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Regeneracion del tejo en las montanas cantabricas:
ampliando el enfoque a través del espacio, el tiempo
y la complejidad ecoldgica

Yew regeneration in Cantabrian Mountains: widening the scope

across space, time and ecological complexity

DANIEL GARCIA™, DANIEL MARTINEZ', JESSICA E. LAVABRE?

"Depto. de Biologia de Organismos y Sistemas, Universidad de Oviedo, y Unidad Mixta de Investigacion en Biodiver-
sidad (UMIB, CSIC-UO-PA).C/Catedratico Valentin Andrés Alvarez s/n, OVIEDO ES-33006, ESPANA.

*Grupo de Ecologia Integradora, Estacion Biologica de Donana, CSIC, C/Américo Vespucio s/n, SEVILLA ES-

41092, ESPANA,

danielgarcia@uniovi.es

RESUMEN

Actualmente disponemos de un conocimiento detalla-
do de los procesos ecologicos que modulan, a escala pe-
quena, la regeneracién natural del tejo en las montanas
cantdbricas. Sin embargo, de cara a una gestion efectiva
de la especie, necesitamos comprender la ecologia del
tejo ampliando la escala espacio-temporal y cubrien-
do niveles ecologicos de mayor complejidad. Para ello,
debemos considerar que el tejo cantabrico aparece en
bosques muy fragmentados, inmersos entre pastizales y
brezales. Estos bosques suelen estar dominados por ace-
bos y espinos albares y serbales, arboles de fruto carnoso
que comparten con el tejo un gremio coman de animales
dispersores de semillas (aves, como zorzales y mirlos, y
mamiferos carnivoros). Ademas, tanto la fructificacion
de los arboles como la composiciéon del gremio de dis-
persores pueden variar fuertemente entre anos, incluso
dentro de una misma localidad. En esta comunicacion,
se analiza el proceso de dispersion de semillas mediante
una aproximacion que incluye la comunidad de arboles y
animales dispersores, utiliza una escala amplia para ten-
er en cuenta la estructura del paisaje, y cubre anos con
mntensidades de fructificacion muy diferentes. Las redes
de interacciones entre arboles y aves frugivoras cambian
entre anos, lo que promueve variaciones en la dispersion
del tejo. Aunque la estructura del paisaje impone fuertes
restricciones a la dispersion de semillas (se concentra
desproporcionadamente en zonas de mayor cobertura
forestal y muchos frutos), la magnitud y la calidad de la
dispersion dependen en gran medida de la abundancia
y la diversidad de especies dispersoras. Los cambios in-
teranuales en la distribucion de los frutos a gran escala
también son importantes para promover una mayor
dispersion de las semillas fuera de los bosques. La con-

servacion del tejo cantdbrico requiere 1) gestionar las
interacciones con animales dispersores de semillas, otros
arboles de fruto carnoso y arbustos facilitadores del re-
clutamiento fuera del bosque; 2) identificar la diversidad
taxonémica y funcional como atributos a mejorar en los
bosques degradados; 3) evitar la progresiva pérdida y
fragmentacion de los bosques; y 4) considerar el dinamis-
mo interno del paisaje forestal relacionado la produccion
de frutos.

PALABRAS CLAVE

bosque secundario Cantabrico, dispersion de semillas,
pérdida de bosque, redes de interacciones planta-animal,
regeneracion, Turdus spp., variabilidad interanual.

