgojos y la disminu-
ción de las tasas de infestación no llegan a pro-
ducir un efecto neto positivo de los ungulados
sobre la fecundidad de las encinas, ya que el
número de bellotas sanas que depredan com-
pensa el beneficio. Sin embargo, la existencia de
estas relaciones mutualistas indirectas tiene
implicaciones para la estabilidad a largo plazo
de redes tróficas complejas (MONTOYA et al.
2006), con lo que es importante su constatación,
comprensión y seguimiento. 

Debido al interés de esos resultados uno de los
objetivos que nos planteamos es la necesidad de
incorporar medidas directas sobre los tamaños de
población de gorgojos adultos. Para ello, en 2005,
pusimos en funcionamiento el protocolo de mues-
treo de la emergencia de gorgojos tras ensayos
preliminares realizados en 2004. La emergencia de
Curculio elephas comenzó a finales de agosto,
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Figura 6. Variación (medias + error estándar) en las tasas de infes-
tación por Curculio elephas en las poblaciones de la zona de estudio
de Anchurones según el año (2002 a 2005), la configuración paisa-
jística (monte vs. raña) y la presencia o ausencia de ungulados. Los
números sobre las barras indican el número de árboles para los
que se dispuso de información. Los números son menores que los
de la Figura 4, referida a las cosechas, ya que no pueden calcularse
tasas de infestación cuando la cosecha es nula.   

Figure 6. Mean (+SE) infestation rates by Curculio elephas wee-
vils in the study area of Anchurones according to year (2002 to
2005), landscape configuration (shrubland with trees
–MONTE–vs. open woodland –RAÑA–) and presence or absen-
ce of ungulates. Numbers above bars indicate number of trees
with data. These numbers are usually lower than in Figure 4
(acorn crops) because no meaningful infestation rate can be
computed when acorn crop is zero. 
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teniendo su máximo en septiembre para ir deca-
yendo hasta octubre (Fig. 7). El número total de
gorgojos capturados fue de 58 individuos, estan-
do la relación de sexos sesgada hacia los machos
(58% de las capturas). La fenología de emergencia
fue parecida en ambos sexos, siendo la de las
hembras ligeramente más tardía que la de los
machos. Varios estudios han documentado la
importancia de las lluvias de finales de verano, en
general de carácter tormentoso en zonas medite-
rráneas, para la emergencia de Curculio elephas
(MENU & DEBOUZIE 1993). Tras completar la
etapa de pupa los adultos permanecen enterra-
dos, emergiendo cuando el suelo se empapa y
reblandece tras las lluvias de final de verano. En
años muy secos es posible que el adulto no pueda
emerger, y de hecho esta es una importante causa
de mortalidad en estos curculiónidos (MENU &
DEBOUZIE 1993). Nuestros resultados son acor-
des con esos datos. El año 2005 fue extremada-
mente seco, y en la raña de Cabañeros tan sólo se
registró una tormenta la noche del 6 al 7 de sep-
tiembre, siendo el pico de emergencia de gorgojos
en los 7-8 días subsiguientes (Fig. 7). Las tasas de
infestación en 2005 fueron inusualmente bajas, lo
que sugiere que muchos gorgojos pudieran morir
por causa de la sequía. En cualquier caso, los
resultados muestran que hubo una correlación

positiva entre el número de gorgojos emergidos
bajo cada árbol y la tasa de infestación registrada
en el mismo (rS = 0,67, p < 0,01, n = 14). Estos
resultados son interesantes porque están en la
línea de lo observado en la zona en otros estudios
sobre la capacidad de los árboles de saciar a los
insectos predispersivos a escala de árbol, e indi-
can que el aislamiento de los árboles favorecería
que la interacción de las poblaciones de gorgojos
con cada árbol funcionase de una forma bastante
independiente. De este modo, el mejor modo de
incorporar el estudio de las poblaciones de curcu-
liónidos al protocolo de seguimiento se basaría en
el análisis de las tasas de infestación medidas con
trampas de semillas, ya que la instalación y revi-
sión de las trampas de emergencia es costosa, con-
sume mucho tiempo y el número de individuos
capturados nunca es muy alto.  

