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RESUMEN

En el presente trabajo se describen la composicion y estructura de cuatro parcelas de bosque maduro ubica-
do en el litoral occidental de Cantabria. Se estudiaron los patrones de regeneracion de las especies dominantes,
analizandose su relacion con la historia y los cambios en el manejo del bosque. Las distribuciones de edad y la
historia del dosel fueron reconstruidos mediante técnicas dendroecologicas, y la dimension espacial de la rege-
neracion se estudio por medio de analisis espacial cuantitativo. El bosque estudiado se compone de dos especies
dominantes, Fagus sylvatica y Quercus robur, junto a una especie propia del sotobosque (Ilex aquifolium) y un
conjunto de cinco especies de caracter pionero. Las dos especies dominantes presentan poblaciones balanceadas
cuyas distribuciones de diametro presentan una forma monotoénica descendente o compuesta. Las poblaciones de
ambas especies presentan dos cohortes de arboles bien diferenciadas: los arboles jovenes (20-70 afios) y los ar-
boles maduros (155-260 anos). Ambas cohortes estan separadas por un periodo de 100-140 afios con ausencia de
regeneracion. La regeneracion de F. sylvatica 'y Q. robur tuvo lugar en agregados, espacialmente segregada res-
pecto a los arboles adultos a pequeiia escala espacial. El establecimiento de Q. robur tuvo lugar preferentemente
en espacios abiertos y huecos del dosel, mientras que el principal factor que dificult6 la regeneracion de F.
sylvatica fue la existencia de un dosel de arboles maduros de la misma especie. El inicio del establecimiento de
nuevos arboles durante el siglo xX se produjo en la década de 1930, coincidiendo con un periodo de perturba-
cion, en el cual disminuy6 la densidad del dosel forestal, y con una reduccion en la intensidad del pastoreo.

Palabras clave: dinamica forestal, estructuras de tamano y edad, autocorrelacion espacial, patron espacial,
dendroecologia, perturbacion.

INTRODUCCION

El analisis estructural basado en el tamafio y la edad de los arboles es normalmente
utilizado en ecologia forestal para reconstruir la historia reciente del bosque, o para esti-
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mar la estabilidad de una determinada poblacion de arboles. Por estructura de un bosque
se entiende la abundancia relativa y la dispersion espacial de los arboles de distinto tama-
flo y/o edad (Veblen, 1992). Una distribucion de diametros esta «balanceada» si existen
abundantes individuos en las clases de tamafio menores y progresivamente el nimero de
arboles va disminuyendo hacia las clases de diametro mayores. Este tipo de distribucion
es indicativa de una poblacion estable, capaz de autoperpetuarse en el tiempo, y puede ser
descrita matematicamente por medio de las funciones potencial, exponencial negativa y
de Weibull. La funciéon de Weibull se ajusta a una amplia variedad de formas, como son
una curva monotdnica descendente, una unimodal o una monotdnica ascendente (Lorimer
y Krug, 1983). Sin embargo, la funciéon de Weibull no ofrece una soluciéon convergente
cuando se intenta su ajuste a un tipo peculiar de distribuciéon compuesta, formada por una
curva pronunciada descendente en las clases de didmetro pequefias, combinada con una
curva unimodal muy ancha en las clases de didmetro mayores. Una distribucion de didme-
tros compuesta es caracteristica de poblaciones maduras de arboles dominantes en el do-
sel forestal (Lorimer y Krug, 1983).

Si ademas de las distribuciones de didmetro utilizamos estimaciones de la edad como
base del analisis estructural, podremos reconstruir los detalles de la historia del bosque,
como son los patrones de regeneracion de las diferentes especies. Un determinado rodal
de bosque puede ser clasificado en funcion de su estructura de edades como coetaneo, si
esta formado por una sola cohorte, o multietdneo, si estd formado por mas de una cohorte.
El proceso de la regeneracion en un bosque representa una fuente de nuevos individuos,
los cuales, potencialmente, pueden pasar a formar parte del futuro dosel forestal (Ward,
Parker, 1989). La regeneracion se encuentra regulada por una gran diversidad de factores,
condicionados principalmente por las caracteristicas fisicas y bioldgicas del entorno, asi
como por las propiedades del ciclo vital de la especie en cuestion. A menudo, la variabili-
dad espacio-temporal de cada uno de estos factores por separado no explica directamente
los patrones de regeneracion de una especie, siendo necesario el estudio combinado de
varios de ellos para obtener una interpretacion convincente (Taylor, Qin, 1988; Crawley,
Long, 1995).

En ambientes forestales densos, como los existentes en los bosques templados o tro-
picales, el principal factor limitante para el establecimiento de nuevas cohortes es la dis-
ponibilidad de espacio apropiado para el asentamiento y el desarrollo de los jovenes ar-
boles. Por lo tanto, la formacion de huecos en el dosel forestal principal por la desapari-
cion de uno o varios arboles dominantes promueve la regeneraciéon en este tipo de
bosques. Una perturbacion es cualquier fuerza que sea capaz de eliminar al menos un
arbol del dosel forestal (Runkle, 1985), siendo impredecibles tanto la intensidad de las
perturbaciones como su aparicion en el tiempo y en el espacio (Runkle, 1982). La es-
tructura de edad de una poblacion proporciona informacion referente a los patrones de
regeneracion de la especie en el presente y en el pasado (Agren, Zackrisson, 1990).
Ademas, la secuencia de perturbaciones que han tenido lugar en el pasado puede ser re-
construida a partir de los patrones de crecimiento radial de los arboles, lo que permite
contrastar si existe alguna relacion temporal entre la aparicion de perturbaciones y la re-
generacion (Lorimer, 1980).

Han sido definidos tres modos de regeneracion en relacion con la intensidad y la es-
cala espacial de las perturbaciones, identificables a partir de la estructura de edad y los
patrones espaciales de las poblaciones de arboles (Veblen, 1992). El modo de regenera-
cion por catdstrofe consiste en el establecimiento masivo de una poblacién en un periodo
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de tiempo relativamente corto, tras haber sido devastada una amplia superficie de terreno.
El modo de regeneracion en fase de claro se refiere a arboles que se establecen y alcan-
zan el nivel del dosel forestal principal en claros resultantes de la muerte de uno o un pe-
quefio grupo de arboles. El modo de regeneracion continuo tiene lugar cuando los arboles
son capaces de alcanzar la madurez en ausencia de una perturbacién que provoque una
apertura en el dosel. Una especie puede mostrar uno de estos tres modos de regeneracion,
dependiendo de la composicion del bosque, el estado de desarrollo del mismo y las carac-
teristicas del entorno fisico (Veblen, 1989, 1992).

Ademas del registro temporal de la regeneracion expresado en las distribuciones de
edad, es necesario el analisis de su estructura espacial para poder reconstruir los patrones
espaciales del establecimiento de los arboles e interpretar su relacion con el régimen de
perturbacion (Duncan, Stewart, 1991). La comprobacion de hipdtesis referentes a los pa-
trones de regeneracion y a su dispersion relativa respecto a los adultos ha de efectuarse
necesariamente mediante analisis espacial cuantitativo (Hamill, Wright, 1986). El analisis
espacial basado en la posicion de cada individuo y la estimacion de la edad permite estu-
diar cuantitativamente la dimension espacial de la regeneracion, sin necesidad de admitir
la dicotomia «claroy» frente a «no claroy, sino considerando la superficie del bosque como
un continuo que incluye una cierta variabilidad de las condiciones ambientales (Lieber-
man et al., 1989; Szwagrzyk, 1990).

Los objetivos del presente trabajo son describir la composicion y estructura de cuatro
parcelas de bosque maduro estudiadas en el monte de Caviedes, Cantabria, y analizar las
dimensiones espacial y temporal de la regeneracion en las cuatro parcelas de bosque. Se
estudian las estructuras de edad de las especies dominantes, Fagus sylvatica y Quercus
robur, con el objeto de comprobar una serie de hipotesis relativas al establecimiento de
los arboles y su relacion con las perturbaciones y el manejo del bosque en el pasado. Las
cuestiones a comprobar son las siguientes: (1) ;ha tenido lugar el establecimiento de for-
ma continua en el tiempo y en el espacio?, es decir, ¢las distribuciones de edad son conti-
nuas y la edad de un arbol cualquiera es independiente de la edad de sus vecinos? (2) ;Se
ha producido la regeneracion de forma aleatoria e independiente respecto a los arboles
adultos de su misma especie? (3) ;La regeneracion ha tenido lugar en huecos del dosel,
segregada espacialmente de los arboles maduros? (4) ¢ Existe alguna relacion entre la apa-
ricién de perturbaciones, el manejo del bosque en el pasado y el establecimiento de nue-
vos arboles?