ABSTRACT

We currently have a detailed knowledge about the
ecological processes shaping, at a fine scale, Yew natural
regeneration in Cantabrian Mountains. However, in or-
der to achieve an effective management of this species,
we still need to improve our understanding of yew ecol-
ogy by enlarging the spatio-temporal scale, and by cov-
ering more complex ecological levels. For that, we must
take into account that the typical yew habitat is a highly
fragmented forest, embedded in pastures and heathland.
This sort of forest is dominated by Holly, Hawthorn
and Rowan, fleshy-fruited trees that share with Yew a
common guild of seed disperser animals (birds, mostly
thrushes, and carnivorous mammals). Moreover, both
tree fruiting and the composition of seed dispersal guild
may strongly change from year to year, even in the same
site. In this paper, we analyze seed dispersal process from
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an approach that covers 1) the whole network of trees
and animal dispersers, 2) a large spatial scale suitable to
represent landscape structure, and 3) several years with
very different fruiting intensity. The networks of interac-
tions between trees and frugivorous birds are highly var-
iable among years, leading to changes in Yew seed dis-
persal. The spatial structure of the landscape constrains
heavily seed dispersal pattern (as it is strongly biased to
landscape areas with high forest cover and many fruits).
Nonetheless, both the magnitude and the quality of seed
dispersal depend on frugivore abundance and diversity,
irrespective of landscape structure. Inter-annual chang-
es in the large-scale distribution of fruit crops across the
landscape also affect seed dispersal, especially that di-
rected to areas out of forest. Cantabrian yew conserva-
tion plans should 1) manage the interactions with seed
disperser animals, other fleshy-fruited trees, and shrubs
facilitating recruitment out of forest; 2) target taxonomic
and functional diversity as features to improve in degrad-
ed forests; 3) avoid further forest loss and fragmentation;
and 4) consider the dynamism of forest landscape driven
by variable fruit crops.

KEYWORDS

Cantabrian secondary forest, forest loss, inter-annual
variability, plant-animal interaction networks, seed dis-
persal, regeneration, Turdus spp.

PROCESOS LOCALES DE REGENERACION DEL
TEJO CANTABRICO

El tejo (Taxus baccata 1..) es una especie arborea lon-
geva, de distribucién amplia en Eurasia, pero con po-
blaciones locales pequenas, dispersas vy, frecuentemente,
envejecidas (THOMAS & POLWART, 2003; LINARES,
2013). Debido a su rareza y a las dificultades para la re-
generacion natural de las poblaciones, es una especie con
mterés de conservacion en toda Europa (THOMAS &
POLWART, 2003). En la regién cantabrica de la Penin-
sula Ibérica, muestra un area de distribucién continua
(SERRA & GARCIA, 2010), y es relativamente frecuente
en bosques de altitud media (Figura 1). No obstante, en
esta region, ha sufrido un proceso historico de regresion
(PEREZ-DIAZ & AL., 2013) y muchas poblaciones
muestran indicios de declive demogréfico (GARCIA &
OBESO, 2003). Esta situacién ha conllevado el desar-
rollo de marcos legales de proteccion (especie de Interés
Especial, con Plan de Uso y Gestién, en el Principado de
Asturias; GARCIA, 2007).

Actualmente se dispone de informacién abundante so-
bre los procesos que determinan la regeneracion del tejo
cantabrico a escala local (revisados en GARCIA, 2007, y
SCHWENDTNER, 2010). La especie es capaz de fruc-
tificar con éxito, sin grandes variaciones entre afios, cada
hembra produciendo miles de arilocarpos con una alta
proporcién de semillas viables (GARCIA, 2007).

Figura 1. Tejo adulto en la Sierra de Peha Mayor (Asturias), aislado en una matriz deforestada de pastizal-brezal. Autor: Daniel
Garcia. Yew adult tree in Sierra de Pefia Mayor (Asturias), isolated in a pasture-heathland, deforested matrix. Photo by Daniel Garcia.
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Estos arilos son consumidos por aves frugivoras como
zorzales y mirlos (Turdus spp.) y, en menor medida, por
mamiferos carnivoros (e.g. tejon Meles meles; MARTINEZ
& AL., 2008).

Aunque las aves toman muchas semillas de los arbo-
les, realizan una dispersion muy heterogénea a escala
pequeia: la gran mayoria de las semillas caen bajo te-
jos adultos (tanto hembras como machos), unas pocas lo
hacen bajo otros arboles de fruto carnoso (como acebos
Llex aquifolium), y muy pocas son depositadas fuera del do-
sel de los arboles (GARCIA, 2007). Una vez dispersadas,
las semillas sufren una fuerte depredacién por roedores,
mayor bajo los arboles que en sitios abiertos. Aun asi,
es posible encontrar plantulas recién germinadas, pues
la tasa de germinacion alcanza el 80% la segunda vy ter-
cera primaveras tras la dispersion (GARCIA, 2007). Sin
embargo, el éxito de la germinacién no garantiza un re-
clutamiento intenso. Asi, las plantulas tienen una altisima
tasa de mortalidad durante los primeros afios de vida,
sobre todo debido al pisoteo y consumo por ungulados
silvestres y domésticos. No obstante, cuando estan pro-
tegidas por plantas nodrizas (arboles espinosos como el
acebo), consiguen sobrevivir (GARCIA, 2007). El crec-
imiento y la supervivencia a largo plazo de los juveniles
pueden verse inhibidos cuando éstos crecen en sombra
profunda, como dentro de los hayedos (SCHWENDT-
NER, 2010).

