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A nivel global, dos tendencias opuestas gobiernan el uso de la tierra: la intensificacion y el abandono. Esta ultima supone una oportunidad para la
recuperacion de los ecosistemas, una necesidad urgente dada la actual crisis ambiental. La comunidad de dispersores frugivoros es determinante
para recuperar la estructura y complejidad de la vegetacion en campos abandonados, ya que éstos suelen estar desprovistos de propagulos.
Recientes estudios han resaltado la especial relevancia de los mamiferos frugivoros en el proceso de dispersion de semillas en ambientes
degradados como los campos abandonados. Esto es debido a una serie de rasgos morfologicos y de comportamiento que caracterizan a los
frugivoros mamiferos y que les hace ser dispersores especialmente efectivos. Generalmente los mamiferos frugivoros tienen un mayor tamano
corporal, mayores areas de campeo y distancias de dispersion, frecuente uso de habitats abiertos, movilizando asi mas semillas hasta los campos
abandonados que otros grupos de frugivoros (e.g. aves). Una vez que una semilla ha sido depositada tiene que superar las sucesivas etapas hasta
el establecimiento (depredacion post-dispersiva, germinacion, supervivencia y crecimiento). Los mamiferos frugivoros favorecen todo este proceso
en mayor medida que otros dispersores. A nivel interespecifico pueden dispersar mayor diversidad de especies al estar generalmente menos
limitados por el tamaro de fruto, y a nivel intra-especifico no seleccionan semillas de pequefio tamafio. Ademas, suelen depositar las semillas en
microhabitats que resultan especialmente adecuados para el reclutamiento. En consecuencia, los mamiferos son un elemento clave en los ensambles
de frugivoros que propician la regeneracion de los campos abandonados y su funcion ecoldgica debe ser considerada en la restauracién y manejo
de habitats degradados.
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racion, dispersion agregada

Escribano-Avila, G., Pias, B., Escudero, A., Virgés, E. 2015. Ecological relevance of frugivorous mammals in the regeneration dynamics of
old fields in Mediterranean environments. Ecosistemas 24(3): 35-42. Doi.: 10.7818/EC0S.2015.24-3.06

Two opposite tendencies govern land use worldwide: intensification and abandonment. Land abandonment represents an opportunity for ecosystem
recovery, an urgent need due to the current environmental crisis. Dispersal communities play a key role in the recovery of old fields, as they mobilize
seeds that serve as the primary source for the regeneration of woody plants. Recent studies have pointed out the special relevance of frugivorous
mammals for seed dispersal in degraded environments such as old fields. This is due to morphological and behavioural traits of frugivorous mammals
which make this dispersal guild especially effective. Frugivorous mammals are generally bigger body-sized, use bigger home ranges and are able
to perform longer dispersal distances than other frugivorous, thus dispersing a greater quantity of seeds in old fields. Once a seed arrives to an old
field several stages until recruitment should be overcome (post-dispersal predation, germination, survival and growth). Seed dispersal by frugivorous
mammals favors the success of dispersed seeds to be recruited due to: i At the inter-specific level, frugivorous mammals do not present gape width
limitations, thereby dispersing a wide range of fleshy fruited species. At the intra-specific level they are able to consume all fruit/seed size ranges
while smaller frugivorous, like small to medium sized birds, usually select small fruits which may hamper recruitment, and ii Mammal frugivorous,
specially carnivores, deposit seeds in microhabitats specially suitable for woody plants recruitment (e.g. shrubs). Overall, mammal frugivorous are
key members of dispersal communities promoting regeneration dynamics in old fields thereby their ecological function should be considered from a
management and restoration perspective.
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El abandono de la tierra: una oportunidad para la
recuperacion ecolégica

El cambio de los usos del suelo es uno de los motores de cam-
bio global mas importantes a escala global (Sala et al. 2000). Los
efectos negativos de la intensificacion en los usos del suelo en
cuanto a pérdida de biodiversidad, fragmentacién y destruccion de
habitat son muy conocidos (MEA 2005). Sin embargo, también
existe una tendencia opuesta, el abandono del uso de la tierra, aso-
ciada al éxodo rural provocado por distintos factores socio-econé-
micos, politicos y/o ambientales. El abandono del uso de la tierra
es un fendmeno generalizado en Europa, en especial en la franja
norte de la cuenca del Mediterraneo (Mottet et al. 2006) asi como
en otras areas del continente americano en latitudes templadas y
tropicales (Rey Benayas et al. 2007). Este fendmeno global supone
una oportunidad para contrarrestar la crisis ambiental y favorecer
la recuperacion de la biodiversidad y la funcionalidad de los eco-
sistemas. Sin embargo la recuperacién de los campos abandona-
dos es un proceso complejo. Segun Leck et al. (1989) tan sélo
cinco afos de repetido uso agricola hacen que el banco de semillas
quede desprovisto de especies lefiosas quedando como unico re-
manente especies herbaceas; sufriendo estas areas un alto riesgo
de colonizacion por especies invasoras. La comunidad de verte-
brados frugivoros juega un papel fundamental en la regeneracion
de los campos abandonados ya que dispersa semillas desde par-
ches vecinos con vegetacion remanente contribuyendo asi al esta-
blecimiento de arbustos y arboles, lo que aumenta la complejidad
estructural, y genera un ambiente mas heterogéneo y menos vul-
nerable a la invasién (Cramer et al. 2008).