Como depredador predispersivo secundario apa-
rece Cydia fagiglandana, una mariposa (lepidóptero
tortrícido), cuya incidencia sobre las cosechas de
bellotas crecidas oscila también entre el 0 y el 100%,
pero con una media de sólo el 13% (Fig. 8). Las
tasas de infestación por Cydia fueron también
mayores en 2003, y tampoco difirieron entre raña y
piedemonte. Las tasas de infestación fueron mayo-
res fuera de las exclusiones en 2003 y 2004, mien-

Figura 7. Número de Curculio elephas adultos capturados en tram-
pas de emergencia situadas bajo 17 árboles de la raña según sexo
(barras rellenas: machos; barras vacías: hembras) y fecha de revi-
sión de las trampas. 

Figure 7. Number of adult Curculio elephas weevils captured in
emergence traps located under 17 trees in open woodland popula-
tions according to sex (filled bars:males; open bars: females) and
the date of trap check. 

Figura 8. Variación (medias + error estándar) en las tasas de infes-
tación por Cydia fagiglandana en las poblaciones de la zona de estu-
dio de Anchurones según el año (2002 a 2005), la configuración
paisajística (monte vs. raña) y la presencia o ausencia de ungula-
dos. Los tamaños de muestra (número de árboles) son los mismos
que en la Figura 6. 

Figure 8. Mean (+SE) infestation rates by Cydia fagiglandana moths
in the study area of Anchurones according to year (2002 to 2005),
landscape configuration (shrubland with trees –MONTE–vs. open
woodland –RAÑA–) and presence or absence of ungulates.
Sample sizes are the same as in Fig. 6. 



tras que en 2005 fueron mayores en la raña que en
el monte pero no difirieron entre el interior y el
exterior de las exclusiones. Los efectos saciadores
de las cosechas elevadas podrían explicar el primer
resultado, mientras que el segundo podría deberse
a competencia con los gorgojos, reducida por la
depredación incidental que sufren éstos fuera de
las exclusiones por parte e los ungulados. Pero, esta
hipótesis es aún muy preliminar y requerirá experi-
mentos específicos para poder contrastarla. 

Las tasas de infestación por ambas especies de
insectos se suman, ya que la infestación de la
misma bellota por ambas es excepcional debido,
sobre todo, a que la fenología de infestación por
Cydia es más temprana y los adultos depositan
unas feromonas disuasorias que evitan que la
misma semilla pueda ser parasitada posterior-
mente por los gorgojos (DEBOUZIE et al. 1996).
De este modo, la gran mayoría de las bellotas pue-
den ser atacadas por estos insectos en los años de
baja cosecha (por ejemplo, 2003; Figs. 6 y 8),
pudiendo limitar severamente el reclutamiento de
las poblaciones de encina. 

Parte de las bellotas infectadas pueden sobrevivir
y dar lugar a plántulas, ya que estos insectos sólo
consumen parte de los cotiledones y penetran en
las bellotas por el lado opuesto al que alberga al
embrión de la plántula. La mayor parte de las
bellotas infectadas por Cydia mueren, ya que las
larvas excavan sus galerías de alimentación en
contacto con el pericarpio de la bellota y alcanzan
rápidamente el extremo donde se encuentra el
embrión, depredándolo. Las larvas de gorgojo
excavan sus galerías por el interior de los cotiledo-
nes, y en muchos casos completan su desarrollo y
salen de la bellota antes de alcanzar el embrión. La
probabilidad de que el embrión sobreviva aumen-
ta con el tamaño de la bellota (Wald=98,23; gl=1;
p<0,0001) y disminuye con el número de larvas
que se desarrollan dentro de ella (Wald=27,26;
gl=1; p<0,0001; aunque el número más frecuente
es de una sola larva, se pueden encontrar hasta 6
larvas en la misma bellota). El número medio de
larvas por bellota en cada árbol se relaciona con el
tamaño medio de las bellotas (β=0,46; t28=2,78;
p<0,01; n=32 árboles), al parecer debido a que un
mayor tamaño medio de bellota implica menos
bellotas por árbol, lo cual a su vez aumenta las