Para comprobar la primera cuestion se analizaron las distribuciones de edad y la es-
tructura espacial de la edad de las poblaciones estudiadas. La segunda y tercera preguntas
se comprobaron mediante el examen de los patrones espaciales de la regeneracion y de la
interaccidn espacial existente entre arboles jovenes y adultos. Finalmente, la cuarta cues-
tion se abordo estudiando la correspondencia temporal existente entre el establecimiento
de nuevos arboles y la historia del dosel forestal reconstruida mediante técnicas dendroe-
cologicas.
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MATERIAL Y METODOS

Localidad de estudio

El area de estudio se ubica en la zona litoral del occidente de Cantabria (43[20'N,
4[18'0), entre las localidades de Comillas, Cabezon de la Sal y San Vicente de la Barque-
ra, dentro del grupo de montes Corona y del Parque Natural de Oyambre. Se trata de un
bosque de 110 ha de extension con el roble pedunculado (Quercus robur L.) y el haya
(Fagus sylvatica L.) como especies dominantes. Otras especies lefiosas relevantes en la
composicion de este bosque son llex aquifolium L., Salix atrocinerea Brot., Pyrus corda-
ta Desv., Frangula alnus Mill., Corylus avellana L., Alnus glutinosa (L.) Gaertn., Cratae-
gus monogyna Jacq. y Malus sylvestris Mill. Debido a la abundante presencia de Blech-
num spicant (L.) Roth., Vaccinium myrtillus L., Teucrium scorodonia L., Luzula sylvatica
(Huds.) Gaud. subsp. henriquesii (Degen) P. Silva y Melampyrum pratense L., este bos-
que puede ser incluido en la asociacion fitosocioldgica Blechno-Quercetum roboris subas.
fagetosum sylvaticae (Tlixen, Oberdorfer, 1958; Diaz, Fernandez Prieto, 1994).

En cuanto a la fauna que habita en la actualidad en este bosque, es de destacar sobre
todo la nutrida presencia de picidos, los cuales se ven favorecidos por sus caracteristicas
de bosque maduro, con abundancia de madera muerta y una gran diversidad estructural
del arbolado. De entre ellos destacan el pico picapinos (Dendrocopos major L.), el pico
menor (Dendrocopos minor L.), el pito real (Picus viridis L.) y el pito negro (Dryocopus
martius L.). En cuanto a la presencia de ungulados, actualmente se encuentran en este
bosque poblaciones de escasa entidad de jabalies (Sus scrofa L.), ciervos (Cervus elaphus
L.) y corzos (Capreolus capreolus L.). Probablemente no constituyen poblaciones esta-
bles en este bosque, mas bien se trata de individuos deambulantes provenientes de la veci-
na Reserva Nacional de Caza del Saja.

Este bosque se asienta sobre potentes suelos de tipo lehm arenoso (Guitian et al.,
1985) desarrollados a partir de areniscas, arcillas y limos formados en el Cretacico infe-
rior (IGME, 1976). Se encuentra localizado en una ladera orientada al norte-noreste con
pendientes del 8 al 50 % y altitudes que varian entre 40 a 240 m snm. El clima es fresco
hiimedo, con minimo estival de precipitacion (Allué, 1990), con una precipitacion total
anual de 1.400 mm y 14 [C de temperatura media anual.

La historia reciente de este bosque incluye un aprovechamiento extensivo de su arbo-
lado, habiendo estado directamente gestionado y protegido por la Marina Espafiola duran-
te cientos de aflos (De Bona, 1881). La calidad de la madera de roble, junto con su gran
cercania a puntos de embarque y la facilidad de la extraccion de las piezas, favorecio su
explotacion. El manejo que se realizo de estos bosques durante siglos se fundamentaba en
la seleccion, sefialamiento y corta de aquellos ejemplares que, por sus dimensiones y por
su forma, fuesen adecuados para la obtencion de una determinada pieza de navio. Con la
utilizacion del acero en la construccion naval, la gestion de este bosque se vio modificada
desde finales del siglo X1x, dando paso a un aprovechamiento local mas intenso, centrado
especialmente en la actividad ganadera extensiva.

En el afio 1942 se constituy? el consorcio del monte de Corona con el Patrimonio Fo-
restal del Estado y se comenzo el proceso de ordenacion del mismo (Villegas, 1953). A lo
largo de las décadas de 1940, 50 y 60, la inmensa mayoria de los terrenos del monte de
Corona, que en esta época incluian matorrales y pastizales, pero especialmente masas de
bosque natural, fueron despejados y repoblados con especies foraneas, como el eucalipto
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(Eucalyptus globulus Labill.), el pino insigne (Pinus radiata D. Don.) y, en mucha menor
cuantia, el roble boreal americano (Quercus rubra L.), el castafio japonés (Castanea cre-
nata Siebold & Zucc.), la secuoya (Sequoia sempervirens (D. Don) End.) y el abeto de
Douglas (Pseudotsuga menziezii (Mirbel) Franco). La junta vecinal de Caviedes (Valdali-
ga), propietaria del bosque objeto de este estudio, decidioé su preservacion en la década de
1950, cesando en €l cualquier tipo de actuacion, salvo el aprovechamiento de los arboles
abatidos por el viento por parte de la poblacion local.

Muestreo

Fueron seleccionadas cuatro parcelas rectangulares de bosque con una topografia re-
gular que facilitase el trabajo de campo y garantizase un error minimo en las mediciones.
Las parcelas C1 y C2 (de 0,25 ha de extension cada una) fueron establecidas en una zona
del bosque que en el pasado presentaba estructura de dehesa, con grandes arboles desarro-
llados en terreno abierto. Sin embargo, las parcelas C3 y C4 (de 0,30 y 0,55 ha de exten-
sion, respectivamente) se encuentran en una zona de bosque con dosel bien desarrollado.
Cada una de estas parcelas fue delimitada y dividida en cuadriculas de 10 [J10 m median-
te una brajula Suunto de doble graduacion y cintas métricas de 20 y 50 m de longitud. To-
dos los arboles vivos y muertos con un dap (didmetro del tronco medido a 1,3 m sobre el
suelo) mayor o igual a 2 cm fueron marcados con una referencia individual. Los arboles
muertos incluyen tanto a individuos muertos en pie como abatidos o quebrados por el
viento, ademas de tocones que pudieron ser identificados por las caracteristicas de su cor-
teza o madera. La especie, el dap y la altura total fueron registrados individualmente, to-
mandose Unicamente las dimensiones del mayor de los vastagos en los escasos individuos
multifustales existentes. La altura total se midi6 mediante un hipsometro Suunto. Las
coordenadas individuales x e y del centro de cada uno de los troncos marcados se midie-
ron dentro de las cuadriculas de 10 [J 10 m con una precision de 0,1 m.

Se extrajeron testigos de madera de todos los Q. robur y F. sylvatica vivos con dap
U5 cm incluidos en las cuatro parcelas estudiadas. La extraccion se llevo a cabo mediante
barrenas de incremento Suunto de 25 y 40 cm de longitud, seglin el tamafio de cada indi-
viduo. Las muestras se tomaron a las alturas estandar de 20 cm sobre el suelo para los in-
dividuos con dap < 30 cm, y de 1 m sobre el suelo para los individuos con dap 130 cm.
Normalmente se tomd un solo testigo por arbol, salvo en los casos en que el primer testi-
go extraido paso lejos del centro cronoldgico del tronco o presentd defectos en las mues-
tras, como nudos, cicatrices o podredumbres. En estos casos se realizé muestreo repetitivo
hasta obtener un testigo adecuado para los objetivos del estudio. En la medida de lo posi-
ble, la extraccion se realizo por la zona del tronco en que la médula se encuentra mas dis-
tante de la superficie, con el objeto de incluir en la muestra un nimero minimo de anillos
anomalos.

Analisis estructural
Para las distintas especies que se encuentran en las parcelas analizadas se calcularon
la densidad (n.° de arboles ha™), la frecuencia (n.° de cuadriculas de 5 05 m en que se en-

cuentran individuos) y el area basal (m? ha™') de los arboles vivos. Estos parametros fue-

Invest. Agr.: Sist. Recur. For. Vol. 11 (1), 2002



112 V.ROZAS

ron relativizados respecto a la composicion total de cada parcela, obteniéndose la densi-
dad, frecuencia y area basal relativas en composicion porcentual (Cottam y Curtis, 1956)
y una estimacion de la importancia relativa de cada especie en cada parcela como el pro-
medio de las anteriores. La densidad, area basal y frecuencia son parametros relacionados
con la importancia que tiene cada especie en la composicion total de la parcela, asi como
con su control del espacio y estado demografico. Los valores maximos de dap y altura to-
tal para una especie son considerados una medida del tamafio maximo que refleja su tipo
biologico potencial, como puede ser especie caracteristica del dosel o del sotobosque
(Masaki et al., 1992).

