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Caracterizacion de la biodiversidad multi-trofica asociada a la renaturalizaciéon de zonas rurales abandonadas

Resumen: En el actual proceso de despoblacién generalizada en los ecosistemas rurales mediterraneos, los agroecosistemas
experimentan un proceso de renaturalizacion pasiva debida al abandono de las practicas agrarias. Se presenta un estudio sobre los
factores implicados en los cambios de la biodiversidad multi-tréfica asociados al proceso de renaturalizacion. Se utilizé una red de parcelas
pareadas (en areas cultivadas abandonas hace mas de 20 afios y en controles sin historia de cultivo) en 40 municipios de Aragén que han
perdido poblacién en las ultimas décadas. Especificamente, se evalud el efecto que factores ambientales, a escala local y regional, tienen
sobre la diversidad de productores primarios (plantas), herbivoros (ortépteros) y depredadores (arafas), censados en dichas parcelas. El
abandono agricola no tuvo un efecto significativo sobre la riqueza de especies, aunque si modulé el efecto que los factores ambientales
tenian sobre ella. Cada grupo tréfico presenté diferentes respuestas al ambiente, con mayor importancia de los factores locales (edaficos)
en plantas y arafas, y de los factores regionales (poblacion humana) en ortopteros. El trabajo sugiere que tanto factores locales como
regionales influyen en el proceso de renaturalizacion multi-tréfica, mostrando la complejidad que conlleva la gestion de las consecuencias
de la despoblacién sobre el medio natural.

Palabras clave: Araneae; biodiversidad multi-tréfica; Orthoptera; Plantae; renaturalizacion

Characterization of multi-trophic biodiversity associated with the renaturalization of abandoned rural areas

Abstract: In the current process of widespread depopulation in Mediterranean rural ecosystems, agroecosystems are undergoing a process
of passive rewilding due to the abandonment of agricultural practices. This study evaluates the effect of the factors involved in multi-trophic
biodiversity changes associated with the rewilding process. A network of paired plots (areas abandoned more than 20 years ago and
controls with no history of cultivation) in 40 municipalities in Aragon that have lost population in recent decades was used. Specifically, the
effect of environmental factors, at local and regional scale, on the diversity of primary producers (plants), herbivores (orthoptera) and
predators (spiders) measured in these plots was evaluated. Agricultural abandonment did not have a significant effect on species richness,
although it did modulate the effect that environmental factors had on it. Each trophic group showed different responses to the environment,
with local (soil) factors being more important for plants and spiders, and regional factors (human population) being more important for
orthoptera. The study suggests that both local and regional factors influence the process of multi-trophic rewilding, highlighting the
complexity involved in managing the consequences of depopulation on the natural environment.

Keywords: Aragon; Araneae; multi-trophic biodiversity; Orthoptera, Plantae; rewilding

Introduccion

El cambio en los usos del suelo es el impulsor de cambio global que tiene un mayor efecto sobre la biodiversidad (Brondizio
et al., 2019). Los cambios de uso estan directamente relacionados con las necesidades del ser humano, que normalmente altera
el medio natural maximizando determinados servicios ecosistémicos, como los de aprovisionamiento (Millenium Ecosystems
Assessment, 2005). Esto es particularmente evidente en las areas rurales, donde las practicas agricolas priorizan la produccion
agricola a expensas del resto de servicios (Cumming et al., 2014). En las ultimas décadas, en Europa se esta viviendo un proceso
de despoblaciéon en el medio rural motivado por razones socio-econémicas (Rey-Benayas et al., 2007). Este proceso de
despoblacién es particularmente relevante en zonas Mediterraneas (Garcia-Ruiz et al., 1996), caracterizadas por una alta
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biodiversidad (Cowling et al., 1996) y donde el cese de las actividades humanas tiene un impacto directo sobre los usos de suelo
(Kosmas et al., 2002) y los paisajes agrarios. Por una parte, el abandono de las practicas agrarias a nivel local desemboca en
un proceso de revegetacion natural (Malandra et al., 2019). Por otra, este proceso de renaturalizacion pasiva altera de forma
integral el paisaje, modificando la relacion entre habitats con mayor o menor grado de antropizacién o naturalidad (Kosmas et al.,
2002). En general, aunque existe un amplio conocimiento sobre las consecuencias del cambio de uso de suelos sobre la
biodiversidad (Kleijn et al., 2009; Le Provost et al., 2021), los efectos sobre el medio rural asociados a la despoblacién y el
abandono agricola no estan bien estudiados, a pesar de comprometer el futuro de los servicios proporcionados por las areas
rurales (Bruno et al., 2021).