Aunque estos estudios proporcionan una informacién
basica para entender la ecologia de regeneracion del
tejo cantabrico y sentar las bases de su gestion y con-
servacion, no dejan de ser una vision sesgada: la mayoria
de las veces evaltan procesos biologicos a una escala es-
pacial pequena (la localidad) desde una perspectiva cen-
trada exclusivamente en la especie. Ampliar esta vision
requiere, por una parte, considerar que el tejo forma
parte de un conjunto de especies de plantas y animales
relacionados entre si mediante interacciones ecologicas.
Es decir, que muchos procesos que afectan a la regen-
eraciéon del tejo tienen una dimensiéon comunitaria. Por
otra parte, requiere ampliar la escala espacial para eval-
uar la regeneracion en relacién a las caracteristicas del
paisaje, asi como extender la dimensiéon temporal a lo
largo de distintos anos. En este trabajo, sintetizamos es-
tudios recientes que permiten evaluar la regeneracion del
tejo cantabrico desde una perspectiva multidimensional,
combinado espacio, tiempo y complejidad ecoldgica. El
tejo cantabrico aparece con mas frecuencia en orlas de
hayedos maduros y en bosques secundarios dominados
por acebos y espinos albares (Crataegus monogyna). Con
estas especies de fruto carnoso comparte un gremio
comun de frugivoros que actian como dispersores de
semillas. Como proceso focal utilizaremos, por tanto, la
dispersion de semillas de arboles por animales frugivoros.
Esta es una fase demografica de alta importancia sobre
la dindmica y la estructura espacial de las poblaciones, y
que, ademas, representa el resultado de una red compleja
de interacciones troficas.

IV International Yew Workshop, 2014.

AMPLIANDO LA ESCALA ESPACIAL: LA
DISPERSION DEL TEJO EN OTRAS MONTANAS
IBERICAS

El proceso de dispersion de semillas en el tejo
cantabrico -con una distribucién muy sesgada hacia las
areas bajo el dosel de los adultos y apenas semillas fuera
del dosel arboéreo- puede suponer una fuerte limitacién
para la expansion de las poblaciones y la recolonizacion
de zonas deforestadas. Para evaluar si este patréon de dis-
persion sesgada es idiosincrasico de la region, estudiamos
simultaneamente poblaciones a lo largo de un gradiente
latitudinal en la Peninsula Ibérica (Cordillera Cantabri-
ca, Sistema Clentral y Sierras Béticas; LAVABRE, 2008).
Aunque la estructura del ecosistema no es totalmente
comparable entre sitios, en términos de qué microhabi-
tats (ambientes a escala espacial muy fina) pueden dis-
tinguirse en cada uno, aparece un patrén general en la
distribucion de las semillas dispersadas por animales. Asi,
una gran mayoria de las semillas son depositadas bajo los
tejos adultos (tanto hembras como machos). Otros arbo-
les y arbustos pueden recibir también algunas semillas,
sobre todo cuando ofrecen frutos (como los acebos del
bosque cantdbrico) o posaderos (como los pinos en las
montanas mediterraneas) para las aves (Figura 2A). Por
el contrario, y en todas las localidades, una muy escasa
proporcion llega a puntos fuera del dosel de arboles o
arbustos, hacia pastizales o rocas. En resumen, el patron
de distribucion sesgada en la dispersion de semillas, y su
consiguiente efecto de limitacion demografica, es gener-
alizable a escala geografica.