probabilidades de que una bellota sea parasitada
por más de una hembra de gorgojo (BONAL et al.
2007). Los efectos positivos del tamaño de la bello-
ta y los negativos del superparasitismo se com-
pensan, de manera que, al comparar entre árboles,
no hay relación entre tamaño de bellota y probabi-
lidad de supervivencia del embrión (β= -0,08; t28= -
0,39; p=0,690). La tasa de germinación de las bellotas
infectadas en las que el embrión no es depredado es
la mitad de la de la tasa de germinación de las no
infectadas (80% frente a 40%; G2

1=59,10; p<0,0001) y
las tasas de emergencia de las plántulas de esas
bellotas son 1.6 veces menores (95% frente a 60%;
G2

1=26,69; p<0,0001), probablemente debido a
infecciones por hongos o bacterias a través del
agujero de salida de las larvas (BONAL et al.
2007). El efecto de la infestación por gorgojos en el
tamaño de las plántulas es aditivo y las plántulas
que se desarrollan a partir de bellotas infectadas
son menores (1 g en promedio) que las que proce-
den de bellotas sanas para un tamaño de bellota
dado (F1,3=21,92; p=0,010). De este modo, los
depredadores predispersivos afectan negativa-
mente a la fecundidad de las encinas aunque no
destruyan completamente sus bellotas, ya que el
tamaño de las plántulas está correlacionado con la
probabilidad de supervivencia y establecimiento
(PULIDO & DÍAZ 2002, 2005). 

Poblaciones de roedores 

El número total de ratones capturados ha sido
similar en la raña y en el monte, y en ambos sufrió
un descenso marcado a partir de la primavera de
2004 (Fig. 9). Este descenso fue probablemente
debido a las abundantes lluvias invernales de
2003, que anegaron buena parte de la zona de
trampeo, y a la baja producción de bellotas de ese
año (Fig. 4). Además, en estas fechas comenzó a
labrarse la exclusión de la raña para favorecer las
poblaciones de conejos Oryctolagus cuniculus, lo
que probablemente también contribuyera al des-
censo en la población de ratones. Las poblaciones
se han mantenido en niveles muy bajos desde
entonces, aunque se ha observado una cierta recu-
peración en el último trampeo.  

El ratón moruno es la especie dominante en el
área de estudio (Fig. 9). El ratón de campo fue
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Figura 9. Variación temporal (medias ± error estándar) en las abundancias de las dos especies de roedores presentes en la zona de estudio
de Anchurones según la configuración paisajística (monte vs. raña) y la presencia o ausencia de ungulados (círculos rellenos y vacíos, respec-
tivamente). La distribución y de las mallas permanentes de trampeo se muestra en la Figura 2. 

Figure 9. Mean (± SE) abundance of the two species of rodents present in the study area of Anchurones according to landscape configura-
tion (shrubland with trees –MONTE–vs. open woodland –RAÑA–) and presence or absence of ungulates (filled and open dots, respecti-
vely). The distribution of trapping grids is shown in Fig. 2. 



prácticamente inexistente en las últimas sesiones
de trampeo, si bien fue más abundante en el
monte que en la raña en las primeras sesiones
(septiembre 2001-abril 2003). Un resultado similar
se había obtenido en otoño de 2000, cuando sólo
se capturaron 13 ratones morunos y 8 musarañas
comunes Crocidura russula en 96 mallas de mues-
treo de 8 trampas cada una abiertas durante tres
noches consecutivas y distribuidas aleatoriamen-
te por toda La Raña, el pinar de Las Llanas y la
finca Cabañeros (DÍAZ et al. datos inéditos). Sin
embargo, en el único trabajo disponible anterior a
estas fechas (mayo de 1992 a junio de 1993) la
única especie capturada fue el ratón de campo,
con abundancias superiores a las registradas por
nosotros y mucho mayores en el monte que en la
raña (NICOLÁS, 2000).   

