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DINAMICA FORESTAL Y TENDENCIAS SUCESIONALES EN
UN BOSQUE MADURO DE ROBLE Y HAYA DE LA ZONA
CENTRAL DE LA CORNISA CANTABRICA

VICENTE RozAs*

RESUMEN

En el presente trabajo se estudian la dindmica y las tendencias sucesionales de cuatro parcelas de bos-
que atldntico en el Parque Natural de Oyambre, Cantabria, dominado por las especies Fagus sylvati-
ca L. y Quercus robur L. Las parcelas seleccionadas difieren en composicién y estrctuzsa, siendo repre-
sentativas de la variabilidad existente en el conjunto del bosque. Se analizaron los procesos de rege-
neracién, crecimiento y mortalidad de las especies dominantes en sus dimensiones espacial y tempo-
ral, y se estudio su relacién con la competencia y la historia de perturbacién. Las poblaciones de F sylva-
tica y Q. vobur presentaron estructuras de tamafio balanceadas y estructuras de edad muy similares,
con dos cohortes principales claramente diferenciadas y relaciones edad-didmetro significativas. La
regeneracion de Q. robur tuvo lugar en huecos del dosel, mostrando altas tasas de crecimiento y bajos
niveles de competencia. El crecimiento de esta especie fue dependiente de la competencia interespe-
cifica, y sus patrones de mortalidad fueron aleatorios. Sin embargo, los patrones de regeneracién, cre-
cimiento y mortalidad de F sylvatica mostraron que la dindmica de las poblaciones de esta especie
estd regulada por la competencia intraespecifica. La aparicién de un relevante episodio de perturba-
cién entre los afios 1925 y 1934 produjo un notable incremento en la regeneracién y el crecimiento
radial de E sylvatica, aumentando considerablemente la importancia de esta especie frente a Q. robar.
Tanto las simulaciones de la sucesién autogénica como el andlisis de la asociacidn espacial entre 4rbo-
les dominantes y sus potenciales sucesores, demostraron la existencia de una tendencia hacia el pre-
dominio de F sylvatica en el dosel forestal, coexistiendo con poblaciones mds reducidas de Q. robur y
el resto de especies lefiosas. Estos resultados coinciden con la dindmica de la vegetacién inferida a
partir de los registros polinicos obtenidos en turberas del norte de Espafia. Se discuten ademds los pape-
les de la regeneracién y la mortalidad, tanto dependiente como independiente de la densidad, en la
formacién y evoluci6n de los patrones espaciales de las especies de drboles dominantes.

Palabras clave: sucesién, regeneracién, competencia, perturbacién, mortalidad, patrén espacial, esti-
macién de la edad, simulacién, bosque atldntico.

SUMMARY

In this work, the dynamics and successional trends of four Atlantic forest stands in the Oyambre Natu-
ral Park (Cantabria, Northern Spain) dominated by Fagus sylvatica L. and Quercus robur L., are stu-
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died. These four stands differed in composition and structure, but are represenrative of the complete
variability in the forest. The regeneration, growth and mortality processes of the dominant tree spe-
cies were analysed in the temporal and spatial dimensions, and their relationships with competition
and the disturbance history, were studied. The populations of E syleatica and Q. robur showed balan-
ced size structutes and very similar age structutes, with two separated principal cohorts, and signifi-
cant age-diameter relationships. Q. robur regeneration occurred in canopy gaps, showing high growth
rates and low competition levels. The growth of this species was dependent of interspecific competi-
tion, and their mortality occurred at random. However, the regeneration, growth, and mortality
patterns of F sylvatica showed that the population dynamics of this species was dependent of intras-
pecific competition. The occurrence of a relevant disturbance event between 1925 and 1934 increa-
sed both the regeneration and radial growth of F sylvatica, increasing the importance of this species
in comparison to Q. rebur. The simulations of autogenic succession as well as the analysis of the spa-
tial association between dominant trees and their potential successors, demonstrated the trend towards
the prevalence of F sylvatica in the forest canopy, which can coexist with reduced populations of Q.
robur and other non-dorninant woody species. These results coincided with the natural dynamics of
vegetation in northern Spain, deduced from subfosil pollen records. The roles of tree regeneration and
both density-dependent and density-independent mortality, in determining the development and
evolution of the spatial patterns of trees, are also discussed.

Key words: succession, regeneration, competition, disturbance, mortality, spatial pattern, tree age
estimation, simulation, Atlantic forest.

