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Resumen

La restauracion forestal de tierras agricolas abandonadas es uno de los grandes retos ecologicos actuales. Diversos
factores pueden acelerar o limitar esta restauracion en ambientes mediterraneos. El objetivo general de la Tesis Doctoral
fue evaluar el efecto de diferentes factores que determinan el reclutamiento de encinas (Quercus ilex) en campos agrico-
las abandonados, centrandose en la dispersion de bellotas por urracas (Pica pica) y el establecimiento de plantulas.

La urraca es una dispersora masiva y efectiva de bellotas. Los adultos reproductores, especialmente los machos, fue-
ron los individuos que mas bellotas dispersaron, almacenando el 86% de las bellotas removidas. El almacenamiento de be-
llotas por la urraca es un proceso jerarquico de toma de decisiones a diferentes escalas espaciales dirigido primero por la
territorialidad y después por la preferencia de sitios para esconderlas, seleccionando las zonas aradas antes que la planta-
cion arborea y estas antes que el herbazal. Esta preferencia de habitats coincidio con la densidad de plantulas emergidas en
ellos.

La depredacion de bellotas y plantulas emergidas es el principal factor limitante del reclutamiento de encinas en cam-
pos agricolas abandonados en ambientes mediterraneos. La variabilidad climatica interanual, la orientacion y la distancia
aislotes de encinas plantados para asistir la regeneracion natural afectaron a la emergencia y la supervivencia temprana de
las plantulas de encinas. Ademas, redujeron el crecimiento de las hierbas, facilitando indirectamente la emergencia y la su-
pervivencia temprana cerca de los islotes. Los islotes de encinas plantados son una fuente de bellotas clave donde no hay
remanentes de vegetacion natural.

Palabras clave: almacenes dispersos de semillas, campos abandonados, interacciones animal-planta, islotes forestales, regenera-

cion natural forestal, sinzoocoria.

Abstract

Forest restoration of old fields is a major ecological challenge. In Mediterranean environments a variety of factors can
either accelerate or limit this restoration. The main objective of this PhD Thesis was to assess the effect of different ecolo-
gical factors on the recruitment of holm oak (Quercus ilex) in old fields. The Thesis focuses on the dispersal of acorns by
magpie (Pica pica) and the emergence, survival, and establishment of seedlings.

Magpie was a massive and effective acorn disperser. Breeding magpies, especially breeding males, were the main
acorn scatter-hoarders, caching 86% of the acorns they remove. The selection of sites to cache acorns by magpie followed
a hierarchical decision-making process at different scales driven first by territoriality and then by cache site preferences,
with tilled areas selected over tree plantations and tree plantations over old fields for acorn caching. This caching preferen-
ce matched the density of emerged seedlings across habitats.

Predation of acorns and emerged seedlings is the main limiting factor of holm oak recruitment in Mediterranean aban-
doned farmland. Inter-annual climatic variation and the orientation and distance to oak islets planted as seed sources to as-
sist natural regeneration in old fields affected oak seedling emergence and early survival. Moreover, islets reduced herba-
ceous growth, indirectly facilitating seedling emergence and early survival near the islets. Planted oak islets are a key acorn
source where there are no remnants of natural vegetation.

Palabras clave: abandoned fields, forest natural regeneration, plant-animal interactions, seed scatter-hoarding, synzoochory, tree

islets.
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1. Introduccion

Comprender los factores que determinan el reclutamiento de especies lefiosas es
esencial para la restauracion de tierras agricolas abandonadas como consecuencia de
los cambios de uso del suelo, uno de los componentes del cambio global. Existen
factores limitantes que bloquean o ralentizan la restauracion forestal de estos cam-
pos abandonados en ambientes mediterraneos como la aridez (Andivia et al., 2017;
Martinez-Muiioz ef al., 2019), la falta de propagulos y sus dispersores (Pons y Pau-
sas, 2007; Rey-Benayas et al., 2008; Gianpasquale y Alberto, 2019), la depredacion
de semillas, la herbivoria (Gémez, 2003) y la competencia entre plantas (Cuesta et
al., 2010; Gavinet et al., 2020). Se desconoce o es poco conocido el papel de algu-
nos animales en estos procesos determinantes del reclutamiento de las plantas, como
es la dispersion de semillas (Fig. 1).
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Figura 1. Ciclo de la regeneracion de encinas en campos agricolas abandonados mediterraneos donde la
severidad ambiental limita todas las etapas del proceso. Las flechas representan el paso entre los diferen-
tes eventos, desde las bellotas hasta el reclutamiento de las encinas adultas, que a su vez produciran mas
bellotas. Los cuadros grises representan los principales factores que determinan la transicion de una etapa
a la siguiente; dentro de ellos, se representan los factores bioticos (en verde y linea continua los que tie-
nen efectos positivos y en rojo y linea discontinua los que tienen efectos negativos). Fuente: elaboracion
propia con informacion extraida de los esquemas de Schupp y Fuentes (1995), Wang y Smith (2002), Jor-
dano et al. (2008) y Gelmi-Candusso et al. (2019). Iconos: Humberto Cesar Pomaro, VM, Cedric Villain,
Ray Design, Philipp Lehmann, Mahabbah, DigitalShards de Noun Project y freepik.