En general, la abundancia de roedores fue mayor
dentro de las exclusiones que fuera de ellas en la
raña (Fig. 9; MUÑOZ et al. 2008), aunque a partir
de noviembre de 2004 estos resultados pueden
haber sido afectados por el labrado casi completo
del interior de la única exclusión disponible en la
raña. Los roedores seleccionaron más intensamen-
te la cobertura de matorrales fuera de las exclusio-
nes en el monte (F1, 44=7.20, p=0.010; 

interacción exclusión x uso por roedores; variable
dependiente: cobertura de arbustos), aunque esta
cobertura no fue afectada por la actividad de
dichos ungulados (MUÑOZ et al. 2008). Estos
resultados demuestran un impacto significativo
de los ungulados sobre las poblaciones de roedo-
res, que a su vez afecta al reclutamiento de las
encinas por interferencia con el papel dispersante
de dichos roedores. Dicho efecto parece venir
mediado por efectos directos sobre los individuos
debidos a la eliminación de refugios por pisoteo y
hozaduras más que por competencia directa por
el alimento (TORRE et al. 2003; 2007). 

Movilización de bellotas por roedores 
y arrendajos 

Se han realizado experimentos de selección de
bellotas en función de su tamaño y de si estaban
infectadas o no por larvas del gorgojo Curculio ele-
phas. Los resultados se basan en ensayos de labo-

ratorio con 60 ratones morunos y 20 ratones de
campo y en el seguimiento de 5000 bellotas mar-
cadas en el Parque Nacional de Cabañeros
(MUÑOZ 2006). Los resultados muestran que,
tanto en campo como en laboratorio, ambas espe-
cies de ratones son reticentes a consumir y trans-
portar bellotas infectadas por C. elephas. El tamaño
de la bellota influye en la decisión de consumirla o
transportarla. Las bellotas de tamaño pequeño
son más frecuentemente consumidas en el lugar
de encuentro (bajo el árbol), mientras que las
bellotas de mayor tamaño suelen ser transporta-
das sin consumirlas a zonas alejadas varios
metros del lugar de encuentro. En muchas ocasio-
nes estas bellotas son consumidas posteriormente
pero en otras ocasiones permanecen intactas y
germinan (MUÑOZ 2006). 

El uso del espacio se analizó mediante el radiose-
guimiento de 10 ratones morunos y 5 ratones de
campo en la zona de encinar adehesado. Las áreas
de campeo de M. spretus suelen ser de unos 200
m2 durante el otoño y las de A. sylvaticus de unos
400 m2, solapando en muchos casos, por lo que las
bellotas de varios árboles son accesibles a un
mismo ratón en una configuración paisajística tan
abierta como la raña. Además, la distribución
espacial estuvo íntimamente ligada a la cobertura
arbórea, puesto que el 90% de las localizaciones
con emisores fueron bajo árbol, algunas incluso en
la misma copa. 

El comportamiento de dispersión y recuperación
de almacenes de bellotas se analizó a partir del
movimiento de las 5000 bellotas marcadas y del
seguimiento de 480 almacenes experimentales.
Ambos roedores pueden detectar bellotas enterra-
das 1,5 cm en el suelo (profundidad natural de los
almacenes). Muchas bellotas enterradas fueron
retiradas por los ratones poco después de su colo-
cación. De las bellotas no tocadas que emergieron,
el cotiledón fue consumido por los ratones en un
60% de los casos (en un periodo corto desde la
emergencia) y sin dañar el porte de la plántula. El
resto de cotiledones permanecieron intactos. En
conjunto, los roedores dispersaron de forma efec-
tiva (esto es, sin recuperar posteriormente los
almacenes) un 5% anual en promedio de las bello-
tas movilizadas. Las localizaciones de estas bello-
tas dispersadas efectivamente variaron entre la
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raña y el monte y dentro y fuera de las exclusiones
de ungulados. En la raña las bellotas fueron dis-
persadas más lejos que en el monte (en general,
fuera de las copas de los árboles) y más lejos
dentro de las exclusiones que fuera de ellas. En
el monte no hubo efectos de los ungulados en la
distancia de dispersión, pero sí en el microhábi-
tat al que eran dispersadas las bellotas. Dentro
de las exclusiones las bellotas se dispersaron
hacia arbustos o claros al azar, en función de la
abundancia de estos microhábitats, mientras
que fuera de las exclusiones los arbustos fueron
sistemáticamente evitados. Estos resultados se
interpretan como debidos a una selección de los
microhábitats menos usados por otros roedores
individuales (bajo las copas en la raña y bajo los
arbustos en el monte), tendentes a evitar el robo
de los almacenes por conespecíficos (MUÑOZ &
BONAL 2007). 