Con el objeto de agrupar a las diferentes especies de arboles segun su papel en el
conjunto del bosque, dentro de cada parcela se calculd la distancia euclidea entre cada
una de las especies a partir de sus valores de densidad, area basal y frecuencia relativas,
dap maximo y altura total maxima. Para agrupar las especies a partir de las matrices de
distancias euclideas se aplicaron analisis de escala multidimensional no métrica y de
dendrograma jerarquico aglomerativo. El método de ordenacion no métrico fue selec-
cionado con el objeto de representar las similitudes en un espacio de ordenacion bidi-
mensional. Esta eleccion se debe al hecho de que la escala no métrica es el método mas
robusto de reduccion de la dimensionalidad para la ordenacion y el agrupamiento de ob-
jetos (Kenkel, Orloci, 1986). Los grupos identificados a partir del dendrograma y del
diagrama de ordenacién fueron reconocidos como grupos de especies con un papel si-
milar dentro de la parcela.

Los arboles vivos con dap mayor o igual a 2 cm fueron agrupados por especies en
clases de dap de 5 cm de amplitud. Las distribuciones de didmetro de las dos especies do-
minantes, F. sylvatica'y Q. robur, fueron ajustadas por medio de regresion no lineal a los
modelos potencial, exponencial y distribucion de Weibull. La funcion de Weibull es muy
apropiada para su ajuste a distribuciones de diametro, pues asume una amplia variedad de
formas (Lorimer, Krug, 1983). Esta se define como f{x) = c¢/b (x/b)<"! exp(—(x/b)), donde
f{x) es la frecuencia, x es la marca de la clase de didmetro, b es el pardmetro de escala y ¢
es el parametro de forma. Para valores de ¢ menores que 1, la curva es pronunciadamente
monotonica descendente; si ¢ es un valor proximo a 1, la curva sigue una distribucion ex-
ponencial negativa y, si ¢ es mayor que 1, la curva es unimodal (Lorimer, Krug, 1983).
Para obtener una descripcion apropiada de la estructura del dosel de las parcelas estudia-
das, los distintos arboles vivos mayores de 2 m de altura fueron agrupados por especies en
clases de altura total de 2 m de amplitud.

Analisis dendrocronolégico

Los testigos de madera fueron secados al aire durante varios dias, encolados en sopor-
tes de madera y pulidos con lijas cada vez mas finas, hasta que fueron distinguidos todos
los detalles del tejido lefioso. Todos los testigos fueron datados visualmente mediante las
técnicas habituales (Stokes, Smiley, 1968; Swetnam et al., 1988), tomando como referen-
cia el anillo mas externo formado en el periodo de crecimiento previo a su fecha de ex-
traccion. Las anchuras de los anillos de todas las muestras pertenecientes a individuos con
al menos 100 anos de edad fueron medidas bajo lupa binocular con una precision de 0,01
mm. La medicion se llevo a cabo con un equipo Velmex conectado a un ordenador PC,
mediante el programa MEDIR v1.13 (Krusic ef al., 1996).
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Con ¢l objeto de identificar posibles errores en los procesos de datacion y medicion
fue utilizado el programa COFECHA (Holmes, 1983), el cual realiza la datacion cruzada
entre cada una de las series de anchuras de anillos y una cronologia maestra. A partir de
series correctamente datadas se obtuvieron las cronologias maestras de Q. robur y F.
sylvatica para esta localidad. La datacion cruzada fue llevada a cabo mediante estandari-
zacion de las series y transformacion logaritmica de la serie resultante. Cada serie trans-
formada de este modo y fraccionada en segmentos de 40 afios, solapados 20 afios entre si,
fue correlacionada con la cronologia maestra para la especie y la localidad, lo cual permi-
tié detectar errores de datacion y determinar la presencia de anomalias en las muestras.

Para la estimacion de la edad de los arboles muestreados se sigui6 el protocolo espe-
cificado en Rozas (1999). La edad de los testigos que incluian la médula fue estimada
como el numero total de anillos observados en la muestra por recuento o datacion cruza-
da. En los testigos que no incluian la médula, pero mostraban los arcos de los anillos in-
ternos, la longitud de testigo ausente se estimé prolongando en linea recta dos radios visi-
bles en el testigo. La distancia existente entre el mayor arco completamente visible y el
punto en que se cruzaron las prolongaciones de los radios se considero una estimacion va-
lida de la longitud de testigo ausente. En este caso se estimd el nimero de anillos inclui-
dos en el segmento ausente mediante modelos de crecimiento radial inicial elaborados
para esta localidad (Rozas, 1999).

Para los testigos que no mostraban la médula ni los arcos de los anillos internos se es-
timo6 la longitud de testigo ausente como la diferencia entre el radio geométrico del arbol
y la longitud del testigo disponible (Norton et al., 1987). La edad del segmento ausente
fue estimada extrapolando la tasa media de crecimiento de los 20 anillos mas internos dis-
ponibles en el testigo. Finalmente, en los escasos arboles huecos a partir de los cuales los
testigos extraidos fueron demasiado cortos, la edad se estim6 por medio de las rectas de
regresion edad-diametro obtenidas a partir del resto de los arboles de su especie (Rozas,
1999). A las estimaciones de la edad obtenidas en arboles con dap mayor o igual a 30 cm
por cualquiera de estos cuatro métodos les fueron sumados factores de correccion por pér-
dida de anillos debido a la altura de muestreo: 5 aflos para Q. robur y 11 afios para F.
sylvatica (Rozas, 1999). De esta forma se obtuvieron las estimaciones de la edad de 590
arboles referidas a una altura de 20 cm sobre el nivel del suelo.

La historia del dosel de cada una de las parcelas se reconstruy6 a partir de las secuen-
cias de liberaciones y reducciones del crecimiento radial de los arboles con mas de 100
aflos de edad. Para cada una de las series de crecimiento individuales fueron considerados
aflos con liberacion del crecimiento aquellos con un aumento en la tasa de crecimiento su-
perior al 100 % cuando son comparados periodos consecutivos de 10 afios (Nowacki,
Abrams, 1997). Esta norma ha sido utilizada previamente en otros trabajos como tnico
criterio (Lusk, Ogden, 1992; Parshall, 1995) o como criterio mas estricto (Glitzenstein et
al., 1986; Lorimer, Frelich, 1989; Frelich, Graumlich, 1994; Abrams, Orwig, 1996) para
diferenciar las sefales de perturbacion de los efectos de fluctuaciones climaticas.

Los intervalos de 5 afios cuya tasa media de crecimiento radial fue inferior a 0,5 mm
fueron considerados periodos de supresion del crecimiento (Glitzenstein et al., 1986).
Puesto que la tasa media de crecimiento global para ambas especies dominantes fue de al
menos | mm por aiio (TMC ODT = 1,5 00,4 mm para Q. robur y 1,0 00,4 mm para F.
sylvatica), este criterio es equivalente a considerar periodos de crecimiento por debajo de
la mitad de la tasa media de crecimiento. A partir de los resultados obtenidos fueron cal-
culados los porcentajes de liberaciones y supresiones para periodos de 5 afios como el ni-
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mero de testigos que mostraron liberacion o supresion del crecimiento, respectivamente,
entre el numero total de testigos que cubren el periodo considerado y multiplicado
por 100.

Analisis espacial

Los patrones espaciales univariables se analizaron mediante la funciéon K de Ripley
(Ripley, 1977; Upton, Fingleton, 1985), la cual refleja el tipo, escala e intensidad del pa-
tron espacial que presenta una serie de puntos distribuidos sobre el plano mediante el ana-
lisis de las distancias existentes entre todos ellos. La funcion K de Ripley es el estadistico
mas eficiente de analisis del patron espacial, ya que permite discriminar entre las distribu-
ciones regular, aleatoria y agregada con menor incertidumbre que el resto de indices mas
utilizados, independientemente de la superficie de las parcelas estudiadas (Condés, Marti-
nez-Millan, 1998). La funciéon K(z) realiza el computo del nimero de puntos vecinos que
se encuentran a una distancia menor o igual que ¢ respecto de cada punto focal. Este esta-
distico presenta una distribucion sesgada, puesto que los puntos proximos a los limites de
cada parcela tienen menos puntos vecinos que los situados en posiciones centrales. La co-
rreccion del efecto borde se efectud mediante el método de pesado, asignandole un peso
mayor a los individuos periféricos que a los centrales. El peso asignado a cada punto fue
proporcional a la fraccion de circunferencia delimitada por el circulo centrado en el punto
y con radio ¢ que se encuentra dentro de los limites de la parcela (Moeur, 1993; Haase,
1995). Los valores de K(#) se calcularon cada 1 m y para una distancia maxima de 25 m,
distancia correspondiente a la mitad del lado més corto de todas las parcelas estudiadas.
Unicamente se analizaron series de puntos con mas de diez individuos.

La hipotesis de aleatoriedad espacial se comprobé mediante la simulacion de las
coordenadas correspondientes a una serie de puntos con distribucioén aleatoria y con el
mismo nimero de individuos que la muestra. Para garantizar la realizacion de una prueba
de significacion de Monte Carlo al nivel 0,05, es aconsejable ejecutar un minimo de 99 si-
mulaciones (Moeur, 1993). El analisis univariable de 100 simulaciones proporciond un
intervalo de confianza del 95 % para la hipotesis de aleatoriedad espacial a partir de los
valores maximo y minimo de K(?) para cada distancia z. Todos los resultados fueron trans-
formados en L(t) = [K(t)/(J]'” con el objeto de linealizar la funcion y estabilizar la varian-
za. La interpretacion se realizdo mediante la transformacion W(t) (Szwagrzyk, 1990), la
cual indica la extension con la cual el patron observado se desvia de un patron aleatorio.
Un patron en agregados tiene lugar cuando W(t) es mayor que 1, un patréon aleatorio
cuando W(t) alcanza valores entre —1 y 1, mientras que cuando W(t) es menor que —1
existe un patron regular.