El papel de la comunidad de frugivoros en la dispersion de
semillas en campos abandonados

No todas las especies de frugivoros presentes en una comuni-
dad de dispersion tendran el mismo impacto sobre la dindmica de
regeneracion de tierras abandonas ¢,0 si?, ;de qué depende cuan-
tas semillas dispersa una u otra especie? y las semillas dispersadas
por distintas especies de frugivoros ¢tienen la misma probabilidad
de ser reclutadas? De no ser asi, ¢ de qué depende que las semillas
dispersadas por una especie tengan mas 6 menos probabilidad de
llegar a la fase adulta? Para poder responder estas preguntas, en
primer lugar hay que tener en cuenta las peculiaridades que pre-
sentan los campos abandonados, principalmente en cuanto a su
estructura y composicion de especies. Son ambientes estructural-
mente simplificados debido a la baja abundancia 6 incluso total ca-
rencia de los estratos arbustivos y forestales (Cramer et al. 2008),
siendo la presencia de especies lefiosas de fruto carnosos muy es-
casa, y por lo tanto la oferta de frutos tanto en cantidad como en
diversidad muy reducida. Esto, sumado a la estructura abierta y
con escasos lugares de refugio, hace que los frugivoros especia-
listas (e.g. algunas aves con fuertes habitos frugivoros) hagan es-
caso uso de los campos abandonados, dado su alto riesgo de
depredacion y baja oferta de recursos tréficos (Garcia et al. 2011,
Laborde y Thompson 2013, Santos et al. 1999). Tradicionalmente,
los mamiferos terrestres no han sido considerados como disper-
santes relevantes en comparacién con otros grupos como las aves
6 los murciélagos (Herrera 1989, Willson 1993). Sin embargo, re-
cientes estudios muestran que en el contexto ecoldgico de campos
abandonados, asi como en otras areas degradadas con similares
caracteristicas, son los frugivoros mamiferos los principales res-
ponsables en la dispersion de las semillas (Fedriani y Delibes 2009,
Matias et al. 2010, Lépez-Bao y Goénzalez-Varo 2011, Escribano-
Avila et al. 2012, Perea et al. 2013, Peredo et al. 2013, Suarez-Es-
teban et al. 2013, Escribano-Avila et al. 2014). Esto se relaciona
con una serie de rasgos morfolégicos y de comportamiento que
hace de los mamiferos frugivoros, especialmente los de carnivoros
(en sentido taxondémico), dispersantes especialmente efectivos en
estos ambientes (sensu Schupp et al. 2010). El principal objetivo
de esta revision es describir cuales son estos rasgos, y como se
relacionan con la efectividad de la dispersion en el contexto de la
recolonizacion de los campos abandonados.
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El tamaio corporal, un rasgo determinante de los
frugivoros en la regeneraciéon de campos abandonados

El tamafio corporal: area de campeo y dispersion a larga
distancia

Las comunidades de frugivoros en el mediterraneo se compo-
nen principalmente de aves y mamiferos. Entre los primeros des-
tacan los silvidos, turdidos, columbidos y coérvidos, mientras que
entre los mamiferos encontramos a los carnivoros, principalmente
mustélidos y canidos, ungulados (cérvidos, jabali), y, por ultimo, los
lagomorfos, probablemente el grupo menos estudiado a pesar de
su relevancia en determinados ambientes (Perea et al. 2013, Sua-
rez-Esteban et al. 2013). Aves y mamiferos se diferencian en mu-
chos rasgos, siendo el generalmente mayor tamafo de los
mamiferos uno de los mas relevantes (Fig. 1). Un mayor tamafio
corporal suele implicar un mayor area de campeo (Nathan et al.
2008, Spiegel y Nathan 2007) y, por tanto, mayor probabilidad de
usar diariamente mas tipos de habitats (Santos et al. 1999). Esto
es esencial para la llegada de semillas a los campos abandonados,
doénde la abundancia de frutos es muy escasa 6 nula. Por lo tanto,
su mayor tamarfio corporal hace mas probable que los mamiferos
frugivoros dispersen mas semillas hacia campos abandonados en
comparacion con otros grupos de dispersores (véase Fig. 2). Ma-
tias et al. (2010) estudiaron los patrones de dispersion de semillas
de zorros (Vulpes vulpes L.), gardufias (Martes foina L.) y jabalies
(Sus scorfa L.) en mosaicos agro-forestales formados por bosques
nativos, matorrales y repoblaciones forestales densas, aclaradas y
valladas. Los resultados mostraron que estas tres especies de ma-
miferos frugivoros hicieron llegar semillas a todos los tipos de ha-
bitat, manteniendo asi los servicios de dispersion y la conectividad
a escala de paisaje. Los frugivoros carnivoros, ademas de incluir
varios tipos de habitat 6 unidades de paisaje en sus areas de cam-
peo, forrajean en busca de micromamiferos u otras presas en las
franjas de ecotono. Estas estructuras son tipicas de paisajes con
campos abandonados dénde se intercalan parches de tierras cul-
tivadas y vegetacion natural (ver Fig. 2), lo que aumenta la proba-
bilidad de que los mamiferos dispersen semillas en estos
ambientes (Cavallini y Lovari 1994).