A nivel local, los efectos del abandono de las practicas agricolas sobre la biodiversidad son variados. El abandono de los
sistemas agrarios pone en marcha el proceso de sucesion natural de los ecosistemas (Malandra et al., 2019). En general, a lo
largo de los procesos de renaturalizacion existen especies que se ven beneficiadas y especies que se ven perjudicadas (especies
‘ganadoras’ y ‘perdedoras’) (Pereira y Navarro, 2015). Asi, el abandono puede tener efectos positivos sobre la biodiversidad,
aumentandola a escala local (Plieninger et al., 2015). Sin embargo, estos efectos positivos sobre la biodiversidad local no son
generales y existen zonas donde el abandono reduce la biodiversidad (Bignal y McCracken, 2000; Plieninger et al., 2015). Por
otra parte, el legado de los usos agrarios pasados puede tener también efectos sobre el proceso de renaturalizacion, ya que los
cambios en las propiedades del suelo asociadas a las practicas agricolas pueden condicionar la composicién de la comunidad
vegetal durante décadas (Helm et al., 2019). Ademas, estos efectos de legado unidos a la estocasticidad propia de los ambientes
mediterraneos (i.e. alta variabilidad climatica, incendios) pueden tener consecuencias imprevisibles sobre la renaturalizacién de
las zonas abandonadas (Acacio et al., 2007; Romero-Calcerrada y Perry, 2004). En un proceso de despoblacion generalizado en
los sistemas rurales mediterraneos, es necesario conocer el efecto que el abandono de las practicas agricolas tiene sobre la
renaturalizacion de los ecosistemas para entender las consecuencias que ello conlleva sobre la biodiversidad.

A escala regional, la biodiversidad en zonas rurales suele estar asociada a la presencia de heterogeneidad de héabitats en el
paisaje (Benton et al., 2003). Esta heterogeneidad afecta principalmente a los organismos mas moviles, que son capaces de
colonizar habitats aislados dentro del mosaico de usos de suelo tipico de los agroecosistemas (Le Provost et al., 2021).
Tradicionalmente, en los ecosistemas mediterraneos el abandono agricola se ha centrado en los terrenos menos productivos.
Este abandono selectivo aumenta la heterogeneidad de habitats a escala regional, aumentando la presencia de especies
especialistas y la biodiversidad regional (Le Provost etal., 2021). Sin embargo, este paisaje heterogéneo se puede ver
comprometido por el cese total de las practicas agricolas, generandose una homogenizacién del paisaje con la consecuente
pérdida regional de biodiversidad (Rey-Benayas et al., 2007). Por ello, para evaluar los cambios generales de biodiversidad, no
es suficiente con considerar los factores locales, sino también es conveniente incluir diferentes escalas espaciales para obtener
una vision general de la respuesta del ecosistema.

Debido a que distintos organismos responden a factores ambientales actuando en escalas espaciales particulares, a la hora
de evaluar los efectos del abandono sobre la biodiversidad es necesario considerar multiples grupos tréficos. Por ejemplo, se ha
observado que la intensificacion agraria afecta de forma diferente a distintos grupos tréficos (Allan et al., 2015). Ademas, debido
a que los distintos grupos tréficos interaccionan entre si, los cambios que experimenta un grupo pueden propagarse a aquellos
otros con los que interacciona (Mgller, 2019). Por ejemplo, en ecosistemas mediterraneos la presencia de grandes herbivoros
puede incrementar la diversidad de plantas en campos abandonados (Dvorsky et al., 2022). Ignorar las interacciones entre los
organismos limita nuestro conocimiento sobre las consecuencias de la despoblacion y el abandono de las practicas agricolas,
subestimando sus efectos sobre los ecosistemas rurales y poniendo en riesgo la conservacion de la biodiversidad que albergan.

En este estudio presentamos la primera evaluacion de los efectos del abandono rural asociado a la despoblacién sobre la
biodiversidad multi-trofica en ecosistemas mediterraneos de Aragon. Para ello, utilizamos una red que incluye parcelas agricolas
abandonadas hace al menos 20 afios y parcelas naturales, localizada en municipios que han perdido poblacién en un periodo
similar. Dentro de cada parcela obtenemos informacién ambiental a multiples escalas (local: suelo; regional: clima, poblacién
humana, usos de suelo adyacentes) y evaluamos la biodiversidad multi-tréfica (productores primarios, herbivoros y
depredadores). En base a este disefio, planteamos las siguientes hipétesis: 1) el abandono de las practicas agricolas asociado
a la despoblacion tiene efectos sobre la biodiversidad multi-tréfica; 2) estos efectos estan modulados por factores ambientales
locales y regionales; y 3) el efecto de estos factores dependera del grupo tréfico considerado. Especificamente, esperamos que
los productores primarios se vean mas afectado por factores locales y los herbivoros y depredadores por factores regionales.

Métodos

Area de estudio

El estudio tuvo lugar en el valle medio del Ebro (Aragén), considerando un gradiente de despoblaciéon en municipios rurales.
Aragon es uno de los focos activos de despoblacion en Europa (28 habitantes/km?) y mas de la mitad de sus municipios han
sufrido despoblacién en el ultimo siglo (Ayuda-Bosque et al., 2000). Para cuantificar la despoblacién, usamos datos del Instituto
Aragonés de Estadistica (IAEST) sobre tendencias poblacionales en todos los municipios de la zona de estudio.
Especificamente, seleccionamos 40 municipios que han sufrido pérdida de poblacién en los Ultimos 50 afios, pero con diferente
intensidad.