La interaccion espacial existente entre dos series de puntos se analizd mediante la ex-
tension bivariable de la funcion K de Ripley (Lotwick, Silverman, 1982; Upton, Fingle-
ton, 1985), la cual indica el tipo, escala ¢ intensidad del patron espacial bivariable que
presentan dos series de puntos distribuidos sobre el plano. La funcion K,(t) realiza el
computo del nimero de puntos de tipo 2 que se encuentran a una distancia menor o igual
que ¢ respecto de cada punto de tipo 1. Las especificaciones del calculo y la correccion del
efecto borde fueron los mismos que para el analisis univariable. La hipotesis de indepen-
dencia espacial se comprobd mediante la simulacion de traslaciones toroidales aleatorias
de las series de puntos de tipo 2 (Upton, Fingleton, 1985). El analisis bivariable de 100 si-
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mulaciones proporciond un intervalo de confianza del 95 % para la hipdtesis de indepen-
dencia espacial a partir de los valores maximo y minimo de K,,(t) para cada distancia t.
Todos los resultados fueron convertidos en L,(t) = [K,(t)/J]'? y la interpretacion se rea-
liz6 representando graficamente L,(t)—t frente a la distancia t. Cuando L,(t)-t es signifi-
cativamente mayor que cero existe atraccion espacial, mientras que cuando L,,(t)-t es sig-
nificativamente menor que cero existe repulsion espacial entre ambas series de puntos.

La estructura espacial de la edad de los arboles se analizd6 mediante el calculo del
coeficiente de autocorrelacion espacial / de Moran para diferentes clases de distancia d
(Upton, Fingleton, 1985; Duncan, Stewart, 1991). La autocorrelacion espacial es la pro-
piedad que presenta una variable aleatoria dispuesta sobre un plano, la cual es mas o me-
nos similar entre si (autocorrelacion positiva y negativa, respectivamente) que lo esperado
para observaciones realizadas al azar (Legendre, 1993). Las expresiones de la esperanza y
de la varianza de /(d) son conocidas y, por lo tanto, sus desviaciones normales estandar
z(d) pueden ser calculadas (Cliff, Ord, 1981; Upton, Fingleton, 1985). El calculo se reali-
z6 a intervalos de 2,5 m y Gnicamente se incluyeron en el analisis las clases de distancia
con al menos veinte pares de puntos vecinos. La hipétesis nula de independencia entre la
edad de arboles vecinos se comprob6 por medio de las desviaciones normales estandar
z(d) frente al intervalo de confianza correspondiente para la distribucion normal estandar
al nivel de significacion del 0,05. Una prueba de significacion global para cada correlo-
grama se realizo comprobando si al menos un valor es significativo al nivel [k, de acuer-
do con el criterio de Bonferroni para pruebas multiples, donde [ es el nivel de significa-
cion global del correlograma y k es el numero de clases de distancia incluidas en el anali-
sis (Legendre, Fortin, 1989).

RESULTADOS

Composicion de las parcelas

Quercus robur presenta, como norma general, pequefios valores de densidad y fre-
cuencia, pero grandes areas basales, en tanto que Ilex aquifolium y el resto de las especies
(Salix atrocinerea, Pyrus cordata, Corylus avellana, Frangula alnus y Crataegus mo-
nogyna) presentan valores pequefios de area basal (Tabla 1). Este ultimo grupo de espe-
cies es relativamente importante en las parcelas C1 y C4, mientras que /lex tiene mayor
valor de importancia en las parcelas C1, C2 y C4. Las especies con mayores valores de
importancia en todas las parcelas estudiadas son Fagus sylvatica y Quercus robur
(Fig. 1). Esta ultima domina tinicamente en la parcela C1, con mas del 30 % del total, en
tanto que las otras parcelas estdn dominadas por Fagus, superando el 50 % en las parcelas
C2 y C4 y llegando a constituir el 70 % del total en la parcela C3 (Fig. 1).

La ordenacion de las distintas especies revela la existencia de cuatro grupos funda-
mentales de tipos de arboles en este bosque (Fig. 2). F. sylvatica'y Q. robur son las espe-
cies que dominan en el dosel forestal, tolerante a la sombra la primera e intolerante la se-
gunda. . aquifolium es la Gnica especie propia del sotobosque, mientras que el resto de
especies, como son S. atrocinerea, P. cordata, C. avellana, F. alnus y C. monogyna, pue-
den englobarse en conjunto como especies pioneras. Estos cuatro grupos principales se
encuentran especialmente bien definidos y distanciados en la parcela C1 (Fig. 2a). La
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Tabla 1

Composicion de las parcelas estudiadas en el Monte de Caviedes, Cantabria

Especies
Parcela Parametro Total
F. sylvatica Q. robur I aquifolium Otros

C1 Densidad 272 176 288 304 1.040
Area basal 7,0 18,0 0,6 3,2 28,8

Frecuencia 32 33 31 48 144

C2 Densidad 600 36 216 88 940
Area basal 19,9 17,3 0,6 1,9 39,7

Frecuencia 70 9 31 15 125

C3 Densidad 899 87 116 67 1.169
Area basal 25,0 6,7 0,2 0,2 32,1

Frecuencia 91 22 23 16 152

C4 Densidad 630 142 169 140 1.081
Area basal 18,8 12,1 0,5 0,4 31,8

Frecuencia 133 47 55 46 281

Se indican los valores de densidad (n.° de arboles ha™!), 4rea basal (m? ha™!) y frecuencia (n.° de cuadriculas de
5 05 m en que se encuentran individuos) de arboles vivos. Otros: Salix atrocinerea, Pyrus cordata, Corylus

avellana, Frangula alnus y Crataegus monogyna

=

C3

100 -
T [ 1 Fagussylvatica [ llex aquifolium
I Quercusrobur [ Otros
—~ 751
S ]
‘G -
2 i
©
T ]
s 50 -
5 i
g ]
5 ]
o
g ]
- 25
0 |
C1 c2
Parcela

Fig. 1.-Composicion porcentual, en importancia relativa, de las cuatro parcelas estudiadas en el
monte de Caviedes, Cantabria. La importancia relativa es el promedio de la densidad, la
frecuencia y el area basal relativas. Otros: como en la Tabla 1
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composicion del bosque en cuanto al patron de agrupacion es muy similar en las parcelas
C2 y C4 (Figs. 2b y 2d), en tanto que en la parcela C3 existen solamente dos grupos:
F. sylvatica por un lado y el conjunto de especies restantes por el otro (Fig. 2c).

1 ParcelaCl Parcela C2
i a
0o5{ S L P
; DT
*;'"“.“ta T e N T T T\ A4
o !
S t
Ne)
‘B
é Parcela C3 Parcela C4
3 1
0.5 1
DT DT

-0.5 1

-4 -2 0 2 -4 -2 0 2
Dimension 1

Fig. 2.-Diagramas de ordenacién, obtenidos mediante escala multidimensional no métrica, en que
se muestran los grupos identificados en los correspondientes dendrogramas para las especies de
arboles incluidas en las parcelas C1, C2, C3 y C4, bosque de Caviedes, Cantabria. Fs: Fagus
sylvatica; Qr: Quercus robur; 1a: Ilex aquifolium; Ca: Corylus avellana; Cm: Crataegus
monogyna; Fa: Frangula alnus; Pc: Pyrus cordata; Sa: Salix atrocinerea. DT: especies del dosel y
tolerantes a la sombra; DI: especies del dosel e intolerantes a la sombra; S: especies del
sotobosque; P: especies pioneras
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Las distribuciones de frecuencia de tamafio muestran que F. sylvatica es el arbol mayo-
ritario en casi todas las clases de dap y de altura de las parcelas C2, C3 y C4 (Figs. 3 y 4).
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Fig. 3. Distribuciones de frecuencia de dap en clases de 5 cm de amplitud para todos los arboles vivos
con dap > 2 cm de las parcelas C1 (a), C2 (b), C3 (c) y C4 (d), monte de Caviedes, Cantabria.
Otros: como en la Tabla 1
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Fig. 4.—Distribuciones de frecuencia de altura total en clases de 2 m de amplitud para todos los
arboles vivos con altura > 2 m de las parcelas C1 (a), C2 (b), C3 (¢) y C4 (d).
Otros: como en la Tabla 1

En todas las parcelas, las distribuciones de didmetro de F. sylvatica se ajustan significativa-
mente a los modelos potencial y exponencial. Unicamente se ajustan a una distribucion de
Weibull las distribuciones de didmetro de F. sylvatica correspondientes a las parcelas C1 y
C2, con un parametro de forma ¢ menor que 1, indicativo de forma monotonica descenden-
te (Tabla 2). Las distribuciones de diametro de F. sylvatica de las parcelas C3 y C4 tienen
una forma compuesta, consistente en una monotdnica descendente muy pronunciada en las
clases de diametro pequefias y una unimodal amplia en las clases de diametro grandes
(Figs. 3c y 3d).
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Por lo general, Q. robur es frecuente en las clases de didmetro pequeiias y en las ma-
yores, dominando claramente en estas ultimas, y presenta una aparente deficiencia de re-
presentacion en las clases intermedias (Fig. 3). Las distribuciones de diametro de Q. ro-
bur se ajustan también a los modelos potencial, exponencial y a la distribucion de Wei-
bull, indicando todos ellos una forma predominante descendente (Tabla 2). 1. aquifolium
se encuentra confinado en todos los casos a las clases menores de diametro y de altura, no
superando los 20 ¢cm de dap y los 12 m de altura total (Figs. 3 y 4). El resto de las espe-
cies (S. atrocinerea, P. cordata, C. avellana, F. alnus y C. monogyna) también se encuen-
tran en las clases de tamafio pequeiias ¢ intermedias, no superando los 35 cm de dap y los
18 m de altura (Figs. 3 y 4).

