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Las especies de Quercus son especialmente vulnerables durante las fases iniciales de su ciclo regenerativo debido a la limitacion impuesta por un
conjunto de factores, que podrian llegar a poner en riesgo la persistencia de sus poblaciones y alterar la dinamica de las comunidades de las que
forman parte. En este articulo he sintetizado los principales factores que dificultan el reclutamiento en especies mediterraneas de Quercus, he dis-
cutido el papel que juega en este proceso la heterogeneidad de microhabitats, y he revisado los efectos ecolégicos del esperable incremento de
aridez sobre la regeneracion natural de estas especies. Entre los principales factores que limitan el reclutamiento de estas especies se encuentran:
(i) las altas tasas de depredacion post-dispersiva de semillas; (ii) los efectos negativos sobre adultos y plantulas ocasionados por la invasion de oo-
micetos patdgenos, y (iii) la fuerte dependencia de la planta al régimen de precipitaciones, tanto para la produccién de semillas como para el esta-
blecimiento exitoso de plantulas. El éxito en la regeneracion de especies de Quercus esta fuertemente condicionado por el tipo de microhabitat al
que es dispersada la semilla, con importantes diferencias a lo largo de la ontogenia de la planta (por ejemplo, cuando se comparan las fases de
semilla y plantula). En un contexto de cambio climatico, seria esperable que el aumento de aridez limite aun mas la capacidad de reclutamiento
natural de estas especies, altere sus patrones de abundancia relativa en la comunidad y potencie el papel facilitador del matorral como elemento
clave para el establecimiento exitoso de plantulas y brinzales.
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Pérez-Ramos, I.M. 2014. The miracle of regenerating in Quercus species. How will be oak forests in future?. Ecosistemas 23(2):13-17. Doi.:
10.7818/EC0S.2014.23-2.03

Quercus species are particularly vulnerable during their early life-history stages due to the negative effects of several factors, which could potentially
put in risk the persistence of their populations and alter plant community dynamics. In this paper | have synthesized the main factors limiting the re-
cruitment process in mediterranean Quercus species, | have discussed the role of microhabitat heterogeneity on this process, and | have reviewed
the ecological effects of the expected increasing aridity on natural oak regeneration. Results from this review indicate that the main factors limiting
oak recruitment are: (i) the high rates of post-dispersal seed predation; (ii) the negative effects caused by the invasion of soil-borne pathogens on
adults and seedlings; and (iii) the strong dependence of plants on precipitation patterns for both the occurrence of large seed crop sizes and a suc-
cessful seedling establishment. The success of oak regeneration is strongly conditioned by the microhabitat type where the seed is dispersed, with
remarkable differences along plant ontogeny (for example, when seed and seedling stages are compared). In a time of climate change, it would be
expected that ongoing increasing aridity exacerbates recruitment limitation in oak species, alters their relative abundances within plant communities,
and intensifies the facilitative effect of nurse shrubs as key components for a successful establishment of seedlings and saplings.
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Introduccion

El género Quercus reune algunas de las especies de arbol
mas importantes en todo el hemisferio Norte, no soélo por su am-
plia distribucion espacial y su relevante papel ecoldgico en los
ecosistemas de los que forman parte, sino también por la diversi-
dad de servicios ecosistémicos que proporcionan (culturales, se-
cuestro de carbono o aprovisionamiento) (Marafion et al. 2012).
En los ultimos afos, algunos factores promovidos por la accién
del hombre, como el cambio de usos en el suelo, la invasion de
especies exoticas, el notable incremento de la presion de herbi-
voros y el aumento de aridez derivado de las excesivas emisiones
de COz, estan poniendo en riesgo la persistencia de algunas de
sus poblaciones (Bermejo et al. 2011, Urbieta et al. 2011). La ac-
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cion individual o simultdnea de algunos de estos factores puede
llegar a generar un declive poblacional en las especies afectadas,
acelerando la tasa de mortalidad de individuos adultos (“decai-
miento”), y/o dificultando el proceso de incorporacion de nuevos
individuos en la poblacién (“reclutamiento”). En este articulo de
revision me he centrado en los factores que limitan el proceso de
regeneracién natural (a partir de semillas) en especies mediterra-
neas de Quercus, analizando las principales dificultades a las que
tienen que enfrentarse a lo largo de sus ciclos regenerativos en
ambientes espacialmente heterogéneos. Finalmente, he revisado
la literatura para identificar las principales consecuencias de los
desequilibrios entre mortalidad y reclutamiento en un contexto de
cambio climatico y tratar de predecir como seran los bosques me-
diterraneos de Quercus en el futuro.
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¢Por qué les cuesta tanto regenerar a las especies
de Quercus?