En cada uno de estos municipios se seleccionaron dos zonas: una zona donde las practicas agricolas cesaron hace al menos
20 afios (abandono), y otra donde no hay registro de actividad agricola (control). Para ello, utilizamos ortofotos de los vuelos
Americano B (1956-1957), SIGPAC (1997-2003) y PNOA 2021. Especificamente, denominamos a una zona como abandono


https://www.aragon.es/organismos/departamento-de-presidencia-economia-y-justicia/direccion-general-de-politica-economica/instituto-aragones-de-estadistica-iaest-
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cuando en el vuelo Americano tenia campos de cultivo, pero en los vuelos de SIGPAC y PNOA éstos se encontraban
abandonados. Del mismo modo, denominamos a una zona control cuando se observaba un ecosistema sin signos de cultivo u
otras perturbaciones antrépicas intensas (natural, a efectos de este estudio) en todos los vuelos. Los ecosistemas control
representan una seleccion de ecosistemas tipicos mediterraneos incluyendo tomillares, romerales y encinares. Todas las
ortofotos se obtuvieron del IGN. La clasificacion de los usos de suelo en las ortofotos se hizo de forma visual, y se comprobé en
el campo mediante visitas previas al establecimiento de las parcelas de muestreo. Este disefio experimental permite evaluar los
efectos del abandono rural a escala regional y a escala local.

Variables y toma de datos

En el afio 2023, en cada una de las zonas se establecié una parcela de 10 x 10 m donde se cuantificaron las variables
ambientales locales (i.e. suelo) y se usé como referencia para las variables regionales (i.e. clima, poblacién humana, usos de
suelo adyacentes) (Fig. 1). En total se establecieron 80 parcelas (2 por municipio), 40 en zonas abandonadas y 40 en zonas
control. La mayoria de las parcelas abandonadas (38 de 40, 95%) se ubicaron en cultivos abandonados de herbaceas, siendo
los restantes de lefiosas. Dentro de cada municipio, las parcelas de abandono y de control se separaron en la medida de lo
posible un minimo de 50 m y un maximo de 500 m. De esta forma, procuramos mantener las variables regionales lo mas
homogéneas posibles entre ambas parcelas. Las variables climaticas incluyeron el indice de aridez (Zomer et al., 2008) y la
estacionalidad de las precipitaciones, y se obtuvieron a partir de las coordenadas geograficas en Worldclim (Fick y Hijmans,
2017). Las variables de poblacion humana fueron la poblaciéon promedio y la tasa de despoblaciéon en el municipio respectivo
durante los ultimos 50 afios, y se obtuvieron de IAEST. Las variables de uso de suelo adyacentes se obtuvieron a partir de un
buffer circular de un kildbmetro de radio alrededor de la parcela abandonada. En este buffer se calculé manualmente la superficie
de habitat natural a partir de las ortofotos del PNOA 2021, y la permanencia de area natural, entendida como la superficie de
habitat natural en las ortofotos del vuelo Americano B que sigue siendo natural en las ortofotos del PNOA. Debido al solapamiento
entre los buffers por la cercania entre las parcelas, para cada municipio se usé como referencia el buffer de la parcela abandono.
Para las variables de suelo, en cada parcela se tomaron 4 muestras de suelo a 0-5 cm de profundidad que se unieron en una
muestra compuesta. Todas las muestras compuestas fueron homogeneizadas y tamizadas hasta 2 mm para los analisis de
laboratorio posteriores. De cada muestra compuesta se obtuvo la textura mediante difraccion Iaser, el pH siguiendo (Rayment y
Higginson, 1992), el C organico total mediante calcinacion (Schulte y Hopkins, 2015) y N total mediante el método de Dumas
(Ebeling, 1968). Los andlisis se realizaron mediante el servicio de laboratorio del Instituto Pirenaico de Ecologia-CSIC. La
metodologia concreta y las hipotesis asociadas a cada variable ambiental aparecen recogidas en la Tabla 1.

Tabla 1. Variables ambientales muestreadas en el estudio y su efecto sobre la biodiversidad.

Table 1. Environmental variables sampled in the study and their effect on biodiversity.

Variable Categoria Descripcion Hipotesis

indice de aridez Climatica 1 — (Precipitaciéon Media Anual / Evapotranspiracién El estrés hidrico asociado a la aridez reduce la
Media Anual) (Zomer et al., 2008) biodiversidad (Maestre et al., 2016)

Estacionalidad  Climatica Coeficiente de variacion de la precipitacion mensual La variabilidad de las precipitaciones limita la
intra-anual (BIO15) (Fick & Hijmans, 2017) dominancia competitiva, aumentando la

biodiversidad (Dolezal et al., 2019)
Poblacion Poblacién Poblacién promedio durante el periodo 1970-2020 El impacto humano asociado a la poblacién reduce
humana (IAEST) la biodiversidad (Kerr & Currie, 1995)
Tasa de Poblacion -1 * log(Poblacion 2019 / Poblacion 1970) (IAEST) La desaparicion del ser humano aumenta la
despoblacion humana biodiversidad (Martinez-Abrain et al., 2020)

Area natural

Usos de suelo
adyacentes

Dentro del buffer de 1 km, area relativa clasificada
como terreno natural en la ortofoto del PNOA 2021

El aumento de colonizacion asociado a habitats
naturales en el entorno aumenta la biodiversidad
(Janisova et al., 2014)