Tabla 2

Coeficientes de determinacion obtenidos en los ajustes a los modelos potencial
(POT), exponencial (EXP) y distribucion de Weibull (WEI)
para F. sylvativa y Q. robur

Especie Parcela r* Pot * Exp r* Wei ¢ Wei
Fagus sylvatica C1 0,72 ** 0,60 ** 0,90 *** 0,26
C2 0,75 *** 0,83 *** 0,65 *** 0,43
C3 0,85 *** 0,77 *** — -
C4 0,85 *** 0,66 *** - -
Quercus robur C1 0,36 * 0,53 ** 0,11 0,79
C3 0,52 * 0,35 0,49 * 0,55
C4 0,62 *** 0,36 * 0,86 *** 0,17

Se indica ademas el valor del parametro de forma c obtenido en los ajustes a la distribucion de Weibull.
* P <0,05 ** P<0,01; *** P <0,001

Estructura de la edad

En todas las parcelas estudiadas se observa la existencia de dos momentos en la histo-
ria reciente del bosque en que se produjo el establecimiento masivo de arboles. Ambos
momentos estan separados por un intervalo de tiempo de unos 100 a 140 afios con muy
escasa regeneracion, tanto para F. sylvatica como para Q. robur (Fig. 5). La inmensa ma-
yoria de los Q. robur maduros tienen una edad de 200 a 240 afios y los arboles jovenes de
esta especie tienen de 20 a 55 afios. Para F. sylvatica, los arboles maduros tienen funda-
mentalmente entre 200 y 255 afios mientras que los jovenes presentan edades de 30 a 65
aflos, con un maximo en torno a los 50 afos. En la parcela C2, la regeneracion de
F. sylvatica parece haber comenzado antes que en el resto de las parcelas, encontrandose
regeneracion continua de esta especie desde hace 100 afios, con un maximo de estableci-
miento de nuevos arboles en torno a 60 afios atras (Fig. 5b).

La estructura espacial de la edad de F. sylvatica es diferente para las distintas parce-
las estudiadas (Fig. 6). En las parcelas C1 y C2, los correlogramas para la edad de
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Fig. 5.-Distribuciones de edad en clases de 5 afios, para Q. robur y F. sylvatica en las parcelas
estudiadas en el monte de Caviedes, Cantabria. La estimacion de la edad se ha realizado sobre
testigos de madera extraidos de todos los arboles vivos con un dap > 5 cm, a 20 cm de altura

sobre el nivel del suelo
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F. sylvatica no son significativos, por lo que las poblaciones de esta especie no tienen una
estructura espacial definida (Figs. 6a y 6b). Por el contrario, en las parcelas C3 y C4 los
correlogramas para la edad de F. sylvatica son altamente significativos y presentan una
autocorrelacion positiva significativa en las clases de distancias menores, hasta 10 m en la
parcela C3 y hasta 20 m en la parcela C4, indicando la existencia de grupos de arboles
con edad similar (Figs. 6¢ y 6d). El correlograma de F. sylvatica en la parcela C3, ademas
de la autocorrelacion positiva para distancia cortas, muestra autocorrelacion negativa para
largas distancias, desde 42,5 hasta 60 m. Esta estructura espacial en gradiente es indicati-
va del claro predominio de arboles maduros en una mitad de la parcela C3 y la abundan-
cia de arboles jovenes en la otra mitad de la parcela (Fig. 8a). En la parcela C4, la pobla-
cion de F. sylvatica presenta grandes grupos de arboles con edad similar, irregularmente
distribuidos y espacialmente segregados (Fig. 8c), como se manifiesta en los tres picos de
autocorrelacion negativa significativa a distancias intermedias (30-37,5 m, 42,5-47,5 my
50-55 m, Fig. 6d).

Sélo las poblaciones de Q. robur incluidas en las parcelas C1 y C4 presentan un ni-
mero de individuos suficiente para poder analizar su estructura espacial de la edad. El
correlograma de la edad para Q. robur en la parcela C1 es globalmente no significativo,
mientras que en la parcela C4 es altamente significativo (Fig. 7). La poblacion de Q. ro-

ParcelaCl a ParcelaC3 c

P< 0,001

Z(d)

Parcela C2

0 5 10 15 20 0 5 10 15 20 25 30
Clases de distancia

Fig. 6.—Correlogramas de la desviacion normal estandar z(d) del coeficiente / de Moran frente a
clases de distancia de 2,5 m para la estructura espacial de las edades de F. sylvatica en las
parcelas C1, C2, C3 y C4, monte de Caviedes, Cantabria. Se indica el nivel de significacion

global para cada uno de los correlogramas. N.S.: no significativo. Puntos sélidos: autocorrelacion

espacial significativa (P < 0,05)
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bur en la parcela C4 se compone de grupos formados por arboles de edad similar, pero
con edad distinta a la de grupos adyacentes, los cuales se encuentran replicados en el pla-
no (Fig. 8b). Esta estructura espacial es sugerida por la forma del correlograma (Fig. 7b),
con autocorrelacion positiva a pequefias y grandes distancias y autocorrelacion negativa a
distancias intermedias. La autocorrelacion positiva significativa a pequena escala espacial
(0 a 10 m) indica similitud en la edad de los arboles incluidos en el mismo grupo. La au-
tocorrelacion negativa a escala espacial intermedia (22,5-30 m y 32,5-47,5 m) indica que,
a esta escala espacial, son considerados vecinos arboles con edades muy distintas pertene-
cientes a grupos adyacentes. La autocorrelacion positiva a grandes distancias (55-65 m)
indica que, en este rango de distancias, son considerados vecinos arboles con edad simi-
lar, pero pertenecientes a grupos no adyacentes.

6 -
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Fig. 7.—Correlogramas de la desviacion normal estandar z(d) del coeficiente / de Moran frente a
clases de distancia de 2,5 m para la estructura espacial de las edades de Q. robur en las parcelas
C1 y C4, monte de Caviedes, Cantabria. Se indica el nivel de significacién global para cada
uno de los correlogramas.

N.S.: no significativo. Puntos solidos: autocorrelacion espacial
significativa (P < 0,05)

Patrones espaciales de la regeneracion

Los arboles con edad inferior a 80 aflos muestran en todas las parcelas estudiadas un
patrén espacial predominante en agregados (Fig. 9). Para F. sylvatica en las parcelas Cl y
C2, este patron de agregacion es significativo a pequefia escala espacial, hasta distancias
de 15 y 13 m, respectivamente, a partir de las cuales pasa a ser aleatorio. En las parcelas
C3 y C4, el patron espacial de los F. sylvatica jovenes es de agregacion para todo el rango
de distancias estudiado, aunque la agregacion es de mayor intensidad a pequefia escala es-
pacial, entre 2,5 y 15 m (Fig. 9a). Los Q. robur con edad inferior a 80 afios presentan un
patron significativo de agregacion para distancias de 3 a 15 m en la parcela C1,de S5a 7 m
en la parcela C3 y para todo el rango de distancias estudiado en la parcela C4, siendo este
patron de mayor intensidad en esta ultima parcela (Fig. 9b).