INTRODUCCION - Otro método mds frecuentemente utilizado para
el estudio de la dindmica forestal es la reconstruc-

El estudio de la dindmica forestal se fundamen-  (i4n de la historia reciente del bosque a partir de

ta en la descripcién de la estructura y composi-
cién de una determinada superficie de bosque
y en el andlisis de los cambios que experimenta
ent el tiempo (VEBLEN 1992). El mérodo mis
riguroso para ¢l estudio de la dindmica forestal
es la realizacién de censos repetitivos, dnico
método que permite conocer directamente las
tasas de reclutamiento y de mortalidad de cada
especie y los cambios netos en la estructura y
composicién de un bosque durante el petiodo de
estudio (Hisss 1983; McCUNE & COTTAM

1985). Si es posible asumir que los cambios

observados durante la duracién del estudio pue-
den ser extrapolados a un perfodo temporal més
dilatado, podemos considerar que los censos
repetitivos muestran la probabilidad de persis-
tencia de cada especie y, por tanto, permiten pro-
nosticar los cambios en la composicién futura
del bosque (VEBLEN 1992). Sin embargo, los
estudios basados en los censos reperitivos son
es¢asos, pues su conclusién debe ser programa-
da a largo plazo, lo cual dificulta notablemente
su realizacién. ' '
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la estructura de las poblaciones actuales (HENRY &
SwaN 1974). La estabilidad de las poblaciones o la
existencia de tendencias sucesionales son deduci-
dos cominmente a partir de las estructuras de tama-
fio y de edad de las diferentes poblaciones de drbo-
les (PARKER & PEET 1984). El tamafio de un drbol
puede ser un buen indicador de su probabilidad de
supervivencia y de su capacidad reproductora, mos-
trando su potencialidad para contribuir a préximas
generaciones (HARPER 1977). Sin embargo, cuan-
do pretendemos reconstruir de forma precisa los
patrones de regeneracién o los detalles del desa-
rrollo de las poblaciones que componen un bosque,
la estimacién de la edad de los 4rboles resuita
imprescindible. Por lo tanto, es aconsejable esti-
mar la edad de la médxima proporcién posible de
atboles y evitar sobrevalorar la precisién de las esti-
maciones realizadas por medio de los métodos que
corrientemente se utilizan (VEBLEN 1992).

La muerte de drboles maduros es un fenémeno que
presenta gran importancia en la dindrmica fores-

tal, pues libera espacio y recursos potencialmen-
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te disponibles para el establecimiento de nuevos
individuos (WHITE 1979). El fuego, como factor
perturbador que elimina drboles dominantes, es
crucial en la dindmica de algunos bosques de tran-
sicién con otros tipos de vegetacidn no forestal,
como la tundra (BERGERON & CHARRON 1994).
Sin embargo, el abatimiento de drboles y la con-
siguiente creacién de huecos en el dosel forestal es
un importante factor que condiciona la dindmica
de los bosques densos templados (RUNKLE 1983).
La gran impottancia que presentan las perturba-
ciones en la dindmica de estos bosques condujo a
la urilizaci6n de los patrones de crecimiento radial
de los drboles como un registro de liberaciones det
crecimiento, las cuales se corresponden con la desa-
paricién de drboles vecinos. Por lo tanto, la utili-
zacién de técnicas dendroecolégicas permite
reconstruir Ja secuencia de perturbaciones que han
tenido lugar durante la historia reciente del bos-
que y relacionarla con su estructura actual (LORI-
MER 1980; LORIMER & FRELICH 1989).

La competencia afecta al establecimiento, creci-
miento y mortalidad de los individuos que com-
ponen una comunidad, de forma que la existen-
cia de interacciones asimécricas entre distintas
especies puede ocasionar un cambio en la abun-
dancia relativa de las mismas (SILVERTOWN 1987).
Puesto que cada especie tiene unas caracteristicas
bioldégicas particulares y que existirdn ciertas espe-
cies capaces de desarrollarse mejor que otras bajo
ciertas condiciones, si estas condiciones persisten
durante un tiempo suficiente, las especies que
mejor respondan a las mismas relegardn a las
demds y pasardn a dominar la comunidad (Cra-
wLEY 1986). Esta asercifn se conoce camo prin-
cipio de exclusién competitiva y asume que el
ambiente en el que se desarrolian las comunida-
des naturales es uniforme en el espacio y constante
en el tiempo. En la mayoria de los bosques densos
de las regiones templadas y tropicales, la com-
petencia entre drboles vecinos es intensa y con-
diciona notablemente la dindmica de las comu-
nidades forestales. Por lo tanto, el anélisis de la
competencia, ademds de los procesos de estable-
cimiento, crecimiento y mortalidad, se conside-

_ra fundamental para el estudio de la dindmica
forestal y de la coexistencia de las especies (DUN-
CAN 1991; KUBOTA & HARA 1993).