Esta Tesis Doctoral se ha centrado en algunas interacciones animal-planta y
planta-planta implicadas en procesos clave de la regeneracion forestal. Para ello se
han identificado, descrito y cuantificado dichos procesos usando como modelo la
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encina como especie dispersada y la urraca como especie dispersora. El objetivo ge-
neral de la Tesis fue evaluar el efecto de distintos factores que determinan el reclu-
tamiento natural de las encinas en campos agricolas abandonados mediterraneos.
Concretamente, esta Tesis se ha centrado en la fase de la dispersidn de bellotas (ca-
pitulos 1 y 2 de investigacion de la Tesis y secciones 2 y 3 de este resumen) y de los
procesos post-dispersivos (capitulos 3 y 4 y seccion 4). El conocimiento, las ideas
y las herramientas de gestion que se aportan tienen un valor aplicado para la restau-
racion forestal.

2. Dispersion masiva y efectiva de bellotas por la urraca

La regeneracidon y expansion de los bosques de quercineas en Eurasia depende
de la dispersion de bellotas por animales (dispersién zodcora), especialmente del
arrendajo euroasiatico (Garrulus glandarius) (Bossema, 1979; Pesendorfer et al.,
2016). Cada arrendajo dispersa miles de bellotas, almacenandolas en escondites
(dispersion sinzoocora) de una sola bellota en el suelo para su posterior consumo
(scatter-hoarding), de las que una fraccidon queda sin recuperar por el ave y puede
continuar el ciclo de reclutamiento lejos del arbol madre (Bossema, 1979). Sin em-
bargo, en los sistemas agroforestales abiertos donde el arrendajo esta ausente, como
campos de cultivo abandonados alejados de fuentes de bellotas, también se produ-
ce el reclutamiento de quercineas. En estos sistemas vive la urraca, uno de los cor-
vidos mas comunes y ampliamente distribuidos de Eurasia. El género Quercus tam-
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Figura 2. Distribucion de la urraca y el género Quercus en Europa. La estrella roja muestra la ubicacion
de nuestro sitio de estudio en el centro de Espafia (dispersion de encina Q. ilex y quejigo Q. faginea). Fuen-
te de la distribucion de las aves: Handbook of the Birds of the World and BirdLife International, 2017.
Fuente de la distribucion de las quercineas: Kappelle, 2006; Pesendorfer et al., 2016; Denk et al., 2017.
Modificado de Martinez-Baroja et al., 2019.
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bién esta ampliamente distribuido por el hemisferio Norte, incluidos los ambientes
mediterraneos. Ambas distribuciones solapan en gran medida (Fig. 2).

El objetivo de este capitulo fue cuantificar la dispersion de bellotas por urraca a
escala de individuo y de poblacion, evaluando su efecto en la emergencia de plantu-
las. Mediante camaras de foto-trampeo determinamos que a escala de poblacion la
urraca fue la especie que se llevd la mayor parte de la produccion anual de bellotas,
el 65% de las bellotas de la copa (Video 1) y el 48% de las bellotas del suelo (Video
2). Los radiotransmisores insertados en las bellotas revelaron que las urracas alma-
cenan un 86% de las bellotas que remueven (Video 3). A escala de individuo, los adul-
tos reproductores del nido mas cercano fueron los principales dispersores de bello-
tas (89%). El namero de bellotas removidas desde los comederos durante seis
semanas dependid del sexo del individuo reproductor, dispersando los machos casi
el doble (805 bellotas en promedio, rango 219-1595) que las hembras (487 bellotas,
rango 197-747). Teniendo en cuenta estas cifras y el porcentaje de las bellotas que al-
macenan, una urraca puede llegar a almacenar mas de 1300 bellotas durante seis se-
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Figura 3. Esquema de vida, que parte de una produccion de bellotas repartida en 1000 bellotas en la copa
y 1000 en el suelo. La probabilidad (%) de transicion entre etapas se muestra junto a las flechas. Consi-
derando las bellotas que se llevan otros animales y las que depredan las urracas, 561 bellotas de las copas
y 408 del suelo acabarian escondidas. Teniendo en cuenta las bellotas escondidas que son depredadas y
las que se secan, 8 bellotas de las copas y 6 del suelo se convertirian en plantulas. Estos resultados son
dependientes del contexto. En el sitio estudiado hay una alta densidad de conejos que depredan tanto las
bellotas como las plantulas. Controlando esta densidad, o haciendo este experimento en otros lugares con
menor densidad de conejo, el nimero de plantulas alcanzado podria ser mayor. Modificado de Martinez-
Baroja et al., 2019.
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manas. La distancia media de dispersion fue de 32.4 m (1.4-210 m), lo que situa a
la urraca como un dispersor de media-larga distancia (Traveset ef al., 2014). Hasta
el 2.4% de las bellotas dispersadas por las urracas no fueron recuperadas (Video 4)
ni depredadas por estas u otros animales, lo que produjo una alta densidad de plan-
tulas de quercineas (56—439 plantulas/ha). En la Figura 3 se presentan un esquema
de vida de una produccion de bellotas repartida en 1000 bellotas en la copa y 1000
en el suelo teniendo en cuenta los principales resultados de esta seccion.