El tamafio corporal se relaciona, ademas de con el area de
campeo, con un mayor tiempo de transito de las semillas por el tubo
digestivo (Traveset 1998), lo que se traduce en una mayor distancia
de dispersion (Spiegel y Nathan 2007). De manera que es espera-
ble que los mamiferos frugivoros de mayor tamano (e.g. cérvidos,
carnivoros) jueguen un papel esencial en la dispersion a larga dis-
tancia. Hasta el momento dos trabajos han estudiado empirica-
mente la distancia de dispersion mediada por mamiferos. Jordano
y colaboradores (2007) estudiaron la sombra de semillas generada
por toda la comunidad de dispersantes de Prunus mahaleb L, in-
cluyendo seis especies de aves de pequefio a mediano tamafio y
tres de mamiferos carnivoros. Las aves de menor tamafo disper-
saron la mayor parte de las semillas a menos de 51 metros de dis-
tancia, mientras que las de mediano tamafio generaron distancias
de dispersion de entre 100 y 500 metros. En cambio las especies
de carnivoros dispersaron las semillas desde 100 hasta 1000 me-
tros de distancia. Gonzalez-Varo et al. (2013) estudiaron la funcion
de probabilidad de dispersién en relacién a la distancia de la fuente
de propagulos, i.e. kernel de dispersién, generado por zorros y mar-
tas (M. martes L) confirmando la relacion positiva entre tamafio cor-
poral, area de campeo, y distancia de dispersion. Asi, las semillas
dispersadas por zorros alcanzaron distancias de dispersion ¢. 3000
metros y las dispersadas por martas en torno a 1200 metros.

El importante papel de los mamiferos carnivoros en la regene-
racion de campos abandonados tiene consecuencias tanto demo-
graficas como de flujo génico. Por una parte, a nivel demogréfico,
movilizan semillas entre parches de bosques remanentes y areas
desprovistas de vegetacion (e.g. campos abandonados) facilitan-
do asi la colonizacion y regeneracion (Matias et al. 2010; Lopez-
Bao y Gonzalez-Varo 2011; Escribano-Avila et al. 2012, Peredo et
al. 2013, Escribano-Avila et al. 2014). Por otra parte, propician la
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Figura 1. Representacion tedrica de la relacién entre tamafio corporal de varios frugivoros y rasgos morfolégicos y comportamentales, relevantes en el
proceso de la dispersién y regeneracién de campos abandonados.

Figure 1. Theoretical relationship between the body size of frugivore dispersers and some morphological and behavioral traits which are critical for
dispersal and the regeneration of abandoned old-fields.

Figura 2. Ejemplo de un paisaje en mosaico con parches de bosque remanente, campos abandonados (en marrdn) y parcelas actualmente en cultivo.
Los frugivoros mamiferos de mayor tamafio (e.g. zorro) incluiran en su area de campeo los tres habitats disponibles, movilizando semillas por todo el te-
rritorio. Frugivoros de menor tamafio ocuparan areas de campeo mas limitadas y los frugivoros especialistas como los zorzales tenderan a evitar las
areas abiertas generando la mayor parte de sus patrones de dispersion en los parches de bosque remanente.

Figure 2. Foraging behaviour of dispersers in the tree habitat types, remnant forest, abandoned lands and crops. Larger sized frugivores (e.g. fox) are
able to mobilize seeds in the three available habitats dispersing seeds in the whole territory. Mid-sized dispersers use smaller areas whereas specialized
dispersers such as thrushes tend to avoid open spaces and focus their activity in forest remnants.

37



Ecosistemas 24(3): 35-42

conectividad y flujo genético a escala de paisaje (Jordano et al.
2007, Fedriani et al. 2010, Gonzalez-Varo et al. 2013), reduciendo
asi el riesgo de efectos negativos generados por escasa diversidad
genética y endogamia en poblaciones pequefias en proceso de for-
macion (Bacles et al. 2006).