Las parcelas C3 y C4 son las unicas de entre las cuatro estudiadas que presentan un
numero de arboles maduros suficiente como para poder analizar la interaccién existente
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Fig. 8.—Disposicion espacial de los arboles vivos con dap > 5 cm de F. sylvatica en las parcelas C3
y C4, y de Q. robur en la parcela C4. Se indican con simbolos de distinto tamaiio los arboles
pertenecientes a distinta clase de edad. Simbolos pequeiios: edad < 80 afos; simbolos grandes:
edad > 150 afos

entre los arboles jovenes y los maduros. La interaccidn espacial existente entre los arboles
maduros con edad superior a 150 afos, y los F. sylvatica y Q. robur con edad inferior a
80 afios en las parcelas C3 y C4 es, en general, de repulsion a pequeiia escala espacial y
de independencia a gran escala espacial (Fig. 10). Los Q. robur jévenes presentan repul-
sion significativa respecto a todos los arboles maduros, hasta una distancia de 13 m en la
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Fig. 9.—Patrones espaciales (P < 0,05) de los F. sylvatica y Q. robur menores de 80 afios y con dap
> 2 cm, incluidos en cuatro parcelas estudiadas en el monte de Caviedes, Cantabria. Valores de
W(t) mayores que 1: patrén en agregados; entre —1 y 1: patron aleatorio; menores que —1:
patron regular

parcela C3 (Fig. 10b) y de 20 m en C4 (Fig. 10d), mientras que respecto a los Q. robur
maduros esta repulsion se produce hasta los 10 m en la parcela C4 (Fig. 10c). En relacion
a los arboles maduros de su propia especie, los F. sylvatica jovenes presentan repulsion
espacial significativa hasta una distancia de 16 m en la parcela C3 (Fig. 10e) y hasta 11 m
en C4 (Fig. 10g), mientras que la repulsion respecto a los arboles maduros de cualquier
especie se observa hasta los 5 m en la parcela C3 (Fig. 10f) y hasta los 10 m en C4
(Fig. 10h).
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Fig. 10.—Interaccion espacial (P < 0,05) entre los Q. robur y F. sylvatica jévenes (J: menores de 80
afios) y los arboles maduros (M: mayores de 150 aiios), en las parcelas C3 y C4, monte de
Caviedes, Cantabria. Valores de la funcién Li2(7)—t por debajo del drea sombreada indican

repulsion espacial

Relacion entre el régimen de perturbacion y la regeneraciéon

En la parcela C3 se distinguieron varios periodos de liberacion del crecimiento entre
los afnos 1780 y 1985, los mas importantes de los cuales tuvieron lugar durante los afios
1880-84, 1925-34 y especialmente en 1955-59, periodo que incluye un porcentaje de
muestras con liberaciones del crecimiento proéximo al 40 % del total (Fig. 11a). Los perio-
dos con reduccion del crecimiento de los arboles maduros en la parcela C3 se extienden
de forma continua desde el aflo 1800 hasta el 1964, encontrandose una gran proporcion de
muestras con crecimiento reducido desde el afio 1855 hasta 1944 (Fig. 11b). El inicio del
establecimiento de nuevos arboles ocurrié hacia mediados de la década de 1920, coinci-
diendo con el periodo de perturbacion 1925-34, y con el comienzo de una tendencia des-
cendente en el nimero de arboles con tasas de crecimiento reducidas. El periodo de libe-
raciones del crecimiento 1955-59 coincide con una disminucion del establecimiento de F.
sylvatica y con el inicio del establecimiento de Q. robur durante el presente siglo
(Fig. 11c¢). Cinco afios mas tarde de que este periodo finalizase dejaron de registrarse ta-
sas de crecimiento reducidas en las muestras analizadas, situacion que se mantuvo durante
al menos 15 afios (Fig. 11b).

Durante el intervalo 1785-1985 tuvieron lugar diferentes fases de liberacion del creci-
miento radial en los arboles maduros de la parcela C4, registrandose una mayor propor-
cion de muestras con liberaciones a lo largo de los periodos 1875-84, 1925-34 y 1975-79
(Fig. 12a). Los intervalos temporales en que se ha registrado una mayor frecuencia de su-
presiones del crecimiento en los arboles maduros de la parcela C4 fueron los periodos
1860-79 y 1895-1929 (Fig. 12b). En el intervalo 1875-84 tuvo lugar un incremento en el
numero de liberaciones del crecimiento coincidente con una disminucion de la proporcion
de arboles con crecimiento restringido. La sincronia existente entre ambos fenémenos es
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Fig. 11.-Porcentaje de muestras que presentan liberaciones del crecimiento y nimero de series
analizadas procedentes de todos los arboles maduros que se encuentran en la parcela C3 (a).
Porcentaje de muestras que presentan periodos de supresion del crecimiento radial en la parcela
C3 (b). Distribuciones de edad de Q. robur y F. sylvatica en la parcela C3, obtenidas agrupando
los arboles supervivientes en clases de edad de 5 afios de amplitud (c)

indicativo de una significativa disminucién en la densidad del dosel de la parcela C4 du-
rante ese intervalo. Sin embargo, no existe establecimiento de nuevos arboles asociado
con este evento. El comienzo del establecimiento de nuevos individuos en la parcela C4
durante el presente siglo esta relacionado con una nueva coincidencia entre el aumento en
la proporcion de muestras con liberaciones del crecimiento (alcanzando valores superio-
res al 15 %) y una brusca disminucion de la proporcion de muestras con supresion del
crecimiento (desde mas del 15 % hasta aproximadamente el 5 %). Esta coincidencia indi-
cativa de una nueva disminucion en la densidad del dosel de la parcela C4 tuvo lugar du-
rante el periodo 1930-34, coincidiendo en efecto con el inicio del establecimiento de una
nueva cohorte de F. sylvatica (Fig. 12).

Invest. Agr.: Sist. Recur. For. Vol. 11 (1), 2002



128 V. ROZAS
DISCUSION

En el bosque estudiado se distingue claramente la presencia de cuatro grupos de espe-
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Fig. 12.—Porcentaje de muestras que presentan liberaciones del crecimiento y niimero de series
analizadas procedentes de todos los arboles maduros que se encuentran en la parcela C4 (a).
Porcentaje de muestras que presentan periodos de supresion del crecimiento radial en la parcela
C4 (b). Distribuciones de edad de Q. robur y F. sylvatica en la parcela C4, obtenidas agrupando
los arboles supervivientes en clases de edad de 5 afnos de amplitud (c)

cies funcionalmente distintas: (1) las especies intolerantes a la sombra y pioneras, Salix
atrocinerea, Pyrus cordata, Frangula alnus, Corylus avellana 'y Crataegus monogyna, las
cuales no superan los 35 cm de dap y los 18 m de altura. (2) Una especie tolerante a la
sombra propia del sotobosque, como es llex aquifolium, siempre con menos de 20 cm de
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dap y restringida a los estratos inferiores a 12 m de altura. (3) Una especie intolerante a la
sombra y propia del dosel superior, Quercus robur, la cual alcanza diametros maximos
proximos a 130 cm y alturas de hasta 30 m. (4) Fagus sylvatica, una especie tolerante a la
sombra y también dominante en el dosel superior, con un didmetro maximo de 75 cm y
30 m de altura maxima. Esta agrupacion de las especies es muy similar a la obtenida en
otros bosques templados (Masaki et al., 1992; Yamamoto, 1996) y es una consecuencia
de la coexistencia de especies con diferente tipo biologico y en distinto estado demografi-
co.

Cuando comparamos las ordenaciones de especies obtenidas en las cuatro parcelas
estudiadas, es evidente el papel que juega F. sylvatica como determinante del estado de
las restantes especies (Fig. 2). Asi, en la parcela C1, en la cual F. sylvatica presenta una
importancia inferior al 25 %, los diferentes grupos de especies se disponen ampliamente
separados, mostrando una clara ordenacion. En las parcelas C2 y C4, con una importancia
de F. sylvatica proxima al 55 %, la ordenacion de los distintos grupos de especies es muy
similar, mientras que en la parcela C3, en la cual F. sylvatica representa el 70 % de la im-
portancia total, inicamente se distinguen dos grupos: el haya por un lado y el resto de las
especies intimamente agrupadas por otro.

Las distribuciones de tamafio balanceadas de F. sylvatica y Q. robur, manifestadas en
los significativos ajustes a las distribuciones potencial, exponencial o de Weibull monoto-
nica descendente, deben ser interpretadas como el resultado de una combinacion de dos
procesos relacionados: (1) la regeneracion discontinua ha producido dos cohortes clara-
mente separadas, y (2) los procesos de autoatenuacion dentro de cada una de las cohortes
han condicionado la formacion de una jerarquia de tamafios entre arboles de edad similar.
Es decir, las estructuras de tamafios estan en parte condicionadas por la existencia de dos
cohortes principales y en parte por los efectos de la diferenciacion de las tasas de creci-
miento y mortalidad dentro de estas dos cohortes. Por lo tanto, la mayor abundancia de ar-
boles pequefios debe ser interpretada como la existencia de individuos jévenes y con pe-
quefias tasas de crecimiento, es decir, subordinados.