El patrén sesgado de dispersion de semillas se explica
bien a partir de la composiciéon del gremio de animales
dispersores de semillas, también evaluado en cada region
(Figura 2B; LAVABRE, 2008). En todas las localidades,
la gran mayoria de las semillas dispersadas son atribui-
bles a zorzales y mirlos, mientras que sélo una escasa pro-
porcion es movilizada por aves pequenas (e.g. petirrojo
Erithacus rubecula y currucas Sylvia sp.), y mamiferos car-
nivoros (e.g. tejon y zorro Vulpes vulpes). Esta distribucion
tan poco equitativa de la dispersiéon entre distintos tipos
de animales provocaria la heterogeneidad espacial, ya
que la mayoria de las especies de zorzales y mirlos son
poco proclives a desplazarse por las zonas abiertas sin co-
bertura forestal  MORALES & AL., 2013).

AMPLIANDOLAESCALAESPACIAL:RESPUESTA
DEL TEJO A LA PERDIDA Y FRAGMENTACION
DE HABITAT EN EL BOSQUE CANTABRICO

Debido al uso humano (forestal, expansiéon de pas-
tos para ganaderia extensiva), los bosques montanos
cantabricos han sufrido un proceso milenario de pérdi-
da y fragmentacion, reduciéndose de una superficie rel-
ativamente continua a un alto namero de fragmentos
pequenos, muy aislados y de forma muy irregular, que
ocupan actualmente menos del 25% del area forestal po-
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Figura 2. A) Patrones de dispersion de semillas de tejo (nodo central, Tb) hacia distintos microhabitats (Yews: bajo tejos adultos;
Other trees; bajo otros arboles y arbustos, Open: zonas sin cobertura arbérea) en las Sierras Béticas (Sierra de Cazorla, Jaén), el
Sistema Central (Sierra de Gredos, Caceres) y la Cordillera Cantabrica (Sierra de Pefia Mayor, Asturias). El grosor de los vinculos es
proporcional a la proporcién de semillas dispersadas. B) Porcentaje de semillas movilizadas por distintos tipos de animales disper-
sores (arriba izquierda: zorzales; arriba derecha: paseriformes pequeios; abajo: mamiferos carnivoros) en las mismas localidades.
A) y B) modificado de LAVABRE (2008). llustraciones de Daniel Martinez. A) Yew seed dispersal patterns (Tb) towards different micro-
habitats (Yews: under adult yews, Other trees; under other trees/shrubs, Open: areas out of tree cover) at Baetic Mountains (Sierra
de Cazorla, Jaén), the Central System (Sierra de Gredos, Caceres) and the Cantabrian Range (Sierra de Peia Mayor, Asturias). Link
width is proportional to the proportion of dispersed seeds. B) Percentage of seeds dispersed by different animals (up left: thrushes;
up right: small passerines; down: carnivores) in the same sites. A) and B) modified from LAVABRE (2008). Artwork by Daniel Martinez.

tencial (GARCIA & AL., 2005). Estudiamos un paisaje
forestal muy fragmentado en Asturias para evaluar la in-
fluencia de la configuracion del bosque en la presencia de
tejo y otras especies arbéreas, asi como su dispersion de
semillas. Encontramos que la presencia de arboles adultos
de tejo era mucho menor que la de acebo o espino albar, y
ademas esta presencia era mucho mas sensible a la pérdi-
da de bosque que en las otras especies: cuando analizam-
os un gradiente de cobertura forestal, la probabilidad de
encontrar tejos disminuye rapidamente en zonas de baja
cobertura, aun pobladas por espinos y acebos (Figura 3).
Por otra parte, la pérdida de bosque también repercute