El tamafio corporal: el agrupamiento y la cantidad de semillas
dispersadas

El tamafo corporal también determina en parte la cantidad de
semillas movilizadas en cada evento de dispersion (semillas con-
sumidas y depositadas). Generalmente, y para una misma especie
vegetal, a mayor tamafio corporal del dispersor mayor cantidad de
semillas en cada deposicion (Howe 1986). Este patron ha sido con-
firmado para la interaccion entre varias especies de frugivoros
(aves y mamiferos) y plantas mediterraneas (Calvifio-Cancela
2002, Martinez et al 2008, Escribano-Avila et al. 2012, Perea et al.
2013). Sin embargo, podria parecer que los herbivoros fueran la
excepcién de dicha regla. Escribano-Avila et al. (2012) revelaron
una relacioén positiva entre tamafio corporal y el numero de semillas
de sabina albar Juniperus thurifera L dispersadas por turdidos, co-
nejos, y carnivoros, en sabinares remanentes y campos abando-
nados del Parque Natural del Alto Tajo (Espafia) con 1+0.1 (media
+ error estandar), 11+2.58, y 6519 semillas por deposicion, respec-
tivamente. En cambio, las ovejas domésticas, de mayor tamafio,
fueron la especie con menor numero de semillas por deposicion
(241), lo cual, probablemente, se relacione con la alta fragmenta-
cion de sus deposiciones. Perea et al. (2012) investigaron la efec-
tividad cuantitativa y cualitativa a nivel de toda la comunidad de
arbustos de frutos carnosos por el gremio de mamiferos dispersan-
tes de semillas en el Parque Nacional de Dofiana (SE Espafa). En
concreto, ciervos (Cervus elaphus L), jabalies, zorros, tejones, y
conejos dispersaron 12.4 +16.6, 356.4+638.2, 818+1012.2,
956+2868.9, 40.9+70.7 semillas, respectivamente. Como en el
caso anterior, el ciervo fue la especie de mayor tamafio corporal y
la que menor nimero de semillas liberé por muestra fecal. Una po-
sible explicacion a estos resultados podria estar relacionada con el
patron de defecacion (deposiciones fragmentadas) de los herbivo-
ros, y la dificultad de determinar los limites de una deposicion, es-
pecialmente en especies como ciervos y conejos, en relacion a
otras especies de mamiferos como los carnivoros en las cuales
esta mejor definido. Obviamente, la cantidad total de semillas dis-
persadas por una poblacion de frugivoros no depende Unicamente
de la cantidad de semillas por deposicion, sino también de la can-
tidad de deposiciones con semillas generada por cada dispersor
(Schupp et al. 2010), y ésta, a su vez, depende de cuan frugivora
sea la dieta de cada especie. Por ultimo, la abundancia de dicho
frugivoro en el area de estudio es un determinante clave de la can-
tidad de semillas dispersadas (Perea et al. 2013).

Independiente de la relacion entre el tamafo corporal y la can-
tidad de semillas por deposicion, la dispersién de semillas por ma-
miferos suele ser espacialmente agregada. Las semillas no son
dispersadas en unidades independientes o en pequefios grupos,
como ocurre en el caso de muchas aves (e.g. turdidos), sino en
grupos de entre una decena hasta cientos o miles de semillas.
Este patrén es especialmente frecuente para semillas dispersadas
por frugivoros de mas de 3 kg (revisado en Howe 1989). Ademas,
muchos mamiferos frugivoros revisitan con mucha frecuencia las
mismas letrinas, lo cual constituye un segundo importante meca-
nismo de agregacioén espacial (e.g. Fedriani y Wiegand 2014).

Dada la importancia de los mamiferos frugivoros para la reco-
lonizacion de campos abandonados, y dada la tendencia de estos
dispersores a liberar las semillas de forma agregada, comprender
los efectos de la dispersion agregada es necesario para entender
mejor la dinamica de regeneracion de estos ambientes. Tradicio-
nalmente se ha asumido que grandes agrupaciones de semillas su-
fririan altas tasas de densodependencia negativa (véase Janzen
1970, Connell 1971). Sin embargo, Howe (1989) propuso el lla-
mado “sindrome ecolégico de las plantulas” dispersadas de forma
agregada (i.e. clump dispersal). De acuerdo a este sindrome, algu-
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nas especies dispersadas de forma agregada serian resistentes a
insectos herbivoros y patégenos, asi como a la competencia intra-
especifica tanto en el estadio de semilla como en el de plantula,
llegando incluso presentar estrategias de cooperacién, como por
ejemplo el injerto de raices entre individuos de la misma especie
(i.e. root grafting).