La tasa de movilización de bellotas por ratones
fue muy superior a la detectada para las aves (3,94
± 0,56 vs. 0,49 ± 0,08 bellotas por 100 horas de
exposición; F1, 36=53,1; p<0,001; Fig. 10) y superior
en el monte que en la raña para la totalidad de la
comunidad de dispersantes (1,23 ± 0,43 vs. 3,20 ±
0,43; F1, 36=17,7; p<0,001). Esta tendencia se obser-
vó en ambos grupos. En el caso de las aves la
movilización, aunque siempre escasa, fue 10 veces
superior en el monte (0,09 vs. 0,89), mientras que
para ratones fue sólo algo más del doble (2,38 vs.
5,51). No aparecieron diferencias significativas
entre zonas excluidas o no de la presencia de
ungulados, un resultado en parte esperable en el
caso de las aves, pero que contradice otros resulta-
dos obtenidos con ratones para los que la no
exclusión de ungulados interfiere con su capaci-
dad dispersiva. Esta aparente inconsistencia es
atribuible a las escasas diferencias en la abundan-
cia de roedores dentro y fuera de las exclusiones
en el año de estudio (Fig. 9). El patrón de movili-
zación por parte de las aves, mayor en el monte
que en la raña, se corresponde con los patrones de
selección de hábitat del arrendajo, un ave eminen-
temente forestal que concentra su abundancia y
actividad en zonas de alta cobertura de árboles y
arbustos (ALONSO 2006). 

Las tasas de movilización observadas han de con-
siderarse mínimas ya que en algunas revisiones se

comprobó la desaparición de todas las bellotas de
los comederos experimentales, especialmente en
el caso de los comederos de ratones. Por otro lado,
hay que tener en cuenta que los comederos para
aves son menos ‘naturales’ que los empleados
para roedores y por tanto las aves pueden presen-
tar cierta reticencia a su utilización, lo que explica-
ría en parte la diferencia observada entre los dos
grupos de dispersantes. Sin embargo, una vez
superado un periodo de acostumbramiento, al
menos los arrendajos usaron con normalidad los
comederos, realizando visitas frecuentes al final
de la estación. 

Sólo dos especies de aves fueron observadas uti-
lizando los comederos, el arrendajo y el carbone-
ro común Parus major. El carbonero mostró un
uso esporádico utilizando sólo las bellotas de
menor tamaño (< 3 g). Por su parte, el arrendajo
presentó una tasa de utilización de 0,07 entradas
por hora de observación. Otras dos especies de
aves fueron observadas en los comederos sin
utilizarlos o transportando bellotas recogidas de
localizaciones naturales (rabilargo Cyanopica
cooki y urraca Pica pica, respectivamente); sin
embargo, su posible papel como dispersantes de
la encina en Cabañeros probablemente sea,
como mucho, marginal.  
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Figura 10. Tasas de movilización de bellotas (medias ± error están-
dar) en comederos apareados accesibles sólo a aves (cuadrados
rellenos) o sólo a roedores (cuadrados vacíos) según la configura-
ción paisajística (monte vs. raña). 

Figure 10. Mean (± SE) removal rates from paired seed trays acces-
sible either to birds only (filled squares) or to mice only (open
squares) according to landscape configu ration (shrubland with
trees –MONTE–vs. open woodland –RAÑA–). 