Permanencia Usos de suelo Dentro del buffer, area relativa clasificada como Paisajes naturales mas antiguos actuan como
adyacentes terreno natural que ha permanecido como tal desde fuentes de colonizadores durante mas tiempo
1956-1957 (vuelo Americano) hasta 2021 (PNOA) aumentando la diversidad (Le Provost et al., 2020)
Textura Suelo Proporcion relativa de arena en la muestra mediante  Suelos mas arenosos son mas propensos a la
difraccion laser, usando un Coulter Mastersizer 2000  erosion y tienen menos humedad, reduciendo la
biodiversidad (Antonelli et al., 2018)
pH Suelo pH calculado siguiendo (Rayment & Higginson, 1992) Suelos mas basicos presentan mayor biodiversidad
(Ewald, 2003)
C organico Suelo Masa de C organica mediante el método de Suelos con mayor cantidad de C organica esta
total* calcinacion (Schulte & Hopkins, 2015). asociado a sistemas mas biodiversos (Nielsen et al.,
2011)
N total* Suelo Masa de N mediante el método de Dumas (Ebeling, En ambientes mediterraneos, suelos con mayor N

1968) usando un analizador LECO 928 CNS.

cuentan con mayor biodiversidad (Dias et al., 2011)

*Los valores de C y N fueron calculados considerando la densidad aparente de la muestra.
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Por otra parte, se recogié informacién sobre biodiversidad de tres grupos tréficos: productores primarios (vegetacion),
herbivoros (ortdpteros) y depredadores (arafias del orden araneae) (Fig. 1). La vegetacion se caracterizé mediante 5 cuadrantes
de 1 x 1 mdentro de la parcela. Se midio la identidad taxondmica y la cobertura de cada especie vegetal dentro de los cuadrantes
durante el pico de produccién vegetal (mayo-junio). Los invertebrados se cuantificaron mediante 2 muestreos a lo largo de la
primavera y verano (abril y julio). En estos muestreos se capturaron los individuos mediante una combinaciéon de técnicas
incluyendo trampas de caida (5 por parcela) y mangas entomoldgicas (200 batidas por parcela), manteniendo el esfuerzo de
muestreo constante entre parcelas. A partir de los datos de los organismos estudiados, se calculé en cada parcela y para cada
grupo tréfico la riqueza de especies (S, niumero total de especies muestreadas) y la presencia de especies dominantes en cuanto
a su abundancia mediante la uniformidad de Pielou (E=H’/Ln(S), donde H’ es el indice de diversidad de Shannon).

Finalmente, para cada parcela se calcularon versiones compuestas de ambos indices de diversidad (Smutti Yy Emuti). Estos
indices permiten evaluar la respuesta de la biodiversidad multi-tréfica a las variables ambientales. Primero, los valores de
diversidad para cada grupo tréfico se estandarizaron (se sustrajo la media y se dividié por la desviacion estandar) para poner los
tres grupos en la misma escala. Después, los indices multi-tréficos se calcularon como el promedio de los indices de diversidad
estandarizado correspondiente a los tres grupos tréficos (Joint Research Centre, 2008). De esta forma, valores mas altos de Smutti
y Emuri S€ @socian con parcelas que presentan valores mas altos de diversidad para todos los grupos.
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Figura 1. Disefio experimental del estudio. A) localizacion de los 40 municipios despoblados. B) en cada municipio se establecieron
dos parcelas: una en una zona aterrazada de abandono agricola (izquierda) y otra en una zona sin historia de cultivo (natural)
(derecha). C) En cada parcela se tomaron muestras de suelo (X), cobertura vegetal en cuadrantes de 1m x 1m (o), biomasa
vegetal (-), y artropodos mediante trampas pitfall (o) y captura directa con manga a lo largo de transectos (- -).

Figure 1. Experimental design of the study. A) Location of the 40 depopulated municipalities. B) Two plots were established in
each municipality: one in a terraced area of abandoned agricultural land (left) and another in an area with no cultivation history
(natural) (right). C) In each plot, soil samples (X), vegetation cover in 1m x 1m quadrants (o), plant biomass (-), and arthropods
using pitfall traps (e) and direct capture with a sweep net along transects (- -) were sampled.

Analisis estadisticos

Evaluamos el efecto de la renaturalizacion y las variables ambientales sobre la biodiversidad utilizando modelos de regresion
de minimos cuadrados generalizados (funcién gls en R) (Pinheiro, 2011). Antes de hacer los modelos, comprobamos la
correlacion entre todas las variables de la Tabla 1 y descartamos aquellas que presentaban mayor correlacion (|r] > 0.7), para N
total y permanencia). Finalmente, en cada modelo incluimos variables explicativas de clima (aridez, estacionalidad), poblacion
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humana (poblacion, tasa de despoblacion), usos de suelo adyacentes (area natural) y suelo (textura, pH, materia organica total),
y variables respuesta de biodiversidad (Spiant, Sortop, Saraiia, Smutti, Eplant, Eortop, Earafia, Emutti), €n un total de 8 modelos. Ademas,
todos los modelos incluyeron la interaccién entre tipo de parcela (abandono o control) y el resto de variables explicativas. Todos
los modelos incluyeron una matriz de distancia entre las parcelas, construida a partir de sus coordenadas geogréficas, para
controlar posibles efectos de autocorrelacion espacial. Ademas, tres variables (poblacion, area natural y C organico total) se
transformaron mediante logaritmo o raiz cuadrada para que tuvieran una distribucién lo mas normal posible. Todas las variables
fueron estandarizadas antes del analisis.

Durante el andlisis se aplicé un procedimiento de seleccidon automatica de modelos mediante la funcion stepAIC de R. Esta
funcion compara el modelo original con otros modelos mas simples donde se van eliminando progresivamente variables
explicativas, hasta alcanzar el modelo con el valor de AIC mas bajo (i.e. el modelo mas parsimonioso). Este modelo se utilizé
para evaluar el efecto y la contribucién de las variables explicativas, calculada a partir de los F-valores del modelo obtenidos con
la funcién anova, sobre la biodiversidad. Todos los analisis se realizaron en R 4.2.3. (R Development Core Team, 2014).