A pesar de su relevancia, pocos trabajos han evaluado la ge-
neralidad del “sindrome ecoldgico de las plantulas” propuesto por
Howe. No obstante, Andresen (2002) no detecté diferencias en la
intensidad de depredacion post-dispersiva por escarabajos y roe-
dores entre deposiciones agregadas y dispersas (generadas por
monos aulladores y por otros frugivoros respectivamente). Russo
y Augsperger (2004) explicitamente distinguieron entre dispersion
agregada y dispersa en su disefio experimental y detectaron mayor
mortalidad de semillas dispersadas de forma agregada por monos
arafa. Sin embargo, la mayor llegada de semillas compensé con
creces dicho efecto negativo de la agregacion (i.e. mayor mortali-
dad de las semillas) por lo que hubo una mayor cantidad de plan-
tulas y juveniles en las areas de dispersion agregada. Beckman et
al. (2012) realizaron modelos de simulacion para evaluar los posi-
bles efectos densodependientes de la agregacion en el patron de
deposicion y su posible interaccion con la distancia a la fuente de
propagulos. Concluyeron que la dispersiéon agregada, con indepen-
dencia a la distancia de la fuente de la fuente de propagulos, au-
mento la probabilidad de establecimiento bajo escenarios de
depredacion por insectos y ataque de parasitos, debido a un efecto
de saciado en el primer caso y una menor efectividad de los pato-
genos en la localizacion de las semillas en el segundo. En el ambito
mediterraneo, Pias et al. (2014) y Escribano-Avila et al. (2013) lle-
varon a cabo experimentos de depredacion post-dispersiva, ger-
minacion y supervivencia temprana con semillas de sabina albar
en campos abandonados simulando patrones de deposicion agre-
gados y dispersos (18 y 2 semillas respectivamente). En el caso
de la depredacion post-dispersiva y la germinacion no hubo un
efecto significativo de la agregacion, mientras que las plantulas de
las deposiciones mas agregadas presentaron mayores tasas de
supervivencia (Escribano-Avila et al. 2013). En conjunto, estas evi-
dencias parecen mostrar que efectivamente, las especies con dis-
persion agregada no parecen sufrir especialmente los efectos de
la densodependencia negativa, al menos hasta los dos primeros
afios de vida de las plantulas. Algunos resultados incluso apuntan
a un aumento de la probabilidad de reclutamiento derivado de la
agregacion. Sin embargo, Murray (1998) evaluo los posibles efec-
tos densodependientes en la germinaciéon de doce especies de
plantas perennes, y encontré efectos densodependientes negati-
vos en la germinacion en la mayor parte de las especies estudia-
das, aunque dicho trabajo no facilita informacién acerca del modo
y tipo de dispersion: agregada 6 dispersa. Recientemente, Fedriani
y Wiegand (2014) han mostrado mediante analisis espaciales de
patrones de puntos en varias redes de interacciones entre mami-
feros frugivoros y arbustos mediterraneos de fruto carnoso como
el patron de deposicidon no soélo es agregado a nivel de semillas
en cada deposicion, sino que el patrén espacial de las deposicio-
nes con semillas respecto al total de heces (i.e. con y sin semillas)
también es agregado. A una escala mas detallada, muestran tam-
bién como algunos pares de especies de plantas tienden a ser dis-
persadas de forma mas agregada de lo que cabria esperar en
base a modelo nulo de dispersion. Por ello, nuevos trabajos expe-
rimentales déonde se manipule el patréon de agregacion de la dis-
persién son necesarios para poder clarificar la relacion entre el
patrén de agregacion generado por distintos mecanismos y la pro-
babilidad de reclutamiento.

Entender los efectos de la composicion de esas agregaciones
tanto a nivel interespecifico, (i.e. la diversidad de especies conte-
nida en una deposicién, Loiselle 1990) como intra-especifico (e.g.
diversidad genética, progenies maternas, Garcia y Grivet 2011),
en la probabilidad de reclutamiento es uno de los grandes retos
pendientes para la ecologia de la dispersion de semillas mediada
por mamiferos (Perea et al. 2013, Fedriani y Wiegand 2014).
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Caracterizar la agregacion y composicion de los patrones de dis-
persion de los frugivoros, evaluar sus efectos a nivel demografico
y los posibles mecanismos subyacentes son tareas necesarias para
entender los efectos ecoldgicos y microevolutivos derivados de la
dispersion mediada por mamiferos en general, y también en el con-
texto de la recolonizacion de campos abandonados.

Consecuencias del tamaio de comisuras bucales de los
frugivoros en la regeneraciéon de campos abandonados

El tamafio de comisuras bucales es otro rasgo relacionado con
el tamafio corporal con importantes efectos para la dispersion de
semillas y regeneracion de tierras abandonadas. El tamafio de co-
misuras bucales determina el rango de tamarios de fruto/semillas
que podran dispersar los frugivoros. Asi, los frugivoros de menor
tamafio Unicamente podran dispersar aquellos frutos/semillas con
tamafios asequibles al tamafo de sus comisuras, mientras que los
frugivoros mas grandes (e.g. muchos mamiferos) tendran acceso
a toda la comunidad de plantas de fruto carnoso (Wheelwright
1985, Levey 1987). Esto tiene implicaciones relevantes a nivel inter
e intra-interspecifico que hace de los mamiferos éptimos disper-
santes de semillas en campos abandonados:

i. A nivel inter-especifico puede influir la composicién de las co-
munidades vegetales a nivel local. Si los frugivoros implicados en
la regeneracion de una tierra abandonada son de pequefio tamafio
Unicamente formaran parte de la nueva comunidad especies de
plantas con frutos pequefios (Bueno et al. 2013). Este patrén suele
ser habitual en campos abandonados de latitudes tropicales dénde
las especies lefiosas colonizan rapidamente parches abandonados
asistidos por la comunidad de frugivoros de pequefio tamafio
(Chazdon 2008). De manera que las comunidades lefiosas emer-
gentes son semejantes a aquellas de los parches colindantes con
la excepcion de las especies de frutos de mayor tamafio. Estas ul-
timas, tardan en incorporarse a la comunidad, no llegando a ha-
cerlo en muchos casos (Lamb et al. 2005), debido a la defaunacion
por persecucion y a la mayor vulnerabilidad de los frugivoros de
gran tamarfio a la fragmentacion y destruccion del habitat (Sodhi
et al. 2004).