Efectos de los ungulados 

Como se ha ido exponiendo en los apartados
anteriores, los ungulados ejercen un fuerte impac-
to sobre las poblaciones de depredadores predis-
persivos y dispersantes, especialmente en la zona
de raña. Los efectos negativos sobre los depreda-
dores predispersivos favorecerían indirectamente
el reclutamiento de las encinas al reducir las pér-
didas predispersivas (BONAL & MUÑOZ 2007),
mientras que los efectos sobre los roedores tendrí-
an un efecto indirecto negativo al interferir en la
dispersión de las bellotas (MUÑOZ et al. 2008).
Los efectos directos debidos al consumo de la pro-
ducción de frutos bajo las copas de los árboles son
también muy intensos, especialmente en los años
de baja cosecha como 2003. Estas tasas de depre-
dación oscilan en general entre el 90 y casi el 100%
(BONAL & MUÑOZ 2007), lo cual explica los
bajos números de semillas en el suelo a lo largo
del otoño y el invierno y los bajísimos números de
plántulas en el exterior de las exclusiones de la
zona de raña. Estos resultados son prácticamente
idénticos a los encontrados en otros trabajos simi-
lares (GARCÍA 2005; PULIDO & DIAZ 2005). 

Con respecto al efecto de los ungulados sobre las
bellotas dispersadas individualmente lejos de los
árboles, los resultados muestran unas tasas muy
bajas de depredación, que fueron independientes
de la distancia a árboles productores de semillas
y mayores en el monte que en la raña (Fig. 11).
Las tasas de hozadura por jabalíes no difirieron
entre los lugares con bellotas experimentales y los
controles al azar, lo que sugiere que a) los ciervos
son incapaces de localizar y depredar las bellotas
una vez dispersadas (enterradas) y b) los jabalíes
encuentran las bellotas enterradas al azar, sin
buscarlas activamente, con lo que su efecto
depende de su actividad y abundancia locales,
presumiblemente mayores en el monte que en la
raña (SMIT et al. 2008b). 

Germinación, desarrollo 
y supervivencia de plántulas  

Los resultados obtenidos muestran un efecto mar-
ginalmente significativo del microhábitat sobre la
germinación y emergencia, que fueron ligeramen-
te menores en claros (G2

2=5,52, p=0,063; 56% en

claros frente a 60 y 67% bajo matorrales y árboles,
respectivamente). La mortalidad de la plántulas
antes de la depredación por conejos fue mucho
mayor en claros que bajo árboles y matorrales
(G2

2=91,15, p<0,001; interacción microhábitat x
mortalidad). El mismo patrón se observó para la
mortalidad de las plántulas supervivientes hasta
el final del verano, aunque la significación estadís-
tica en esta caso fue marginal debido al bajo
número de plántulas que sobrevivieron a la
depredación por conejos en los claros (G2

2=4,71,
p=0,096; ARROYO 2005).

El tamaño y la simetría de las bellotas tuvieron un
efecto indirecto sobre la mortalidad a través de su
efecto sobre la morfología de las plántulas. Las
plántulas fueron mayores (más altas, con más
hojas, con hojas mayores y con más tallos) cuanto
mayor era la bellota. No obstante, estas relaciones
variaron según el microhábitat y la asimetría de
las bellotas. Las plántulas que crecieron en claros
y/o procedían de bellotas asimétricas produjeron
más tallos, fueron menos altas y desarrollaron
más hojas pero más pequeñas que las que crecie-
ron a la sombra y/o procedían de bellotas simétri-
cas. Las plántulas más altas, con menos tallos y
con hojas mayores sobrevivieron mejor a la som-
bra, mientras que las más bajas, con más tallos y
con más hojas más pequeñas sobrevivieron mejor
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Figura 11. Tasas de remoción de bellotas enterradas experimental-
mente (medias ± error estándar; n=20) según la distancia a árboles
productores de semillas y la configuración paisajística (barras
vacías: raña; barras rellenas: monte). 