Las especies de Quercus son especialmente vulnerables du-
rante las fases iniciales de su ciclo regenerativo debido a la limita-
cién impuesta por un conjunto de factores, que podrian llegar a
poner en riesgo la persistencia de sus poblaciones en algunas es-
pecies [ej: encina (Q. ilex) o alcornoque (Q. suber)] y sistemas con-
cretos (Pérez-Ramos 2007).

En primer lugar, los adultos de Quercus presentan una alta va-
riabilidad inter-anual en la produccion de semillas (fenémeno co-
nocido como “veceria”), que se traduce en la ocurrencia de afos
ocasionales de super-produccion de semillas seguidos por afios de
cosecha muy baja o incluso nula (Silvertown 1980). Aunque existe
una fuerte controversia sobre la identidad de los factores que con-
dicionan esta fuerte variabilidad temporal (Kelly et al. 2013), parece
ser que el régimen de precipitaciones esta jugando un papel critico
en ambientes donde la disponibilidad de recursos del suelo es mas
limitada, como es el caso de los ecosistemas mediterraneos (e.g.
Espelta et al. 2008; Pérez-Ramos et al. 2010). Esto supone una
primera traba para el reclutamiento de estas especies mediterra-
neas de Quercus, cuyo input inicial de semillas dependera de la
ocurrencia de afnos especialmente lluviosos donde la super-abun-
dancia de semillas pueda saciar a los depredadores que se alimen-
tan de ellas.

En segundo lugar, las semillas de Quercus son especialmente
apetitosas para una gran diversidad de animales debido a su gran
tamanio y al elevado contenido nutricional que poseen. Asi, una alta
proporcién de las bellotas recién caidas al suelo son devoradas por
diferentes animales antes de que puedan llegar a emerger como
plantulas. Aunque cualitativamente la accién de algunos de estos
consumidores potenciales de bellotas, como roedores (Gomez et
al. 2008), arrendajos (Kollmann y Schill 1996) o incluso escarabajos
(Pérez-Ramos et al. 2013a) puede llegar a ser crucial para que ocu-
rra una dispersion efectiva de sus semillas, desde un punto de vista
cuantitativo la depredacién post-dispersiva de bellotas ha sido iden-
tificada como uno de los principales “cuellos de botella” en especies
de Quercus (Pulido y Diaz 2005; Pausas et al. 2009; Pérez-Ramos
et al. 2012).

En tercer lugar, el establecimiento exitoso de plantulas de Quer-
cus es fuertemente dependiente del contenido hidrico del suelo.
Por un lado, las semillas de Quercus son altamente recalcitrantes,
por lo que requieren un nivel minimo de humedad en el suelo para
conservar su viabilidad y poder emitir su radicula (Borchert et al.
1989; Finch-Savage 1992). Por otro lado, una vez superadas las
fases de germinacién y emergencia, las plantulas de Quercus son
también muy sensibles al contenido de humedad en el suelo, re-
saltando el caso de las especies mediterraneas que sufren altas
tasas de mortalidad durante el periodo estival (Pulido y Diaz 2005;
Pérez-Ramos y Marafiéon 2012). La mayor vulnerabilidad al estrés
hidrico que presentan las plantulas en comparacién con los adultos
puede ser debida, en gran parte, al menor desarrollo de sus siste-
mas radiculares, que les dificulta el acceso al agua en capas mas
profundas del suelo (Nicotra et al. 2002; Paz 2003). Sin embargo,
la germinacion y posterior emergencia de plantulas pueden verse
limitadas no soélo por un problema de déficit de agua sino también
por un exceso de la misma, tal y como ha sido documentado en al-
gunos bosques sub-humedos del sur de Espafia (Gomez-Aparicio
et al. 2008; Urbieta et al. 2008). El exceso de agua durante perio-
dos prolongados de tiempo puede generar eventos de encharca-
miento, que dificultan el aporte de oxigeno a la raiz y
consecuentemente el desarrollo normal de la radicula y el tallo
(Schmull y Thomas 2000; Pérez-Ramos y Marafion 2009).