ii A nivel intra-especifico la diversidad en el tamafio corporal de
los frugivoros también jugara un papel importante a nivel demogra-
fico. El tamafio de semilla determina en gran medida el éxito de
germinacion y supervivencia temprana de las plantas (Harper
1977). Este hecho cobra especial relevancia en los campos aban-
donados, en los que, uno de los principales limitantes para la recu-
peracion de la estructura de la vegetacion y funcionalidad del
ecosistema es la regeneracion de la vegetacion lefiosa. Las semi-
llas que consiguen llegar y germinar frecuentemente tienen que
competir con el denso estrato herbaceo que suele colonizar en pri-
mer lugar los campos abandonados (Ramsey et al. 2003, Dickie et
al. 2007). En este contexto, las semillas de mayor tamafio compe-
tiran mejor con el estrato herbaceo, mientras que las semillas mas
pequefas veran reducido su crecimiento y supervivencia (Reader
1993) especialmente si las competidoras herbaceas son especies
invasoras (Flory y Clay 2010). En ambientes mediterraneos, Escri-
bano-Avila et al. (2013) detectaron una mayor supervivencia y pro-
babilidad de reclutamiento en semillas de Juniperus thurifera
dispersadas por zorros y gardufias en comparacion con semillas
dispersadas por zorzales debido a una seleccién de menor tamarfo
de semilla por parte de los zorzales.

Rasgos de comportamiento de los mamiferos
frugivoros y su relevancia para la regeneracioén de
campos abandonados

Preferencias troficas contexto-dependendientes y sus
implicaciones en la dispersion de semillas

Los escasos trabajos que han evaluado los patrones de disper-
sion de una comunidad de frugivoros en distintos sitios o0 ambientes
han mostrado que los dispersores de semillas pueden cambiar sus
patrones de dispersién cuantitativos (Escribano-Avila et al. 2012,
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Lépez-Vao y Gonzalez-Baro 2011, Perea et al. 2013, Peredo et al.
2013) y cualitativos en funcion del contexto ecoldgico (Calvifio-
Cancela y Martin-Herrero 2009), asi como de la identidad de las
especies interactuantes (Perea et al. 2013). De acuerdo a Herrera
(1989), los carnivoros frugivoros seleccionan preferentemente fru-
tos grandes de pulpa abundante, con mas de una semilla por fruto,
ricos en fibra y bajos en proteinas y contenido mineral, olorosos y
que no son retenidos en las plantas después de la maduracion.
Matias et al. (2010) y Peredo et al. (2013) mostraron una clara pre-
ferencia por determinadas especies de entre las presentes en las
areas de estudio, que cumplieron con las caracteristicas previa-
mente descritas, éstas fueron Rubus ulmifolius/fructicosus y Rosa
spp. Asi mismo, estos trabajos también muestran dispersion de
especies cultivadas localizadas fuera de las areas de estudio
(Malus spp, Prunus avium, Prunus spinosa'y Ficus carica), lo que
confirma la capacidad de dispersién a la larga distancia de estas
especies. En cambio, Lopez-Vao y Gonzalez Varo (2011) y Escri-
bano-Avila et al. (2012) detectaron una correspondencia general
entre la abundancia de las especies de fruto carnoso presentes en
el area de estudio con la cantidad de semillas dispersadas, no
mostrandose en este caso preferencias especificas. En cambio,
Perea et al (2013) detectaron cambios en la seleccién de frutos
consumidos por cada especie de mamifero en funcion del sitio y
el afio de muestreo. Por lo tanto, el consumo de frutos carnosos
por especies de mamiferos generalistas puede depender enorme-
mente de la disponibilidad de recursos alternativos y de sus pre-
ferencias tréficas, siendo ambos factores muy cambiantes espacial
y temporalmente.

Para arrojar luz sobre la contexto-dependencia de las interac-
ciones fruto-frugivoro es necesario llevar a cabo disefios replica-
dos espacial y temporalmente, y caracterizar la heterogeneidad
ambiental relevante para los dispersores (Schupp et al. 2010,
Perea et al. 2013). En el caso de la comunidad de dispersores de
la sabina albar, dicha aproximacién ha permitido mostrar que
mientras la intensidad de dispersidn por los principales especies
frugivoras (mamiferos, aves) varia en bosques remanentes y
campos abandonados, los aspectos cualitativos de la dispersion
(microhabitat de llegada, patrén de agrupamiento) se mantuvieron
constantes (Escribano-Avila et al. 2012, 2013, 2014, Pias et al
2014). Asi mismo, el patrén de la efectividad de zorzales y carni-
voros (plantulas/m?), en relacién al tipo de habitat, se mantuvo
constante, siendo los zorzales los dispersantes mas efectivos en
los bosques remanentes y los carnivoros en los campos abando-
nados independientemente del sitio de estudio (Escribano-Avila
et al. 2014). La intensidad de dispersion, en cambio, si resulto
contexto-dependiente, principalmente para el caso de los disper-
santes mamiferos (ver también Perea et al. 2013). En concreto,
la cobertura de especies de fruto carnoso se relacion6 positiva-
mente con la cantidad de semillas dispersadas por todos los
miembros de la comunidad, mientras que la cobertura forestal,
tuvo un efecto negativo (para mas detalles ver Escribano-Avila et
al. 2012).