negativamente en los procesos de dispersion conjunta de
semillas de arboles de fruto carnoso por zorzales y mir-
los (Figura 4A; GARCIA & AL., 2010). La pérdida de
bosque supone menos habitat para las aves, que reducen
tanto su abundancia como su actividad al disponer de
menos frutos carnosos para alimentarse y menos cober-
tura para protegerse (Figura 4B; GARCIA & AL., 2010).
En resumen, la pérdida y la fragmentacion de los bosques
montanos repercuten negativamente en la dispersion de
semillas y eso, a la larga, recluye al tejo a las zonas menos
deforestadas y a las manchas de bosque mas grandes,
cada vez mas escasas.
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fragmented landscape in the Cantabrian Range (transect with 100 units of 25 m x 20 m, left pannel), in relation to forest cover. Dots
are values predicted by logistic models.
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Figura 4. A) Probabilidad de aparicion de semillas de arboles dispersadas por aves en relacion a la cantidad de bosque y la abundan-
cia de frutos carnosos, a lo largo del transecto de la figura 3. B) Resultado de un modelo de ecuaciones estructurales relacionando
la probabilidad de dispersion de forma directa e indirecta con la cobertura forestal, la abundancia de frutos y la abundancia de aves.
El grosor de las flechas es proporcional a la fuerza de los efectos (todos positivos). A) y B) modificado de GARCIA & AL. (2010). Prob-
ability of occurrence of bird-dispersed tree seeds in relation to forest cover and fleshy fruit abundance, along the transect described
in Figure 3. B) Path analysis scheme representing direct and indirect relationships between dispersal probability and forest cover,

fruit abundance and bird abundance. Arrow width is proportional to the strength of effect (all effects positive). A) and B) modified
from GARCIA & AL. (2010).
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EL ENFOQUE COMUNITARIO: REDES DE
INTERACCIONES PLANTA-DISPERSANTE

Los procesos de dispersion de semillas de tejo
cantabrico son el resultado global de un conjunto de
interacciones ecologicas entre arboles de fruto carnoso
y animales frugivoros que dispersan semillas. Una for-
ma de estudiar estos entramados de interacciones de
forma global es a través de una aproximacion de redes,
que representan las especies de plantas y animales como
nodos conectados por interacciones (quién dispersa qué
y cuanto). Asi, la red global de dispersién del Bosque
Cantabrico muestra al tejo inmerso en un complejo con-
junto de especies de arboles y arbustos de fruto carnoso,
aves y mamiferos (Figura 5; MARTINEZ & AL., 2008;
LAVABRE 2008; GARCIA & AL 2013; PEREDO &
AL 2013). La estructura heterogénea de las interacciones
en dicha red sugiere una fuerte complementariedad fun-
cional, basada en la existencia de dos grupos de especies
mas conectadas entre si que con el resto: uno formado
por las especies arboreas, dispersadas eminentemente por
aves, y otro compuesto de arbustos dispersados prefer-
entemente por mamiferos. En esta red existen también
especies que interconectan estos grupos, y el tejo es una
de ellas: es un arbol en el que los mamiferos dispersan
una parte de las semillas. Este caracter “conector” del
tejo es probablemente generalizable mas alla del ecosis-
tema cantabrico, ya que el reparto entre zorzales, aves
pequenas y mamiferos como dispersores ocurre también
en las montanas del centro y el sur de la Peninsula Ibéri-

ca (Figura 2B; LAVABRE, 2008).

Figura 5. Red de interacciones de dispersion de semillas entre
arboles (verde; Cm: Crataegus monogyna; la: llex aquifolium;
Sa: Sorbus aria/aucuparia; Sn: Sambucus nigra; Tb: Taxus bac-
cata) y arbustos (rojo; Ro: Rosa sp.; Ru: Rubus fruticosus/ulmi-
folius) de fruto carnoso y aves (negro; de izquierda a derecha:
zorzales Turdus spp., petirrojo Erithacus rubecula, currucas
Sylvia sp.) y mamiferos (azul; de izquierda a derecha: cérvidos
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Cervus/Capreolus; martas Martes spp.; zorro Vulpes vulpes;
jabali Sus scrofa; tejon Meles meles) en los bosques secund-
arios de la Cordillera Cantabrica. El grosor de los vinculos es
proporcional a la proporciéon de semillas dispersadas. Basado
en MARTINEZ & AL. (2008), LAVABRE (2008); GARCIA & AL.
(2013) y PEREDO & AL. (2013). llustraciones de Daniel Martin-
ez. Seed dispersal network between fleshy-fruited trees (green;
Cm: Crataegus monogyna; la: llex aquifolium; Sa: Sorbus aria/
aucuparia; Sn: Sambucus nigra; Tb: Taxus baccata) and shrubs
(rojo; Ro: Rosa sp.; Ru: Rubus fruticosus/ulmifolius), and birds
(black; from left to right: thrushes Turdus spp., robin Erithacus
rubecula, warblers Sylvia sp.) and mammals (blue; from left to
right: deers Cervus/Capreolus; martens Martes spp.; fox Vulpes
vulpes; wild boar Sus scrofa; badger Meles meles) in Cantabri-
an secondary forests. Link width is proportional to the propor-
tion of dispersed seeds. Based on MARTINEZ & AL. (2008),
LAVABRE (2008); GARCIA & AL. (2013) y PEREDO & AL. (2013).
Artwork by Daniel Martinez.