Resultados

Los resultados de los modelos seleccionados muestran que, en los ecosistemas mediterraneos estudiados, la biodiversidad
multi-tréfica depende de multiples factores ambientales (Tabla 2). Estos efectos, que pueden ser directos o estar mediados por
la historia de usos del suelo en la zona, se observan principalmente para la riqueza de especies, mientras que la uniformidad de
especies en la comunidad apenas se ve afectada. De hecho, se observé un unico efecto positivo significativo de la estacionalidad
de precipitaciones sobre la uniformidad de los ortépteros (Tabla 2).

Tabla 2. Efecto de las variables ambientales sobre la biodiversidad de las parcelas en el drea de estudio. El valor de las celdas
indica el estimador para la variable explicativa dentro del modelo final seleccionado. - indica que la variable no fue seleccionada
en el modelo final. El estimador de ‘Tipo de parcela’ es para la parcela control en relacién con la parcela de abandono. 0.1 > .
> 0.05 > * > 0.01 > ** > 0.001 > **x*,

Table 2. Effect of environmental variables on the plots biodiversity in the study area. The value in the cells indicates the
estimator for the explanatory variable within the selected final model. - indicates that the variable was not selected in the final
model. The estimator for ‘Plot type’ is for the control plot in relation to the abandoned plot. 0.1 > . > 0.05 > * > 0.01 > ** >
0.001 > ***,

Riqueza Riqueza Riqueza Riqueza Uniformidad Uniformidad Uniformidad Uniformidad
Plantas Ortépteros Araias Multi-tréfica Plantas Ortépteros Aranas Multi-tréfica
Tipo de parcela -0.05 0.63 -0.27. -0.72. - - 0.02 0.21
indice de aridez -0.36*** - -0.31 - - - 0.004 -
Estacionalidad - -0.15 0.32 - - 0.06** - 0.13.
Poblaciéon - 0.47* - - - - -0.01 -
Tasa de despoblacion - 3.85* - 3.27. - -0.27. - -0.88
Area natural - -0.24. - -0.35 - - - -
pH 0.31* -0.2 -0.14 -0.41 - 0.04. - -
Textura - -0.22. - - - - -0.01 -
Materia organica total 0.06 - - - - - - -
Tipo de parcela
*Indice de aridez . ) ) ) . . -0.02. )
Tipo de parcela
*Estacionalidad ) 0.45 ) ) . . ) )
*Tipo de _Qarcela ) 0.6 } } R B 0.02 )
Poblacion
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*Tasa de despoblacion ’
Tipo de parcela ) ) } } R B ) )
*Area natural
*TI;',’_,° de parcela 0.46* 0.53* 0.28. 1.12% - - - -
Tipo de parcela ) ) } } R B ) )
*Textura
Tipo de parcela 0.29 ) ) ) ) ) ) )

*Materia organica total
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Ademas, la biodiversidad de cada grupo tréfico presentd diferentes respuestas (Figs. 2-3). Para los productores primarios,
los factores locales fueron los mas importante (72% de la varianza explicada por el modelo depende de factores locales, Fig. 2,
Tabla A1), con un efecto positivo del pH del suelo sobre la riqueza en las parcelas control (Fig. 3). Ademas, también se observé
un efecto negativo de la aridez (Fig. 3). Por otra parte, para los herbivoros (ortépteros) los factores regionales fueron muy
relevantes (53% de la varianza explicada por el modelo depende de factores regionales, Fig. 2, Tabla A1). Asi, los municipios
con mayor tasa de despoblacion presentaron mayor riqueza de ortdpteros (Fig. 3). También se observaron interacciones; las
parcelas abandonadas presentaron mas riqueza de ortépteros en municipios con mayor poblaciéon. El pH tuvo un efecto positivo
sobre la riqueza en las parcelas control. En cuanto a los depredadores, los efectos locales fueron los mas importantes, aunque
los efectos fueron marginalmente significativos. Las parcelas control presentaron valores menores de riqueza y efectos negativos
del pH menores que en parcelas abandonada (Tabla 2). Finalmente, para la riqueza multi-tréfica los factores regionales y locales
fueron relevantes (Fig. 2, Tabla A1). El pH tuvo un efecto negativo en las parcelas abandonadas y positivo en las parcelas control
(Fig. 3), la tasa de despoblacion tuvo un efecto marginalmente positivo y las parcelas control presentaron valores marginalmente
menores que las parcelas de abandono (Tabla 2). Los resultados no cambiaron al excluir del modelo los municipios con parcelas
abandonadas que se habian cultivado con especies lefiosas (Tabla A2).

R2=043 R2=0.29 R2=017 R2=0.21

Proporcion de
varianza explicada
o
(4]

Riqueza Riqueza Riqueza Riqueza
Plantas Ortépteros Aranas Multi-tréfica

Figura 2. Proporcién de varianza explicada asociada a cada grupo de variables explicativas en los modelos seleccionados para
riqueza. Amarillo, clima; Azul, poblacién humana; Verde, usos de suelo adyacentes; Marrdn, suelo; Gris, tipo de parcela
(abandono/control). Encima de cada barra aparece el R? total del modelo en cuestidon. Las zonas con trama representan la
varianza explicada por la interaccion entre tipo de parcela y el grupo correspondiente de variables. Los valores exactos por
grupo de variable aparecen incluidos en la Tabla A1 del Anexo.