También la existencia de bimodalidades en las distribuciones de tamafio debe ser in-
terpretada en este contexto. La bimodalidad existente dentro de la cohorte mas reciente de
F. sylvatica en las parcelas C1 y C2 tiene como origen la diferenciacion de tasas de creci-
miento entre individuos establecidos en espacio abierto, de forma que aparecen indivi-
duos dominantes en el dosel principal e individuos subordinados que se ven obligados a
crecer bajo ese dosel, como se manifiesta también en la bimodalidad de sus distribuciones
de altura total (Figs. 4a y 4b). Las distribuciones de didmetro compuestas son tipicas de
especies tolerantes a la sombra, las cuales presentan arboles dominantes en el dosel prin-
cipal y arboles subordinados en niveles inferiores, como es el caso de especies de Fagus
(Hara, 1983; Koop, Hilgen, 1987; Ohkubo et al., 1988) o Nothofagus, tolerantes a la som-
bra (Veblen et al., 1977, 1980; Stewart, Rose, 1990). Sin embargo, las distribuciones de
tamafio compuestas de F. sylvatica en las parcelas C3 y C4 son el resultado de la existen-
cia de dos cohortes que pueden ser separadas en funcion de su tamafo: la inmensa mayo-
ria de los arboles con dap inferior a 25 c¢cm tienen una edad menor que 80 afios, mientras
que los individuos con mas de 25 cm de dap tienen predominantemente mas de 140 afios
de edad. La cohorte mds joven presenta una distribucion de tamafios monotonica descen-
dente, mientras que la cohorte de mayor edad presenta una distribuciéon unimodal, de ahi
la forma compuesta de la combinacion de ambas. La evolucion temporal de una distribu-
cion compuesta es hacia una monotoénica descendente (Lorimer, Krug, 1983) al ir equipa-

Invest. Agr.: Sist. Recur. For. Vol. 11 (1), 2002



130 V.ROZAS

randose en tamafio cada vez mayor proporcion de arboles de la cohorte reciente con los
individuos de la cohorte de mayor edad.

El establecimiento de Q. robur y F. sylvatica en este bosque durante los tltimos 270
aflos se ha producido de una forma notablemente discontinua tanto en el tiempo como en
el espacio. En todas las distribuciones de edad obtenidas es patente la existencia de dos
generaciones de arboles separadas por un periodo de 100 a 140 afios con un nulo o muy
escaso reclutamiento de nuevos individuos (Fig. 5). La ausencia de regeneracion durante
un intervalo tan prolongado puede deberse a la inexistencia de perturbaciones de suficien-
te importancia como para permitir el establecimiento de nuevas cohortes. Si se hubiesen
sucedido una serie de perturbaciones de escasa importancia, el espacio liberado habria
sido ocupado rapidamente por crecimiento lateral de los arboles supervivientes, impidien-
do el establecimiento de nuevos individuos (Oliver, Larson, 1996). Pero esta interpreta-
cion es contraria a dos claras evidencias: (1) la ausencia de regeneracion es patente tanto
en parcelas con un dosel forestal bien desarrollado (parcelas C3 y C4) como en parcelas
que incluyen unos pocos arboles maduros y gran cantidad de espacio abierto disponible
(parcelas C1 y C2), iniciandose la regeneracion de forma casi sincronica en las cuatro par-
celas. (2) Los periodos con ausencia de regeneracion presentan importantes episodios de
liberacion del crecimiento, como es el caso del intervalo 1875-84 en la parcela C4, coinci-
dente con una notable disminucion en la proporcion de arboles con crecimiento reducido,
lo cual indica una importante reduccién en la densidad del dosel (Fig. 12).

Asi pues, es necesario acudir a otros factores independientes de la aparicion de huecos
en el dosel forestal para interpretar los patrones de regeneracion de F. sylvatica 'y de Q. ro-
bur en el bosque de Caviedes. La existencia de una elevada densidad de herbivoros domés-
ticos durante el periodo de escaso establecimiento de arboles es una causa muy probable,
para la explicacion de este hecho. Experimentos de cercado han demostrado que la elevada
presion ganadera imposibilita la regeneracion del roble y otras especies, atin en condiciones
sobradamente adecuadas para que ésta se produzca (Pigott, 1983). Esta interpretacion pare-
ce muy probable ya que, aunque no existe un registro temporal del numero de cabezas de
ganado que pastaron en este bosque, se sabe que el volumen de leche producida en la zona
litoral de Cantabria mediante ganaderia intensiva pas6 de unos 1.000 litros diarios en 1915
a 20.000 litros diarios en 1920. Este dato indica que en las primeras décadas del siglo XX la
ganaderia extensiva de la franja litoral de Cantabria fue sustituida en poco tiempo por gana-
deria intensiva basada en la raza Frisona. Por tanto, la elevada presion de pastoreo ejercida
en los montes y bosques de la franja litoral principalmente mediante ganado vacuno de raza
Tudanca disminuyo, centrdndose la actividad ganadera en la produccién intensiva de forraje
y pastos. Sin duda, este cambio en el manejo del territorio tuvo gran repercusion en la dina-
mica de la vegetacion de la zona litoral cantabrica, manifestada en el bosque de Caviedes
como el establecimiento de una nueva generacion de arboles.

La ausencia de una estructura espacial reconocible en las poblaciones de F. sylvatica
y de Q. robur de las parcelas C1 y C2 (Figs. 6 y 7) es indicativa del caracter coetaneo de
estas poblaciones, formadas mayoritariamente por arboles con edad inferior a 70-80 afios.
En las parcelas C3 y C4, sin embargo, la existencia de un nutrido grupo de individuos ma-
yores de 200 afios, los cuales conforman un bien estructurado dosel principal, ha condi-
cionado el establecimiento de los arboles jovenes, restringiendo su regeneracion a los es-
pacios libres o con menor densidad del dosel. Dos estructuras espaciales de la edad carac-
teristicas han sido distinguidas en las parcelas de bosque denso del monte de Caviedes
(Figs. 6, 7'y 8): un gradiente (F. sylvatica en la parcela C3) y grupos de arboles de edad
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similar replicados en el espacio (Q. robur y F. sylvatica en la parcela C4). Ambos tipos
indican la existencia de cohortes de arboles espacialmente segregadas (Legendre, Fortin,
1989).

En este bosque no existe una preferencia en el establecimiento de las especies estu-
diadas por un determinado tipo de sustrato o localizacion topografica, como ocurre en
otros tipos de bosques (Duncan, 1993). Sin embargo, la regeneracion de F. sylvatica'y Q.
robur que ha tenido lugar en las parcelas C3 y C4 desde el afio 1925 hasta la actualidad,
se ha producido en parches excluyendo a los adultos (Hamill, Wright, 1986). Los patro-
nes espaciales en agregados y la significativa repulsion espacial a pequefia escala respecto
de los adultos de su misma especie son coherentes con esta conclusion. Un patron similar,
aunque con repulsion entre juveniles y adultos Gnicamente a escala espacial intermedia
(9-11 m), fue constatado en una poblacion de Pinus uncinata del limite superior del bos-
que en los Pirineos centrales (Camarero, Gutiérrez, 1999). Los arboles jovenes de ambas
especies estudiadas en el bosque de Caviedes, Q. robur y F. sylvatica, muestran ademas
una clara repulsion espacial con respecto a todos los arboles adultos en las parcelas C3 y
C4, lo cual indica que ambas especies presentan un tipo de regeneracion en fase de claro.
Pero la escala espacial en que tiene lugar la repulsion y su intensidad maxima son supe-
riores en el caso de Q. robur, indicando que el tamafio de los huecos que requieren los ju-
veniles de esta especie para su establecimiento es mayor que en el caso de F. sylvatica. La
ratificacion de esta conclusion se obtiene comprobando que Unicamente encontramos ar-
boles jovenes de Q. robur en espacios abiertos o, en menor nimero, junto a arboles muer-
tos y tocones, siendo practicamente nulo el nimero de juveniles de esta especie que en-
contramos cerca de los arboles vivos maduros.

Los resultados de los analisis espaciales son coherentes con la ecofisiologia de ambas
especies. F. sylvatica es una especie tolerante a la sombra, requiere luz filtrada para su
germinacion y sombra en la fase juvenil (Rameau et al., 1989). Tiene un buen estableci-
miento de plantulas bajo un 50 % de cobertura de las copas y reduccién del crecimiento
cuando la cobertura supera el 75 %, llegando a sobrevivir hasta 5 afios con tan s6lo un
2 % de la luz del dia (Peters, 1992). Por el contrario, Q. robur es una especie intolerante
que requiere luz directa o poco filtrada para su germinacion y crecimiento en la fase juve-
nil (Rameau et al., 1989). Las diferencias en el crecimiento de plantulas de F. sylvatica 'y
Q. robur en relacion con la densidad del dosel son notables. Asi, el crecimiento de Q. ro-
bur esta limitado por la intensidad de la luz, ya que bajo dosel se produce inhibicion, in-
dependientemente del grado de cobertura, con crecimientos maximos en terreno abierto
(Gemmel et al., 1996). Sin embargo, el crecimiento de plantulas de F. sylvatica inica-
mente se ve inhibido bajo doseles de elevada cobertura, no existiendo diferencias signifi-
cativas en el crecimiento bajo doseles poco densos y en espacio abierto (Gemmel et al.,
1996). Por tanto, el nicho de regeneracion de Q. robur estd relegado a los espacios abier-
tos y huecos del dosel, mientras que F. sylvatica puede establecerse bajo una amplia gama
de condiciones.