Finalmente, los adultos de algunas especies de Quercus estan
sufriendo un problema creciente de decaimiento (fenémeno cono-
cido localmente como “la seca”), que esta poniendo en serio peligro
la persistencia de sus poblaciones. Algunas especies de Quercus,
como es el caso del alcornoque (Q. suber) o la encina (Q. ilex),
estan sufriendo unas tasas de mortalidad muy por encima de los
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valores poblacionales esperados debido al efecto combinado del
aumento de aridez y la invasién de determinados grupos de oomi-
cetos patdgenos exdticos, especialmente aquéllos pertenecientes
a los géneros Phythopthora y Phytium (Pautasso et al. 2010; Gar-
belotto y Pautasso 2012). Ademas del fuerte impacto ocasionado
sobre los individuos adultos, un estudio reciente en bosques mixtos
del sur de Espafia ha demostrado que una mayor abundancia de
patégenos en el suelo también puede afectar negativamente al es-
tablecimiento exitoso de plantulas, al reducir tanto la emergencia
como la posterior supervivencia de plantulas de alcornoque
(Gomez-Aparicio et al. 2012).

Teniendo en cuenta todas estas adversidades a las que tienen
que enfrentarse las especies de Quercus para poder regenerar de
manera eficiente, el reclutamiento exitoso de las quercineas podria
considerarse un hecho casi “milagroso” (Fig. 1). Sin embargo, tanto
la identidad como la importancia relativa de los factores que limitan
el reclutamiento en especies de Quercus son fuertemente depen-
dientes de la especie y del ecosistema considerado. Asi, por ejem-
plo, en sistemas forestales mediterraneos, la alta proporcion de
semillas que no logran escapar de los depredadores (fundamen-
talmente roedores) y las elevadas tasas de mortalidad que sufren
las plantulas debido al estrés hidrico impuesto por la sequia estival
han sido identificadas como las principales causas que limitan el
reclutamiento en especies de Quercus (Pulido 2002; Pulido y Diaz
2005; Pérez-Ramos et al. 2012). En sistemas de “dehesas”, sin em-
bargo, la falta de regeneracion de estas especies ha sido atribuida
a la ausencia de dispersores efectivos de semillas asi como a la
escasez de manchas de matorral en el sotobosque, que son nece-
sarias por su reconocido papel facilitador en el establecimiento de
plantulas y brinzales (Diaz 2014).

S T RSl
2 Altas tasas ce depredacion de semillas

Limitaciones en
el reclutamiento

3,

Figura 1. Cuadro resumen de los principales factores que limitan el reclu-
tamiento en especies de Quercus. Autores fotografias: Ignacio M. Pérez-
Ramos (fotos 1, 3 y 4) y Ramén Perea (foto 2).

Figure 1. Summary overview of the main factors limiting plant recruitment
in Quercus species. Photographs” authors: Ignacio M. Pérez-Ramos (pho-
tographs 1, 3 y 4) and Ramoén Perea (photograph 2).

¢ Cuales son los micrositios mas idéneos para el
reclutamiento de especies mediterraneas de Quercus?