Figure 2. Proportion of explained variance associated with each group of explanatory variables in the models selected for
richness. Yellow, climate; Blue, human population; Green, landscape land uses; Brown, soil; Gray, plot type
(abandoned/control). R2 of the model is presented above each bar. Shaded areas represent the explained variance by the
interaction between plot type and the corresponding group of variables. The exact values per variable group are included in
Table A1 of the Annex.
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Figura 3. Respuesta de la riqueza de los distintos grupos troficos a las variables ambientales en el area de estudio. Solo
aparecen representadas aquellas variables seleccionadas en el modelo final y que presentaron resultados significativos. Los
graficos mostrados son regresiones parciales. En los graficos con interaccién, el ajuste rojo corresponde a las parcelas de
abandono y el azul a las parcelas control.

Figure 3. Different trophic groups richness response to environmental variables in the study area. Only those significant
variables selected in the final model are shown. Plots are based on partial regressions. In the graphs with interaction, red line
represents abandoned plots and blue line control plots.

Discusion

Los cambios socio-econdémicos de las ultimas décadas en las zonas rurales mediterraneas estan produciendo un proceso de
renaturalizacion de los campos de cultivos abandonados, provocando cambios en los ecosistemas con consecuencias para su
biodiversidad, funciones y, en definitiva, los servicios que ofrecen (Daskalova y Kamp, 2023). Nuestros resultados indican que al
menos 20 afios después del abandono de las practicas agricolas, la biodiversidad de varios grupos tréficos responde a las
condiciones ambientales de forma distinta que las comunidades que no habian sido cultivadas. Ademas, cada uno de estos
grupos presenta respuestas particulares, ligadas a factores ambientales que operan a multiples escalas espaciales. Esta
variabilidad en las respuestas muestra la complejidad del proceso de renaturalizacion en ambientes mediterraneos, destacando
la dificultad de una gestion sostenible en los territorios rurales que experimentan despoblacion.
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Todos los modelos encontraron un efecto significativo del tipo de parcela (i.e. abandono o control) sobre la riqueza de
especies, tanto a través de efectos directos como de interacciones con variables ambientales. Diferentes estudios han encontrado
efectos del abandono agricola sobre la riqueza de especies, mostrando en general un efecto negativo sobre la diversidad,
particularmente en Europa (Isbell et al., 2013; Queiroz et al., 2014). Sin embargo, el efecto del abandono en zonas mediterraneas
es variable, incluso resultando en efectos positivos sobre la biodiversidad (Plieninger et al., 2014). Nuestros resultados van en
esta linea, indicando que el efecto del abandono sobre la diversidad puede variar segun el grupo tréfico. Las especies responden
ante los cambios ambientales, ya sean de origen natural o antrdpico, resultando en cambios en la composicién de las
comunidades. Asi, tenemos especies que se ven favorecidas y especies que se ven perjudicadas (Pereira y Navarro, 2015), y la
suma de las respuestas de todas ellas resultaran en los cambios de la diversidad. Por ello, es necesario entender cémo el
abandono agricola afecta a los distintos grupos tréficos para tener una vision completa de lo que ocurre en el ecosistema.

La vegetacion es el grupo mas estudiado en relaciéon al abandono agricola (Plieninger et al., 2014). En general, tras el cese
de las practicas agricolas se produce una colonizaciéon por parte de especies pioneras de crecimiento rapido que se ven
beneficiadas por la limitada competencia (Prévosto et al., 2011). Estas especies pueden dominar la comunidad en las primeras
etapas de la sucesion, y limitar la colonizacién de otras especies mediante efectos de prioridad (Fukami, 2015). En nuestro caso,
aunque tipo de parcela fue seleccionado en el modelo, no se observaron diferencias entre la riqueza de las parcelas de abandono
y los controles (Tabla 2). Puede haber dos interpretaciones. Por un lado, que la comunidad haya recuperado la diversidad tras
20 afios de abandono, aunque hay evidencias que sugieren que los efectos de las practicas agricolas persisten por mas tiempo
(Abadie et al., 2021). Por otro, que las comunidades de parcelas abandonadas presentan una diversidad similar a la de las
parcelas naturales. A lo largo del proceso de sucesion las especies mas adaptadas van excluyendo a las especies pioneras, lo
que produce cambios en la composicion, pero no necesariamente en la riqueza de especies. Este parece ser el caso, ya que la
renaturalizacion en parcelas agricolas abandonadas es un proceso largo (Abadie et al.,, 2021). En cuanto a los factores
ambientales, la aridez tuvo efectos negativos sobre la diversidad. Estos efectos negativos se observan principalmente en niveles
de aridez similares a los que encontramos en nuestro estudio y se asocian con la falta de fertilidad del suelo (Berdugo et al.,
2020). También se observaron efectos del pH del suelo, con suelos mas basicos presentando mas diversidad, un patréon comun
en Europa (Ewald, 2003). Sin embargo, este efecto se ve reducido en las parcelas abandonadas. La aplicaciéon continuada de
fertilizantes en ambientes mediterraneos altera el ciclo de N en el suelo, modificando la disponibilidad del mismo para los
organismos (Ochoa-Hueso et al., 2013), lo que podria limitar el efecto del pH. Este efecto sobre el suelo podria ser el responsable
de la persistencia de las caracteristicas de un suelo agricola y de su comunidad vegetal tras 20 afios de abandono.