Figure 11. Mean (± SE; n=20) removal rates of experimentally
buried acorns according to distance from acorn-bearing trees and
landscape configuration (open bars: raña -open woodland-; closed
bars: monte -shrubland with trees-). 



en claros (ARROYO 2005). De este modo, el tama-
ño de la bellota favorece la supervivencia incluso
en las condiciones estresantes de los claros, mien-
tras que la asimetría, que refleja el estrés que
sufren los árboles durante el desarrollo de las
bellotas (DIAZ et al. 2003; 2004), parece ser desfa-
vorable en condiciones de sombra pero favorable
en las condiciones estresantes de los claros. No
obstante, no encontramos efectos directos de la
simetría sobre la supervivencia, probablemente
debido a la reducción del tamaño de muestra que
ocasionaron los conejos, con lo que es necesario
repetir el experimento. 

CONCLUSIONES 

El proceso de regeneración natural de los encina-
res del Parque Nacional de Cabañeros está media-
do por interacciones positivas y negativas con
roedores, ungulados, insectos perforadores y
matorrales cuya intensidad y efectos varían consi-
derablemente tanto en el espacio como en el tiem-
po. El seguimiento de estos procesos mediante
protocolos sencillos y estandarizados como los
desarrollados en este proyecto es el mejor modo
de comprender las causas de los patrones obser-
vados y poder actuar en consecuencia.  

En el momento actual hemos desarrollado los pro-
tocolos para la medida precisa y eficaz de las cose-
chas anuales de bellotas y de sus tasas de infesta-
ción por insectos perforadores, basadas en la
instalación, mantenimiento y revisión estandari-
zada de trampas de semillas sencillas, baratas y
eficaces. También se ha desarrollado el protocolo
para el seguimiento de las poblaciones de roedo-
res depredadores y dispersantes de las bellotas,
basado en mallas permanentes de trampeo que se
muestrean dos veces al año. El papel de los insec-
tos como depredadores y el de los roedores como
movilizadores de semillas se ha analizado a fondo
durante dos años, mostrando patrones comunes
que indican que no es necesario un seguimiento
anual de los detalles de la interacción. El diseño
de estos protocolos apoyado en la infraestructura
disponible de exclusiones de ungulados ha per-
mitido demostrar interacciones complejas entre
los tres grupos de depredadores y dispersantes y
su variación en el tiempo y en relación con la con-

figuración del paisaje. Contamos además con
resultados preliminares sobre el papel de los
arrendajos y de los matorrales facilitadores en la
dispersión y la supervivencia temprana de las
encinas, respectivamente, mientras que sobre el
papel de los herbívoros en la supervivencia de las
plántulas hasta llegar a la fase adulta estamos en
la fase de elaboración de hipótesis. Es necesario
por tanto completar los protocolos ya desarrolla-
dos con investigación básica e infraestructuras
pertinentes. La investigación se centraría en los
efectos de las aves en la dispersión de bellotas y en
el papel de los insectos herbívoros y los ungula-
dos en la supervivencia a largo plazo de plántulas
y árboles jóvenes, esto es, cubrir la fase que va
desde el establecimiento de las plantas hasta el
reclutamiento propiamente dicho, cuando el
árbol empieza a reproducirse cerrando el ciclo.
En cuanto a infraestructuras, se requieren
urgentemente nuevas exclusiones de ungulados
en la raña, ya que la única disponible está siendo
sometida a un manejo intenso y por tanto no
sirve como control fiable del efecto de los ungu-
lados. También sería interesante construir algu-
na exclusión en pinares, pues tenemos evidencia
parcial de que es el destino preferido de las
bellotas dispersadas por los arrendajos, como se
ha encontrado en trabajos recientes en medios
mediterráneos (GÓMEZ 2003). 
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Apéndice 1. Ficha de toma de datos de cosechas y pérdidas predispersivas. 

Appendix 1. Standardized form for data on acorn crops and predispersal seed losses. This form collates
information on tree (ÁRBOL) and trap (TRAMPA) codes, and absolute numbers of unferlilized flowers (FLO-
RES) early and late abortion (ABORTO TEMPRANO and ABORTO TARDÍO, respectively), fruits infested by
Cydia moths and Curculio weevils (CYDIA and CURCULIO, respectively), and sound acorns (VIABLES). See
text and Pulido and Díaz (2005) for details.