La influencia del patréon espacial de deposicién de los mami-
feros frugivoros en la regeneracion de campos abandonados

La llegada de semillas a los campos abandonados es frecuen-
temente uno de los procesos mas limitantes para su regeneracion.
La comunidad de mamiferos frugivoros puede ser clave en dicho
proceso por varias causas. En primer lugar utilizan intensamente
estos habitats abiertos y humanizados (e.g. Fedriani et al. 1999),
(ver Fig. 2). Ademas, utilizan frecuentemente las estructuras line-
ales (e.g. caminos, pistas forestales, cortafuegos) para sus des-
plazamientos y marcaje, dispersando una mayor cantidad de
semillas a lo largo de estas estructuras que en areas aledafias
(Suarez-Esteban et. al. 2013). Puesto que las estructuras lineales
son frecuentes en areas de campos abandonados, éstas podrian
facilitar la recolonizacién de estos habitats vacantes siguiendo un
patrén espacial predecible e incluso generando determinadas es-
tructuras en la diversidad genética de las poblaciones en forma-
cion (Garcia y Grivet 2011).
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Una vez que una semilla ha sido depositada en un campo
abandonado ha de superar toda una carrera de obstaculos hasta
germinar y establecerse (Wang y Smith 2002). Como se comentd
previamente, los campos abandonados son ecosistemas simplifi-
cados donde la mayor parte el substrato normalmente se encuen-
tra desprovisto de vegetacion 6 tamizado por un espeso estrato
herbaceo que dificulta el establecimiento de la vegetacion lefiosa
(Cramer et al. 2008). En este contexto las semillas estan expues-
tas a altas tasas de depredacion post-dispersiva tanto por inverte-
brados como por pequefios roedores, asi como a una importante
limitacién de microhabitats que provean de las condiciones hidri-
cas y nutricionales adecuadas para la germinacion y el estableci-
miento temprano. En ambientes aridos y semiaridos, tipicos del
area Mediterranea, la limitacion de microhabitats es incluso mas
acusada, siendo la mortalidad causada por la sequia estival uno
de los principales limitantes para la regeneracién. Asi, parafrase-
ando a Reid y Holl (2013) la llegada no es igual a la supervivencia,
especialmente en campos abandonados, donde la depredacion
post-dispersiva, germinacion y supervivencia temprana, son pro-
cesos igual 6 incluso mas limitantes que la propia llegada de se-
millas (Cramer et al. 2008).

En ecosistemas mediterraneos la presencia de arboles rema-
nentes o arbustos puede ser critica para la llegada de semillas y el
reclutamiento en areas abandonadas (Traveset et al. 2003, Pausas
et al. 2006, Escribano-Avila et al. 2013). Sin embargo, en numero-
sas ocasiones no existen arboles remanentes en las areas aban-
donadas y los matorrales son los Unicos microhabitats que pueden
propiciar el reclutamiento de las semillas que son dispersadas
(Gémez-Aparicio et al. 2004). La importancia de los arbustos, a la
hora de servir como hito en el paisaje de recepcion de semillas y
suavizar las duras condiciones ambientales que se dan en las
zonas de claro en ambientes degradados, es ampliamente recono-
cida. Incluso se ha sugerido la conservacion de los matorrales re-
manentes 6 su plantacién activa en areas degradadas para actuar
como nodrizas de especies forestales en proyectos de restauracion
(Gomez Aparicio et al. 2004, Lamb et al. 2005). Los mamiferos fru-
givoros, especialmente los carnivoros, al contrario que otras grupos
de dispersantes, como por ejemplo los turdidos, seleccionan pre-
ferencialmente los matorrales de bajo y mediano porte para la de-
posicién de sus excretas (Fedriani y Delibes 2009, Escribano-Avila
et al. 2012, Peredo et al. 2013), generando asi una “dispersion di-
recta” definida como el transporte direccional (6 no aleatorio) de
semillas a microhabitats donde la probabilidad de reclutamiento es
mayor que en el resto de microhabitats disponibles (Howe y Small-
wood 1982, Wenny y Levey 1998). Asi, esta dispersion directa in-
crementa en gran medida la componente cualitativa de la
dispersién (Escribano-Avila et al. 2013) y en Ultima instancia su
efectividad (Calvifio-Cancela y Martin-Herrero 2009) y, por lo tanto,
la probabilidad de reclutamiento de las semillas que llegan a cam-
pos abandonados (Escribano-Avila et al. 2014). Este hecho, su-
mado a la preferencia trofica que los frugivoros carnivoros parecen
mostrar hacia determinadas especies de fruto carnoso (e.g. Rosa
y Rubus spp) podria utilizarse como herramienta de gestion en
campos abandonados, de manera que la plantacién activa de estas
especies probablemente aumentaria la deposicion de semillas por
parte de los carnivoros y ademas reduciria la limitacion de micro-
habitats disponibles para el reclutamiento.