Los ortépteros fueron el grupo mas afectado por las variables de poblacién humana (Fig. 2). Por una parte, se observo una
relacion positiva entre la riqueza de especies y la despoblacion del municipio. Este resultado coincide con estudios que muestran
que la huella humana tiene un efecto negativo sobre la diversidad de ortopteros (Penone et al., 2013). Sin embargo, también
observamos un efecto positivo de la poblacion promedio sobre la riqueza. Puede haber varias explicaciones para este resultado
aparentemente contradictorio. Por una parte, ortdpteros generalistas se ven beneficiados por paisajes mas heterogéneos (Jonsen
y Fahrig, 1997), lo que puede sugerir que sea el grupo dominante en nuestro muestreo. Por otra, algunas evidencias sugieren
que la diversidad funcional de ortépteros puede beneficiarse por cambios en la vegetacion asociados a carreteras (Rebrina et al.,
2022), mas comunes en poblaciones mas grandes. Esta explicacion iria en linea con el efecto negativo del area natural en torno
a las parcelas abandonadas, que sugiere que la diversidad de ortopteros se ve beneficiada por entornos no exclusivamente
naturales (de Paz et al., 2023) - aunque el efecto es marginalmente significativo -. Ademas, este efecto positivo de la poblacién
se observa principalmente en parcelas abandonadas, que presentan una vegetacion asociada a ambientes antropizados,
mientras en las parcelas control no se aprecia un efecto significativo. La relacidn entre ortdpteros y vegetacion se observa también
en la interaccion entre tipo de parcela y pH, con la misma respuesta que para la vegetacion. De hecho, este fue el unico efecto
significativo del modelo para la riqueza multi-tréfica (Tabla 2). Los artrépodos herbivoros y las plantas estan intensamente
relacionados a través de procesos bottom-up y top-down (Vidal y Murphy, 2018), y se ha observado que los cambios en diversidad
de un grupo afectan a la diversidad del otro (Scherber et al., 2010). En conjunto, nuestros resultados sugieren que el proceso de
abandono agricola afecta a la comunidad multi-tréfica a través de las interacciones entre los distintos grupos.

La diversidad de arafias mostré una respuesta muy débil tanto al abandono como a las condiciones ambientales (Tabla 2).
Los ecosistemas agrarios reducen la diversidad de las comunidades de arafias, y este efecto se observa también tras su
abandono (Prieto-Benitez y Méndez, 2011). Por otra parte, este grupo responde mas rapido a cambios en usos de suelo que la
vegetacion (Perner y Malt, 2003), lo que podria explicar la ausencia de diferencias entre el control y las parcelas abandonadas.
Ademas, al combinar diferentes métodos de muestreo, los valores de biodiversidad no distinguen entre diferentes grupos de
arafias que podrian presentar respuestas diferenciadas, Hay que destacar que los resultados muestran que el impacto del
abandono sobre la diversidad es bajo a lo largo de la cadena tréfica (varianza explicada por tipo de parcela (varianza total
explicada por el modelo) en plantas = 0.09 (0.43); en ortdpteros = 0.11 (0.29); en arafias = 0.08 (0.17), Tabla A1). En general, en
ecosistemas mediterraneos la respuesta de la riqueza de plantas y artropodos al abandono no esta clara, con efectos positivos
o negativos dependiendo del grupo (Plieninger et al., 2014). Seria conveniente incluir en futuros andlisis el efecto de niveles
troficos superiores, asi como de omnivoros, los cuales a través de otras interacciones bidticas (e.g. alimentacion, refugio) podrian
afectar a la diversidad de los grupos estudiados. Asi, obtendriamos una vision mas completa del proceso de renaturalizacion en
los territorios despoblados y sus implicaciones para la conservacion de la biodiversidad.

Por ultimo, cabe destacar el papel que juega la escala espacial sobre la biodiversidad de los ecosistemas abandonados. En
general, en agroecosistemas se ha observado que la diversidad de la vegetaciéon depende de factores a escala local, mientras
que la de los ortdpteros depende también de factores a escala regional (Le Provost et al., 2021). Este efecto de factores
regionales también se ha observado en ambientes mediterraneos (Betina et al., 2017). Por tanto, para abordar los desafios de
gestion de los procesos de renaturalizacion asociados a la despoblacion es necesario aplicar un enfoque integral del ecosistema,
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donde multiples componentes del medio natural contribuyen al proceso de sucesion secundaria y determinan la trayectoria de la
comunidad. Hay que destacar que esta renaturalizacién lleva asociada cambios de composicion, donde unas especies son
sustituidas por otras a lo largo de un proceso que puede prolongarse décadas (Uchida y Ushimaru, 2014). Ademas, la ausencia
de efectos significativos sobre la dominancia de las especies sugiere que todas las comunidades presentan una estructura similar.
El Unico efecto observado sobre la uniformidad de la comunidad es la relacién positiva entre la variabilidad en las precipitaciones
y la uniformidad de los ortopteros (Fig. 3), la cual puede explicarse por mecanismos de segregacion de nicho (Joern, 1979).
Aunque el régimen de perturbaciones es una de las causas fundamentales del cambio en la estructura de las comunidades (Horn,
1974), es posible que, tras 20 afios, las comunidades de parcelas de abandono hayan tenido tiempo a organizarse en un estado
distinto a las comunidades control, y que este nuevo estado pueda persistir durante décadas. Si este fuera el caso, la
renaturalizacion de las zonas despobladas podria dar lugar a nuevos ecosistemas con una semejanza reducida respecto a los
ecosistemas naturales.