3. La territorialidad y las preferencias espaciales del dispersor
determinan el patron espacial del almacenamiento de semillas
y afecta a la emergencia de plantulas

Para las plantas con semillas dispersadas por animales que hacen almacenes
dispersos (scatter-hoarders), la toma de decisiones de los animales cuando almace-
nan las semillas determina el patron espacial de dispersion y la “plantilla” inicial del
reclutamiento (Alcantara et al., 2000; Rodriguez-Pérez et al., 2012), lo que dirige
la regeneracion de muchas especies. Sin embargo, no se conocen bien las bases del
comportamiento animal que organiza la distribucion de semillas en paisajes espa-
cialmente complejos.

El objetivo de este estudio fue determinar la importancia del territorio y la pre-
ferencia espacial de almacenamiento de bellotas de encina por las urracas a distin-
tas escalas, mediada por la distancia de dispersion, y si el patrén espacial de disper-
sién determina el patron de plantulas emergidas. Mediante radio-seguimiento de
bellotas, se observo que las urracas siguieron un proceso jerarquico de toma de de-
cisiones en el que las bellotas fueron almacenadas en el territorio de almacenamien-
to y este restringio tanto la distancia de dispersion como la disponibilidad de luga-
res a distintas escalas espaciales de dispersion. A la escala mas amplia (habitat), las
urracas prefirieron las zonas aradas antes que el bosquete y este antes que el herba-
zal, siguiendo un gradiente de menor a mayor compactacién del suelo (Fig. 4). Estas
diferencias fueron maximas a distancias cortas o medias, donde se almacenaron la
mayor parte de las bellotas, y minimas a distancias largas.
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Figura 4. Seleccion de habitats (bosquete, cortafuegos y herbazal) por las urracas para dispersar las be-
llotas con radiotransmisores (puntos rojos) desde uno de los seis comederos estudiados. PV: territorio de
almacenamiento. Modificado de Martinez-Baroja et al., 2021.

A escala de sub-habitat, dentro del bosquete seleccionaron las zonas con mayor
productividad vegetal para almacenar bellotas. A escala de micrositio, prefirieron las
estructuras hechas por animales, como escarbaduras y letrinas de conejos y hormi-
gueros. En muchos lugares las urracas seleccionaron los materiales menos abundan-
tes como piedras y hojarasca para ocultar las bellotas. Los micrositios y materiales
menos abundantes pueden constituir hitos para relocalizar las bellotas almacenadas.
Finalmente, las preferencias a escala de habitat se correlacionaron positivamente con
las densidades de plantulas emergidas en los diferentes habitats en la primavera si-
guiente.

La territorialidad de las urracas determina indirectamente la emergencia de plan-
tulas y puede determinar el reclutamiento de quercineas y la regeneracion del bos-
que restringiendo la distancia de dispersion y la disponibilidad de habitats para el
almacenamiento de bellotas. En los territorios ubicados dentro del bosquete, las
urracas solo almacenan bellotas dentro del bosquete contribuyendo a la densifica-
cién del bosque. En territorios ubicados entre bosquete y herbazal, las urracas tam-
bién pueden contribuir a la expansién del bosque hacia los campos de cultivo aban-
donados. Y en el caso de los territorios ubicados en arboles aislados del herbazal
contribuirdn a la expansion del bosque.
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4. La depredacion y la aridez ralentizan la expansion
de islotes forestales plantados para restaurar tierras de cultivo
mediterraneas y la orientacion y la distancia a estos
afectan a la emergencia y supervivencia de plantulas

Para restaurar campos agricolas abandonados se propuso el modelo de los “is-
lotes forestales en mares agricolas”, que es un tipo de nucleacion aplicada para fa-
vorecer la regeneracion forestal mediante pequefios nucleos plantados (Rey-Bena-
yas et al., 2008). Su finalidad es actuar como nucleos de exportacion de propagulos
y reclutamiento de especies ademas de la expansidn de los propios islotes plantados.
De esta manera, los islotes favorecerian la restauracion forestal.