Hacia la consumacién del matrimonio entre la
ecologia (tréfica) animal y la dinamica demografica
de las plantas: lineas futuras de investigacion

Desde que H. Howe (1989) propusiera la elocuente frase “In
scientific practice, the implied marriage of animal foraging with
plant demography is rarely consummated”, importantes avances
se han hecho en este direccion, sobre todo a partir de la publica-
cion por Schupp (1993), dénde formalmente se formuld el marco
de la efectividad de la dispersion (Seed Dispersal Effectiveness,
SDE), y posteriormente se relacioné los rasgos morfolégicos y de
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comportamiento de los frugivoros con la demografia de las plantas
(Schupp et al. 2010). Sin embargo, esta “consumacion” sigue siendo
una asignatura pendiente y necesitamos poner mas ecologia animal
en los trabajos desarrollados con enfoque de ecologia vegetal, y mas
dinamica demografica de plantas en aquellos trabajos focalizados
en la ecologia animal. Para ayudar a consumar este matrimonio, y
avanzar en el conocimiento de la dinamica de regeneracion de cam-
pos abandonados mediados por mamiferos frugivoros proponemos
tres lineas de investigacion a desarrollar en el futuro.

i. ¢Qué densidad de mamiferos frugivoros es necesaria
para mantener la funcionalidad de la dispersién y propiciar la
regeneracion en campos abandonados?

La defaunacion es un problema ubicuo en ecosistemas medi-
terraneos, templados y tropicales, siendo los mamiferos principal-
mente los de mayor tamafio, los mas afectados (Stoner et al. 2007).
De manera que necesitamos conocer cuantos mamiferos frugivo-
ros son necesarios en una determinada superficie de territorio para
mantener la funcionalidad de la dispersion, tanto a escalas locales
que permitan la regeneracion demografica (Calvifo-Cancela y Mar-
tin Herrero 2009, Escribano-Avila et al. 2014), como a escalas re-
gionales, para asi mantener la conectividad y flujo genético entre
poblaciones remanentes (Galetti et al. 2013) y campos abandona-
dos. Proponemos complementar los trabajos de dispersién de se-
millas por mamiferos frugivoros con datos de sus abundancias
especificas, las cuales puede ser facilmente estimadas mediante
métodos de captura-recaptura espacialmente explicita con técnicas
de fototrampeo (O’Brien y Kinnaird 2011) o censos moleculares
(Long et al. 2012). Con ello podremos comenzar a valorar el efecto
de la reduccién en la abundancia de estas especies por fragmen-
tacion de habitat, control de sus poblaciones u otras perturbaciones
ambientales que puedan afectar la cantidad y calidad de los servi-
cios de dispersion que los mamiferos proveen.

ii. ¢Qué papel juegan las relaciones tréficas de la comuni-
dad de mamiferos carnivoros y sus presas en la dispersion y
reclutamiento de la comunidad de plantas?

La presencia y abundancia de carnivoros depredadores deter-
mina la abundancia y comportamiento de pequefios mamiferos,
como roedores y lagomorfos, que también pueden actuar como dis-
persores-depredadores de semillas, especialmente en campos
abandonados. En un contexto de disminucién del riesgo de depre-
dacién percibido (por la disminucién de depredadores), los proce-
sos de depredacion-dispersion secundaria llevada a cabo por estos
pequefos mamiferos, asi como las distancias de dispersion, pro-
bablemente se veran afectados. Comprender los posibles efectos
de estas relaciones tréficas entre carnivoros, pequefios mamiferos
dispersores de semillas y plantas zo6coras es especialmente ne-
cesario en campos abandonados donde los pequeiios mamiferos
juegan un papel importante en la dispersion y la depredacién de
semillas (e.g. encinares, dehesas 6 sabinares costeros con altas
densidades de conejos).

iii. ¢Cuales son los efectos de los patrones de dispersion
agregados generados por mamiferos para la regeneracion de
campos abandonados?

Segun algunos trabajos recientes (Escribano-Avila et al. 2014)
los mamiferos frugivoros son los principales responsables de la re-
generacién en campos abandonados, los cuales generan patrones
de dispersién agregados (Howe 1986, Fedriani y Wiegan 2014).
Sin embargo, todavia desconocemos en gran medida si una mayor
agregacion de semillas conlleva efectos densodependientes nega-
tivos mas intensos (depredacién, competencia, etc.). Otra intere-
sante posibilidad es que la agregacion dé lugar a una mayor
diversidad de especies y que, mediante mecanismos de particion
de recursos se favorezca el reclutamiento de todas o varias de las
especies presentes. Asi, comprender mejor los efectos de la dis-
persién agregada, tanto a nivel conspecifico como heterospecifico,
ayudara a predecir la dinamica de regeneracion y sus tendencias
a medio y largo plazo, especialmente en ambientes humanizados
como los campos abandonados.
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