La despoblacién de los ambientes mediterraneos lleva asociado un proceso de recuperacion de la naturaleza por el descenso
de la actividad humana. Nuestro estudia revela que el cese de la actividad agricola pone en marcha un proceso de
renaturalizacion, donde la diversidad multi-tréfica se va organizando en nuevas comunidades. Tras al menos 20 afios de
abandono, estas comunidades presentan una riqueza de especies diferente a la de los ecosistemas naturales de su entorno, con
factores locales, como el pH del suelo, y regionales, como la poblacion del municipio, influyendo sobre los distintos grupos
troficos. Por ello, en un contexto de despoblacion, para entender la evolucién de los ecosistemas rurales, la biodiversidad que
albergaran y los servicios que podran proveer, es necesario un enfoque integral de los ecosistemas. Este enfoque debe incluir
multiples escalas y componentes del ecosistema para garantizar un conocimiento que permita el desarrollo sostenible de estas
zonas.
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Tabla Al. Proporcién de la varianza explicada por las variables ambientales sobre la riqueza en las parcelas en el area de
estudio. - indica que las variables no fueron seleccionadas en el modelo final. ‘R2 Tipo de parcela (R2 total)’ indica la varianza
explicada por la suma del efecto simple de tipo de parcela junto con el efecto asociado a las variables con las que interacciona,
con la varianza total del modelo entre paréntesis.

Table A1l. Relative explained variance by environmental variables on richness for plots in the study area. — indicates that those
variables were not selected in the final model. '‘R2 Plot type (total R2)’ indicates the explained variance including plot type
simple effect and its interaction with other variables, with the total explained variance of the model in parentheses.

Variable Escala Riqueza plantas Riqueza ortopteros Riqueza aranas Riqueza muti-trofica
Tipo de parcela - 0.01 0.1 0.24 0.16
Suelo Local 0.53 0.15 0.25 0.13
Tipo de parcela*Suelo Local 0.19 0.22 0.22 0.37
Usos de suelo adyacentes Regional - 0.14 - 0.11
Tl parceUsot e Rogiona : : : :
Poblaciéon humana Regional - 0.18 - 0.23
'rl"ipo de parcela*Poblacion Regional ) 0.14 ) }
umana

Clima Regional 0.27 0.06 0.29 -
Tipo de parcela*Clima Regional - 0.01 - -

R’ Tipo de parcela - 0.09 (0.43) 0.11 (0.29) 0.08 (0.17) 0.11 (0.21)

(R? total)
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Tabla A2. Efecto de las variables ambientales sobre la biodiversidad de las parcelas en el area de estudio considerando los
municipios con parcelas abandonadas con cultivos herbaceos previos. El valor de las celdas indica el estimador para la variable
explicativa dentro del modelo final seleccionado. - indica que la variable no fue seleccionada en el modelo final. El estimador

de ‘Tipo de parcela’ es para la parcela control en relacion con la parcela de abandono. 0.1 > . > 0.05 > * > 0.01 > ** > 0.001
> ***_

Table A2. Effect of environmental variables on plots biodiversity in the study area, considering plots with abandoned
herbaceous crops. The value in the cells indicates the estimator for the explanatory variable within the selected final model. -
indicates that the variable was not selected in the final model. The estimator for ‘Plot type’ is for the control plot in relation to
the abandoned plot. 0.1 > . > 0.05 > * > 0.01 > ** > 0.001 > ***,

Riqueza Riqueza Riqueza Riqueza Uniformidad Uniformidad Uniformidad Uniformidad
Plantas Ortopteros Aranas Multi-tréfica Plantas Ortépteros Araias Multi-tréfica
Tipo de parcela 0.02 0.31 -0.29. -0.54 - - 0.02 0.18
indice de aridez -0.36 *** - -0.31 - - - 0.004 -
Estacionalidad - -0.16 0.31 - - 0.06** - 0.13.
Poblacion - 0.51** - - - - -0.01 -
Tasade - 3.45* ; 3.45. - 022 - -0.92
despoblaciéon
Area natural - -0.22. - -0.28 - - - -
pH 0.29* -0.23 -0.14 -0.31 - 0.05* - -
Textura - -0.2 - - - - -0.01 -
Materia organica 0.06 B ) ) ) } ) }
total
Tipo de parcela
*Indice de aridez . . ) . . . -0.02. )
Tipo de parcela
*Estacionalidad ) 0.43. B ) ) ) ) )
Tipo de parcela ) 0.53* ) ) } } 0.02 }

*Poblacion

Tipo de parcela
*Tasa de - -1.63 - - - - - -
despoblacion

Tipo de parcela
*Area natural

Tipo de parcela*pH 0.5** 0.59* 0.27 1.21%** - - - -

Tipo de parcela
*Textura

Tipo de parcela
*Materia organica -0.25 - - - - - - -
total
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