La estructura de las redes, no obstante, cambia con los
anos, acorde a las vecerias en la produccion de frutos de
distintas especies y a las abundancias de los animales. El
seguimiento durante 4 afnos en la misma localidad (Pefia
Mayor, Asturias) de las interacciones entre distintas espe-
cies de zorzales y las principales especies arboreas (que
suponen una de las partes de la red que acumula mas
actividad), sugiere que la “sub-red” del tejo se hace mas
o menos compleja en funciéon de los cambios en fructifi-
cacion de los otros arboles (Figura 6). En concreto, el tejo
ganaria diversidad de zorzales dispersores (en riqueza o
equitatividad; Figura 6A) en los afios “malos” de acebo,
que suelen coincidir con afios “buenos” de espino albar
(Figura 6B). Esto parece ser debido a que el tejo, mas
estable interanualmente, ofrece proporcionalmente mas
frutos a la comunidad de frugivoros en toda la localidad.
También estaria influida la distribucion espacial de la co-
secha de frutos, ya que como los espinos se reparten mas
por las zonas deforestadas, en las zonas mas boscosas del
paisaje el tejo apareceria como recurso principal para las
aves.

EL ENFOQUE COMUNITARIO: DIVERSIDAD DE
FRUGIVOROS Y DISPERSION DE SEMILLAS

En el apartado anterior se sugiere que los frugivoros
tienen papeles complementarios como dispersores de
semillas, por lo cual es esperable que la diversidad de
frugivoros repercuta en distintos aspectos de la funcién
de dispersion. De nuevo, el subconjunto “arboles de fru-
to carnoso-zorzales” ofrece evidencias claras sobre esta
cuestion. Asi, la riqueza de especies de zorzales que pode-
mos encontrar en distintos sectores del paisaje fragmen-
tado influye positivamente en la cantidad de semillas de
arboles de fruto carnoso que son dispersadas (GARCiA
& MARTINEZ, 2012).
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Figura 6. A) Redes de interaccioén (proporcion de frutos consumidos) entre arboles de fruto carnoso (azul: Crataegus monogyna;
verde: llex aquifolium; rojo: Taxus baccata) y zorzales y mirlos (Tu me: Turdus merula; Tu il: T. iliacus; Tu pi: T. pilaris; Tu ph: T. philo-
melos; Tu to: T. torquatus; Tu vi: T. viscivorus) en la Sierra de Pefia Mayor (Asturias) en distintos afos. En rojo se senalan las inter-
acciones atribuibles a T. baccata. B) Proporcion de frutos producidos por las distintas especies de arboles en la misma localidad
en distintos afos. A) y B) parcialmente basado en GARCIA & AL. (2013). llustraciones de Daniel Martinez. Networks of interactions
(representing the proportion of fruit consumed) between fleshy-fruited trees (blue: Crataegus monogyna; green: liex aquifolium; red:
Taxus baccata) and thrushes (Tu me: Turdus merula; Tu il: T. iliacus; Tu pi: T. pilaris; Tu ph: T. philomelos; Tu to: T. torquatus; Tu vi: T.
viscivorus) in the Sierra de Pefia Mayor (Asturias) for different years. Interacctions with T. baccata are highlighted in red. B) Propor-
tion of fruits produced by the different tree species per site and year. A) and B) partially based on GARCIA & AL. (2013). Artwork by

Daniel Martinez.