La adecuacioén de un micrositio para el reclutamiento exitoso de
una especie determinada es el resultado del balance entre los de-
trimentos y los beneficios que aporta dicho micrositio a lo largo de
las diferentes fases del ciclo regenerativo de la planta (Grubb
1977). Dado que los micrositios mas aptos para una fase demo-
grafica no tienen por qué ser los mas apropiados para otras, la ca-
racterizacion del grado de idoneidad de los distintos micrositios que
ofrece un sistema determinado requiere una aproximacion multi-
fase, donde el reclutamiento sea explorado a lo largo de la ontoge-
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nia de la planta (Clark et al. 1999). Este tipo de estudios son espe-
cialmente relevantes en el caso de especies mediterraneas de
Quercus, que muestran patrones fuertemente discordantes cuando
se comparan las fases de semilla y plantula (seed-seedling confiicts;
Schupp 1995; Fig. 2), asi como las fases de plantula y brinzal (Es-
pelta et al. 1995). El conflicto entre las fases de semilla y plantula
acontece porque los micrositios con mayor riesgo de depredacion
de semillas (generalmente aquéllos localizados bajo matorral) reu-
nen condiciones abiodticas mas favorables para el posterior estable-
cimiento de plantulas, y viceversa (e.g. Herrera et al. 1994; Rey y
Alcantara 2000). Amodo de ejemplo, en un estudio demografico re-
alizado en bosques mixtos del sur de Esparia, detectamos conflictos
ontogenéticos entre las fases de semilla y plantula a lo largo de un
gradiente continuo de cubierta vegetal (Pérez-Ramos et al. 2012).
Por una parte, la supervivencia de semillas disminuyé de manera
acusada con la cubierta vegetal, probablemente como consecuencia
de la mayor actividad de forrajeo que muestran los roedores en este
tipo de microhabitats mas cubiertos (Pérez-Ramos y Marafion 2008;
Pérez-Ramos et al. 2008). Por el contrario, los procesos de germi-
nacioén, emergencia y supervivencia de plantulas se vieron merma-
dos en los micrositios mas abiertos, debido en gran parte a la mayor
ocurrencia de eventos temporales de encharcamiento (Urbieta et al.
2008). Esta informacion fue posteriormente utilizada para calcular
la probabilidad acumulada de reclutamiento en ambas especies de
Quercus, registrandose los picos maximos de reclutamiento en mi-
crositios abiertos (en el caso del alcornoque) o de media sombra
(en el caso del quejigo) (Pérez-Ramos et al. 2012). Estos resultados
aportaron evidencias interesantes no sélo desde una perspectiva
de ciencia basica al permitirnos caracterizar nichos de regeneracion
en especies coexistentes de Quercus, sino también desde un punto
de vista aplicado para la gestion y manejo del bosque al aportarnos
informacion relevante sobre las condiciones mas éptimas en las que
regeneran las diferentes especies. Este tipo de trabajos resalta la
necesidad de llevar a cabo estudios multi-fase, donde la adecuacién
para el reclutamiento de los diferentes microhabitats sea abordada
considerando las probabilidades de transicién de las diferentes
fases demograficas. Asi, aquellos trabajos que solo consideran una
pequena porcién del ciclo regenerativo de la especie pueden llevar
a conclusiones incompletas o incluso erréneas (Fig. 2), con impor-
tantes consecuencias para la comprension de la dinamica poblacio-
nal y los patrones espaciales de regeneracion de las especies
estudiadas asi como para su potencial aplicacion como herramienta
util en la gestidon y manejo de los sistemas de estudio.
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¢Son vulnerables las especies mediterraneas de
Quercus a los riesgos derivados del cambio climatico?

En el contexto actual de cambio climatico, existe un interés cre-
ciente en conocer y tratar de predecir las respuestas de las comu-
nidades de plantas a las variaciones ambientales pronosticadas por
los modelos de cambio global (Vitousek 1994; Alonso y Valladares
2007). En este sentido, los estudios centrados en las fases iniciales
del ciclo de vida de la planta son especialmente utiles para detectar
alteraciones en la dinamica y composiciéon de las comunidades de
plantas debido a su mayor vulnerabilidad a las variaciones clima-
tologicas (Silvertown y Charlesworth 2001; Jump et al. 2007). Exis-
ten diferentes aproximaciones para inferir los cambios potenciales
en la composicion de especies de la comunidad en respuesta a di-
ferentes perturbaciones, como aquéllas derivadas del cambio cli-
matico. Una aproximacion sencilla consiste en cuantificar las
abundancias relativas en el banco de plantulas de las especies co-
existentes y posteriormente compararlas con sus respectivas abun-
dancias relativas en el dosel arbéreo. Como ejemplo de esta
aproximacioén cabe destacar un estudio observacional que llevamos
a cabo en bosques del sur de Espana, donde detectamos un fuerte
desacople entre las fases de adulto y de plantula en el conjunto de
especies que constituian la comunidad (Pérez-Ramos y Marafion
2012). Los resultados de este estudio sugieren un futuro reempla-
zamiento de algunas de las especies que dominan hoy dia en el
dosel arbéreo, como Quercus suber o Arbutus unedo, por otras es-
pecies arbustivas con menos restricciones en su reclutamiento.
Otra aproximacién mas directa e intuitiva de evaluar los efectos del
cambio climatico sobre la dinamica de la vegetacién es a través de
experimentos manipulativos de exclusion de agua o incremento de
temperatura, que desafortunadamente escasean debido al enorme
coste que conlleva su implementacién y mantenimiento. Los pocos
estudios experimentales llevados a cabo en ecosistemas forestales
mediterraneos sugieren que las especies de Quercus son mas vul-
nerables al incremento de aridez que al aumento de temperatura
pronosticado por los modelos de cambio climatico (Lloret et al.
2009). Algunos estudios manipulativos recientes sugieren que el
aumento de aridez limitara aun mas la capacidad de reclutamiento
de estas especies, al agravar los efectos negativos del estrés hi-
drico sobre sus diferentes fases demograficas, como la produccion
de semillas (Pérez-Ramos et al. 2010), la germinacion (Lloret et al.
2004), o la emergencia y supervivencia de plantulas (Lloret et al.
2009; Matias et al. 2011; Pérez-Ramos et al. 2013b).