El objetivo del capitulo 3 fue analizar la depredacién de bellotas de encina y el
efecto de la herbivoria, la distancia y la orientacién a los islotes forestales en la
emergencia y la supervivencia de las plantulas de encina. El objetivo del capitulo 4
fue analizar el efecto de la variacion climética interanual, la distancia y la orienta-
cién a los islotes forestales y las caracteristicas del micrositio en la emergencia y la
supervivencia de las plantulas y el establecimiento de encinas transcurridos 25 afios
desde la plantacion de los islotes. E1 96.9% de las bellotas sembradas sin protecto-
res fueron depredadas, quedando restos de bellotas en el lugar de siembra, y/o re-
movidas con destino incierto (Fig. 5). La probabilidad de supervivencia de las plan-
tulas dependi6 de la proteccion frente a la herbivoria. El 33.3% de las plantulas
protegidas sobrevivio el primer verano, mientras que el resto se secaron. Sin embar-
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Figura 5. Devenir de las bellotas sembradas sin protector. Las barras naranjas y rojas muestran la pro-
porcidon de bellotas depredadas y removidas. Datos tomados de Rey Benayas ef al., 2015.
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go, todas las plantulas a las que se les quitd el protector fueron depredadas. Se de-
muestra que la depredacion post-dispersiva de las bellotas de encina es el principal
factor limitante, seguido de la aridez, del reclutamiento de encinas en campos agri-
colas abandonados en ambientes mediterraneos.

Existe una marcada variacion en la emergencia y en la supervivencia de plantu-
las debida a la variacidn climatica interanual. Las primaveras lluviosas incrementan
el éxito en ambos procesos. Ademas, la supervivencia se incrementa mas si la pri-
mavera lluviosa es seguida por veranos lluviosos. Tanto la emergencia como la su-
pervivencia de los puntos de siembra protegidos fueron mayores en micrositios cer-
canos a los islotes en las orientaciones de los islotes menos expuestas al sol y lejos
de los islotes en las orientaciones mas expuestas al sol (Fig. 6a y b). La superviven-
cia de las plantulas emergidas de manera natural fue mayor en las orientaciones
menos expuestas al sol y cerca que lejos de los islotes en todas las orientaciones (Fig.
6¢). Sin embargo, la tasa de crecimiento no fue afectada por estos factores. La su-
pervivencia de las plantulas fue un 26% menor en los puntos de siembra sin protec-
tor frente a aquéllos que si lo tenian por efecto de la herbivoria.
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Figura 6. Probabilidad de emergencia (a) y supervivencia (b) en los puntos de siembra y supervivencia
de las plantulas emergidas naturalmente (c) en funcion de las distintas orientaciones y distancias al islo-
te forestal mas cercano. Modificado de Martinez-Baroja ef al., 2022.
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No hubo diferencias significativas en la biomasa herbacea con y sin exclusion
de herbivoros, por lo que el anillo con escasa vegetacién alrededor de los islotes se
debe a la competencia de los islotes establecidos y no a la herbivoria. Los islotes re-
ducen de manera “indirecta” la competencia de las hierbas, lo que puede afectar de
manera positiva la emergencia y supervivencia temprana de las plantulas de encinas.
Transcurridos 25 afios desde la plantacion de los islotes forestales de encina se han
establecido de manera espontanea 92 nuevos individuos, con una tasa de recluta-
miento de 5.7 individuos ha' afio™ (Fig. 7). Los islotes forestales plantados resulta-
ron efectivos para la restauracion pasiva de los bosques mediterraneos en campos
agricolas abandonados.
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Figura 7. Posicion de las 92 encinas reclutadas desde los islotes forestales tras 25 afios desde la planta-
cion de los islotes.

5. Conclusiones

La urraca es una dispersora masiva y efectiva de bellotas que puede tener un
papel clave en el reclutamiento de quercineas en sistemas agroforestales abiertos de
manera analoga al de los arrendajos en bosques. La toma de decisiones de la urra-
ca para el almacenamiento disperso de semillas es un proceso jerarquico, ya que los
lugares de almacenamiento se seleccionan a distintas escalas espaciales determina-
dos por la territorialidad y las preferencias espaciales de almacenamiento.

La regeneracion natural de encinas asistida mediante islotes forestales plantados
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en campos agricolas abandonados es lenta debido a la alta depredacion de las bello-
tas, la herbivoria de las plantulas y la sequia durante la primavera y el verano. Los
islotes afectaron a la supervivencia de los juveniles en funcion de la orientacion y
la distancia. Estos islotes son una herramienta util para la regeneracion natural asis-
tida de bosques de quercineas en ambientes mediterraneos.
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