El efecto sobre la calidad de la dispersion, evaluada
en términos de extension espacial y dispersion hacia zo-
nas deforestadas, es ain mayor: una mayor riqueza de
zorzales y mirlos implica una mayor probabilidad de que
un claro de bosque o un prado reciban semillas de arbo-
les. Esto parece debido a la complementariedad espacial
entre distintos tardidos: mientras que especies como el
zorzal alirrojo (Turdus iliacus) o el zorzal coman (1. philo-
melos) concentran su actividad en zonas de alta cobertura,
otras como el zorzal charlo (7 viscworus) o el zorzal real
(1" pilaris) son mucho mas proclives a desplazarse hacia
zonas abiertas MORALES & AL., 2013). En consecuen-
cia, la incorporacion de mas especies hace mas repartida
la dispersion de semillas.

AMPLIANDO LA ESCALA TEMPORAL: IMPOR-
TANCIA DEL PAISAJE DE FRUCTIFICACION

Anteriormente, y en relacién a las redes planta-frugiv-
oro, sugerimos la relevancia de las fuertes diferencias
interanuales en la fructificacién de especies coexistentes

con el tejo en el bosque cantabrico (e.g. veceria del ace-
bo). Teniendo en cuenta que las distintas especies ar-
boéreas no se distribuyen igual en el paisaje fragmentado
(acebos y tejos son mas frecuentes en parches grandes de
bosque mientras que los espinos albares aparecen tam-
bién en manchas pequefias o como arboles aislados en
los pastizales, Figura 3), dichas diferencias interanuales
se traducen en distintos “paisajes de fructificacion”. Asi,
en afnos de fructificacién masiva del acebo, los frutos se
concentran en los rodales grandes de bosque, mientras en
anos malos de acebo -que suelen coincidir con fructifica-
ciones intensas de espino albar- los frutos se reparte por
todo el paisaje (GARCIA & AL., 2013; MARTINEZ &
GARCIA, 2014). Nuestros estudios plurianuales demues-
tran que las aves son capaces, en cierta medida, de ras-
trear los distintos paisajes de fructificacion: en anos con
mas frutos en la matriz de pastizal, vencen parcialmente
el miedo a salir del bosque. Este cambio de comportam-
iento suaviza el impacto de la cobertura forestal sobre la
abundancia de semillas dispersadas, aumenta la propor-
cion de semillas movilizadas fuera del bosque, e incre-
menta las distancias de dispersion desde el borde forestal
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hacia los pastizales (GARCIA & AL., 2013; MARTINEZ
& GARCIA, 2014). Este patron general también incluye
al tejo, cuya dispersion hacia los pastizales queda recluida
a una estrecha banda alrededor de la cobertura en afios
con muchos frutos en el bosque (Figura 7A); una banda
que se ensancha, a modo de una “marea viva” los afios
con abundantes frutos en los arboles aislados pero pocos
frutos en el bosque (Figura 7B). El dinamismo en el paisa-
je de fructificacion se convierte, por tanto, en un factor
de resiliencia ecoldgica (capacidad para recuperarse tras las
perturbaciones), ya que genera una respuesta por parte
de los animales dispersores y desemboca en un aumen-
to de las probabilidades de recolonizaciéon de las zonas
deforestadas por los arboles (GARCiA & AL., 2013;
MARTINEZ & GARCIA, 2014).

Figura 7. A) Representacion de la distribucién de las semillas
de tejo dispersadas por aves, desde el borde del dosel forestal
(verde claro, tejos adultos en verde oscuro) hacia la matriz de-
forestada (pastizal) en la Cordillera Cantabrica, en un afio con
muchos frutos (e.g. acebo, en rojo) en los rodales de bosque.
Las bandas grises y las flechas representan una densidad de
semillas decreciente con la distancia. B) En ainos con pocos
frutos en los rodales de bosque, pero con fructificacion intensa
en los arboles aislados (e.g. espino albar), aumentan el area de
pastizal que recibe semillas y las distancias de dispersion. A) y
B) modificado de MARTINEZ & GARCIA (2014). A) The distribu-
tion of yew seeds dispersed by birds, from forest (pale green,
yew trees in dark green) edge to pastures in the Cantabrian
Range, in a year with many fruits (e.g. holly, in red) within the
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forest. Grey bands and arrows represent the seed density de-
creasing with distance from forest edge. B) In those years with
few fruits in the forest but big fruit crops in remnant trees (e.g.
hawthorn), both the area of pasture receiving seeds and disper-
sal distances increase. A) and B) modified from MARTINEZ &
GARCIA (2014).