En su dimension temporal, el establecimiento de nuevos arboles y la aparicion de
huecos en el dosel parecen estar relacionados, como indican los patrones de liberacion del
crecimiento radial observados en los arboles maduros. Aunque esta relacion es poco evi-
dente en el periodo 1780-1900 debido al escaso niimero de arboles que se establecieron
en esta época y/o sobrevivieron hasta la actualidad, es bastante mds acusada durante el
presente siglo, con una regeneracion y/o supervivencia mucho mas abundantes. El episo-
dio de liberacion del crecimiento ocurrido en las parcelas C3 y C4 durante los afios
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1920-30 tuvo como consecuencia una disminucion en la proporcion de testigos que mues-
tran supresiones del crecimiento radial (Figs. 11 y 12). Probablemente esto implicé una
disminucion generalizada de la densidad del arbolado en ambas parcelas durante esa épo-
ca, bien por perturbaciones naturales o bien por un raleo artificial del bosque.

Entre 5 a 10 afios mas tarde, coincidiendo con una importante reduccion de la cabaia
ganadera que pastaba en este bosque, comenzo6 el establecimiento de la nueva generacion
de F. sylvatica, haciéndose cada vez mas abundante, hasta alcanzar su maximo en la se-
gunda mitad de los afios 1940. La regeneracion de Q. robur, sin embargo, parece estar re-
lacionada con la posterior aparicion de nuevas liberaciones y la disminucion de la fre-
cuencia de supresiones en el crecimiento de los arboles maduros, como son las que co-
menzaron hacia 1955 en la parcela C3 y hacia 1943 en la parcela C4. Ambas fechas
coinciden con el inicio del establecimiento de nuevos robles de forma casi inmediata. Asi
pues, la regeneracion de F. sylvatica y de Q. robur esta relacionada en el tiempo con la
historia del dosel forestal durante el presente siglo, presentando un patréon muy similar en
las parcelas C3 y C4, dependiente de la secuencia de perturbaciones de cada parcela.

Sin embargo, la relacion espacial existente entre la regeneracion de F. sylvatica 'y Q.
robur 'y los arboles maduros en el bosque de Caviedes no indica una conexion clara entre
la aparicion de liberaciones del crecimiento y el establecimiento de nuevos arboles. Pare-
ce ser que las liberaciones del crecimiento no estan asociadas con la apertura de grandes
huecos y que la regeneracion de ambas especies fue abundante en huecos del dosel pre-
existentes en lugar de en claros recientemente formados. La correspondencia espacial en-
tre regeneracion y perturbacion no es evidente, pues los nuevos individuos no se encuen-
tran asociados a arboles maduros que presentan liberaciones en el crecimiento. Una posi-
ble explicacion es que las perturbaciones ocurridas fuesen de escasa entidad y no
supusieran una liberacion de espacio suficiente para que la regeneracion se produjese aso-
ciada a la misma.

Puesto que no existen otros trabajos de investigacion sobre dinamica forestal en bos-
ques de la cornisa cantabrica, no es posible realizar un analisis comparativo entre las es-
tructuras de edad y el régimen de perturbacion observados en el monte de Caviedes y los
existentes en otros bosques de caracteristicas similares. Podemos pues plantearnos cues-
tiones como: jen qué medida este tipo de estructuras de edad es propio de la region y estd
supeditado a un antiguo régimen de ganaderia extensiva?, jel establecimiento de arboles
coincide con un cambio en la utilizacion del territorio, y qué importancia ha tenido en la
dinamica de los bosques de la region?, ;cual es la intensidad de pastoreo que soportan
otros bosques cantabricos que se encuentran actualmente en las fases de ausencia de rege-
neracion o de inicio de la misma? El analisis de la estructura y dinamica de bosques afi-
nes al de Caviedes permitiria matizar o complementar los resultados que se han obtenido
en este trabajo en cuanto a los patrones de regeneracion de las especies Quercus robur'y
Fagus sylvatica, aportando una visiéon menos local y procurando un conocimiento mas ge-
neral sobre la renovacion natural del arbolado en los bosques de la cornisa cantabrica.

CONCLUSIONES

El bosque estudiado esta compuesto por grupos de especies lefiosas funcionalmente
distintas. Las especies dominantes Fagus sylvatica y Quercus robur, tolerante e intoleran-
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te a la sombra respectivamente, constituyen el dosel forestal principal. llex aquifolium, es-
pecie nemoral tolerante a la sombra, se encuentra en los estratos inferiores del bosque,
mientras que el conjunto de especies Salix atrocinerea, Pyrus cordata, Frangula alnus,
Corylus avellana y Crataegus monogyna presentan caracteristicas de oportunistas y pio-
neras. Las dos especies de arboles dominantes presentan distribuciones de diametro ba-
lanceadas, sugiriendo una estructura en equilibrio de las poblaciones.

A lo largo de los ultimos 270 afios, la regeneracion de F. sylvatica y Q. robur se ha
producido de forma discontinua en el tiempo y en el espacio. Las distribuciones de edad
de todas las poblaciones estudiadas muestran la existencia de dos generaciones de arboles
separadas por un periodo de 100-140 afios, en el cual no existio establecimiento de nue-
vos arboles. La causa de este hiato sin regeneracion parece ser el intenso aprovechamien-
to ganadero del bosque durante ese periodo. El establecimiento de nuevos individuos
coincide con un evento de perturbacion y disminucion en la densidad del dosel forestal y
es sincronico con la generalizacion de la ganaderia intensiva en la cornisa cantabrica.

El establecimiento de nuevos arboles se produjo en todos los casos estudiados en
agregados y de forma espacialmente segregada respecto a los arboles maduros, comen-
zando casi sincronicamente en todas las parcelas en la década de 1930. En las parcelas
que presentan un dosel bien desarrollado, la regeneracion coincidid con periodos en que
se registraron un aumento en la frecuencia de liberaciones del crecimiento y una disminu-
cion en la frecuencia de arboles con crecimiento reducido. La sincronia con que se produ-
jo la regeneracion en todas las parcelas estudiadas es coincidente con un cambio generali-
zado en la ganaderia de la cornisa cantabrica, la cual pas6 de un régimen de pastoreo ex-
tensivo en montes y bosques, a un régimen intensivo de produccion pascicola y forrajera.
Asi pues, la existencia de espacios abiertos y huecos en el dosel forestal, combinado con
una drastica reduccion de la presion ganadera en este bosque, posibilito el establecimiento
de una nueva generacion de arboles.

Los resultados obtenidos tienen implicaciones practicas en la recuperacion y gestion
de bosques naturales, en los cuales la aplicacion de marcos de plantacion similares a los
usados en repoblaciones destinadas a la produccion no tienen sentido. La legislacion espa-
fola referente a la restauracion o creacion de ecosistemas forestales permanentes con es-
pecies autoctonas, incluidas Q. robur y F. sylvatica, recomienda disefios de plantacion
con espaciamiento regular (Real Decreto 152/1996, de 2 de febrero. RCL 1996, 585), lo
cual es contrario a la estructura y dindmica naturales del bosque. Los marcos de planta-
cion regulares son adecuados para la produccion silvicola, por garantizar una maxima
area aprovechable para cada arbol, con una minima interferencia con sus vecinos. Sin em-
bargo, en los bosques naturales es necesario aplicar disefios acordes con la heterogeneidad
estructural y ambiental propia de los mismos. La investigacion de los procesos naturales
proporciona las bases necesarias para realizar una gestion racional, introduciendo nuevos
esquemas conceptuales complementarios a los exclusivamente orientados hacia la produc-
cion.
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SUMMARY

Structure and regeneration patterns of pedunculate oak and European beech in an
old-growth lowland forest in Cantabria, Spain

The composition and structure of four stands of old-growth forest located in the Cantabrian lowlands, were
described. The regeneration patterns of the dominant tree species as well as their relationships with the forest
history were analysed. Age distributions and canopy history were reconstructed by using dendroecological tech-
niques, and the spatial dimension of tree regeneration was studied by quantitative spatial analysis.

The forest under study is composed of two dominant tree species, Fagus sylvatica L. and Quercus robur
L., along with a shade-tolerant understory tree (Ilex aquifolium L.) and a group of five pioneer species. Both
dominant species showed balanced populations, with monotonic-descendent or compound diameter distribu-
tions. All tree populations under study comprised two cohorts: young trees 20-70 years old and mature trees
155-260 years old. Both cohorts were separated by a period of 100-140 years lacking regeneration. F. sylvatica
and Q. robur establishment showed a significant clumped pattern, with a significant repulsion from adult trees at
a small spatial scale. The recruitment of Q. robur took place mainly in open space and canopy gaps, while the
main limiting factor for F. sylvatica regeneration was the presence of mature trees of their own species. Tree es-
tablishment along the 20th century started in the 1930s, coinciding with a disturbance period, a reduction in for-
est density, and a decrease in grazing intensity.

Key words: forest dynamics, size and age structures, spatial autocorrelation, spatial pattern,
dendroecology, disturbance
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