Grado de cubierta vegetal

Actividad de depredadores de semillas

Condiciones favorables para las plantulas

Establecimiento exitoso
de plantulas

Supervivencia
de semillas

Micrositios
Abiertos
(ej: claros bosque)

Micrositios
Cubiertos
(ej: bajo matorral)

B. Caracterizacion de sitios aptos para el reclutamiento

r
Considerando Gnicamente

la fase de semilla

2. Considerando Unicamente
la fase de plantula

3 Considerando ambas
fases demogréficas

Probabilidad acumulada de reclutamiento

B ——————
Cubierta vegetal

Figura 2. (A) Esquema conceptual de la ocurrencia de conflictos demograficos entre las fases de semilla y plantula a lo largo de un gradiente de cubierta
vegetal; y (B) caracterizacion de sitios aptos para el reclutamiento segun se considere unicamente una de estas dos fases demogréficas (fase de semilla:
caso 1, 6 fase de plantula: caso 2) o se consideren las dos fases conjuntamente (caso 3).

Figure 2. (A) Summary diagram for the occurrence of demographic conflicts between the seed and seedling stages along a plant cover gradient; and (B)
characterization of safe sites for recruitment considering only one of these two demographic stages (seed stage: case 1; and seedling stage: case 2) or

considering jointly both stages (case 3).
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Sin embargo, en términos relativos, no esta muy claro cémo el
incremento de aridez favorecera o desfavorecera a las especies de
Quercus en comparacion con otras especies coexistentes de plan-
tas. Asi, aunque algunos estudios observacionales sugieren una
disminucion de la abundancia relativa de los Quercus como con-
secuencia de la expansion de especies de matorral mas resistentes
ala sequia (Acacio et al. 2007; Mendoza et al. 2009; Pérez-Ramos
y Marafiéon 2012), otros estudios manipulativos recientes pronosti-
can una mayor ventaja relativa para determinadas especies de
Quercus con gran capacidad para tolerar altos niveles de estrés hi-
drico, como es el caso de la encina (Lloret et al. 2009; Matias et al.
2012). Probablemente, los efectos del cambio climatico sobre la
dominancia relativa de este género tan diverso de plantas seran
fuertemente dependientes del tipo de sistema asi como de las ca-
racteristicas funcionales de las especies de Quercus consideradas.
Esto resalta la necesidad de llevar a cabo mas estudios manipula-
tivos de exclusion de lluvia a nivel de comunidad para poder inferir
los cambios potenciales en la composicién de especies en res-
puesta al cambio climatico y tratar de predecir como seran los bos-
ques del futuro.

Ademas de los efectos potenciales sobre su capacidad de re-
clutamiento y su abundancia relativa en la comunidad, el aumento
de aridez pronosticado por los modelos de cambio climatico podria
alterar los patrones espaciales de regeneracion en especies de
Quercus. Como ejemplo de ello, en un estudio manipulativo llevado
a cabo en encinares del sur de Francia, demostramos que la re-
duccién de lluvia desplazoé el pico maximo de reclutamiento hacia
microhabitats de mayor cubierta vegetal, lo cual sugiere una mayor
dependencia del matorral como elemento facilitador del recluta-
miento en plantulas de encina (Pérez-Ramos et al. 2013b). A mayor
escala espacial, algunos estudios previos en bosques mediterra-
neos o templados han detectado cambios altitudinales en la distri-
bucién de algunas especies europeas de Quercus, como es el caso
de la encina en el noreste de Espaia (Pefiuelas y Boada 2003) o
de Q. petraea en los Alpes suizos (Vitasse et al. 2012), probable-
mente como consecuencia del incremento de temperaturas deri-
vado del cambio climatico. Conocer como las comunidades
dominadas por especies de Quercus responderan a las nuevas
condiciones climaticas proporciona una informacion interesante no
solo desde una perspectiva de ciencia basica sino también desde
un punto de vista aplicado a la gestion forestal. Asi, la informacion
recabada en este tipo de estudios podria ser utilizada como herra-
mienta Util para ser incorporada en los planes de restauracion y re-
forestacion con el fin ultimo de incrementar la resiliencia de los
ecosistemas terrestres y potenciar su adaptacion a las nuevas con-
diciones climaticas (Lloret 2012).
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