CONCLUSIONES

La ampliacion de la escala de estudio de la dispersion
del tejo cantabrico a través de espacio, tiempo y comple-
jidad ecolégica permite establecer las siguientes conclu-
siones:

1. Existe un patréon generalizable de frugivorismo y
dispersion de semillas en distintas localidades de
su area de distribucion en las montafas ibéricas.
La mayoria de las semillas caen bajo el dosel de los
adultos, limitandose la difusion hacia sitios no ocu-
pados por la especie.

2. Lalimitacién a la dispersion condiciona la respuesta
de la especie a la pérdida y fragmentacién del habi-
tat, contribuyendo a que la especie quede recluida
a sectores de paisaje con mayor cobertura forestal y
menor grado de fragmentacion.

3. Los procesos de dispersion deben entenderse des-
de una perspectiva de redes de interacciones plan-
ta-frugivoro, donde el tejo aparece vinculado de for-
ma directa e indirecta con multitud de especies del
bosque cantabrico. Asi, la ecologia de otros arboles
de fruto carnoso influye en la diversidad de disper-
sores del tejo.

4. La diversidad de dispersores influye en los proce-
sos de dispersion global de la comunidad forestal:
una mayor riqueza proporciona una dispersiéon mas
intensa y repartida en el espacio, que permite una
mayor expansion del bosque hacia las zonas defo-
restadas.

5. La expansion del tejo hacia zonas deforestadas,
aunque infrecuente y fuertemente constrefiida a
cortas distancias del bosque, depende del “paisaje
de fructificacion” creado por acebos y espinos alba-
res y sus vecerias. Los espinos aislados en la matriz
deforestada, capaces de fructificar intensamente en
anos pobres en acebo, atraen a los frugivoros y me-
joran dicha expansion.

Esta ampliaciéon de perspectiva requiere, en cualqui-
er caso, una integraciéon con los procesos demograficos
post-dispersivos, especialmente, el reclutamiento de
plantulas. En este sentido, la dispersion hacia otros ar-
boles y arbustos permite a las plantulas recién emergidas
encontrar un ambiente protector frente al ramoneo y el
pisoteo de ungulados domésticos y silvestres (GARCIA &



OBESO, 2003). Este efecto facilitador de arboles como
el acebo es tan importante que puede determinar las dif-
erencias en el reclutamiento entre distintas poblaciones
cantabricas, y refuerza la asociacién entre el tejo y co-
bertura forestal. No obstante, aunque la dispersion ha-
cia las zonas deforestadas es muy limitada, a largo plazo
puede permitir la recolonizacién gracias al papel nodriza
de pequetios arbustos como brezos (Erica sp.) y tojo (Ulex

europaeus; MARTINEZ, 2014).

RECOMENDACIONES DE GESTION

La conservaciéon del tejo cantabrico como espe-
cie requiere la integracion en los planes de gestion de
sus interacciones con animales dispersores de semillas
(zorzales, silvidos, mamiferos carnivoros), otras especies
de arboles productoras de fruto carnoso (acebo, espino
albar) y arbustos facilitadores del reclutamiento fuera del
bosque (brezos y tojo).

Ademas de las interacciones ecologicas, la vision co-
munitaria de la conservaciéon debe reconocer a la diver-
sidad taxonémica (riqueza de especies) y a la diversidad
funcional (variedad de roles ecolégicos entre las especies
dentro de la comunidad) como objetivos de gestion y
atributos a mejorar en los ecosistemas degradados.

La gestion forestal debe aplicarse a escala paisajistica,
evitando la progresiva pérdida y fragmentaciéon de los
bosques poblados por tejo.

El paisaje forestal debe, ademas, considerarse como
algo dinamico, en funcién de la presencia de especies ar-
béreas de fruto carnoso con ciclos de productividad no
sincronizados.
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