La coexistencia de las especies dominantes en bos-
ques naturales puede ser explicada por medio de
tres hipétesis fundamentales (VEBLEN 1986). Cuan-
do las distintas especies dominantes en un bos-
que requieren diferentes condiciones ambientales
y/o del sustrato para su establecimiento existe una
diferenciacion de los nichos de vegenevacidn. Los distin-
tos requerimientos de sustrato para la regeneracién
de dos especies de drboles dominantes posibilitan
la independencia espacial de los 4rboles adultos de
ambuas especies y reducen la competencia interes-
pecifica (DUNCAN 1991). Algunas especies de drbo-
les que coexisten pueden presentar una diferencia-
cidn de las cavacterfsticas de los ciclos de vida. Es deci,
una especie puede ser mas prolifica, puede presentar
una mayor tasa de crecimiento, o puede ser mds
longeva que otra (VEBLEN 1986). Cuando la ines-
tabilidad espacio-temporal del ambiente y de las
interacciones explica la coexistencia de especies que
en condiciones de estabilidad experimentatian una
intensa competencia interespecifica, se produce
una situacién de coexistencia en estado de no equilibrio.
En este sentido, las perturbaciones constituyen una
fuente de heterogeneidad espacial y temporal en el
entorno fisico (DENSLOW 1983), la cual propor-
ciona ambientes adecuados pata el establecimien-
to de especies que no podrian desarroliarse en con-
diciones de total estabilidad. Estas tres hip6tesis
fundamentales no son mutuamente excluyentes
y, de hecho, en los estudios sobre la dindmica de
bosques naturales se suele concluir que las especies
dominantes coexisten como consecuencia de una
combinacién de factores.

La existencia de tendencias sucesionales debe ser
distinguida de una'situacién de equilibrio com-
posicional en las poblaciones que integran una
determinada comunidad forestal. La distincién
de ambas situaciones y, por tanto, la estimacién
de la composicién futura de un bosque, puede set
realizada mediante tres posibles aproximaciones
(VEBLEN 1992): 1) la realizacién de censos repe-
titivos a lo largo de perfodos de varios afios; 2) la
inferencia de tendencias demogtaficas a partir de
la estructura del bosque, incluyendo tanto a los
drboles vivos como a los muertos, y 3) el estudio
de la asociacién espacial existente entre drboles
del dosel y los individuos por los cuales pueden
eventualmente ser reemplazados. Ademds, la rea-
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lizacién de simulaciones de la dindmica forestal
a partir de modelos basados en [a interaccién entre
individuos, permite estimar la variacién tempo-
ral de la estructura y composicién de un bosque
en ausencia de perturbaciones, proporcionando
una proyeccién de futuro y permitiendo conocer
el papel de las perturbaciones en la dindmica del
bosque real (LEEMANS 1992).

En el presente trabajo se utiliza una combinacién
de técnicas que permiten estudiar la dindmica
forestal en sus dos dimensiones, la espacial y Ia
temporal, para el andlisis intensivo de la dindmi-
ca forestal y las tendencias sucesionales en un bos-
que caducifolio de la cornisa cantdbrica. Se anali-
zan los procesos de establecimiento, crecimiento
y mortalidad y se estudia su relacién con la com-
petencia, la estructura del dosel y el régimen de
perturbacién con el objeto de inferir la existen-
cia de situaciones de coexistencia estable de las dis-
tintas especies o, en su defecro, de futuros cam-

bios en la composicién de cuatro parcelas en el

bosque de Caviedes, Cantabria. Los objetivos del
trabajo son: 1) describir la estructura de las pobla-
ciones y los cambios en néimero de individuos y
en drea basal ocurridos durante los dltimos 100
afios; 2) analizar el crecimiento radial y la rege-
neracién de las especies dominantes y su relacién
con la competencia y el régimen de perturbacién;
3) valorar la importancia que tiene la mortali-
dad, tanto dependiente como independiente de la
densidad, sobre la dindmica espacial del bosque;
4) estimar la probabilidad de reemplazamiento de
especies para la deteccidn de posibles cambios en
la composicién futura del dosel forestal, y 5} deter-
minar la tendencia sucesional autogénica sobre
la base de las interacciones entre las distintas espe-
cies, la cual seria experimentada por el bosque estu-
diado en ausencia de perturbaciones.

MATERIAL Y METODOS
Area de estudio

El bosque objeto de este estudio se ubica en la
zona litoral del occidente de Cantabria (43°20°
N, 4°18” O}, entre las localidades de Comillas,
Cabezén de la Sal y San Vicente de la Barquera, y
pertenece al pueblo de Caviedes, Valdiliga. Se

182

«Dindmica forestal y tendencias sucesionales en un bosque maduro»

encuentra dentro del grupo de montes Corona y
del Pargue Natural de Oyambre, a una distancia
de 6 km de la lfhea de costa y a unos 8 km de la sie-
rra del Escudo de Cabuérniga, la cual presenta una
altitud mdxima de 890 m snm. El territorio estu-
diado se incluye dentro de la provincia florfstica
Atldntica Buropea, caracterizada por el predomi-
nio de bosques planicaducifolios junto con mato-
rrales y brezales. Este bosque se asienta sobre poten-
tes suelos de tipo lehm arenoso (GUITIAN ef @/,
1985) desarrollados a partir de areniscas, arcillas
y limos formacdos en el Cretdcico inferior (GME
1976). Se encuentra localizado en una ladera orien-
tada al norte-noreste con pendientes del 8 al 50%
y altitudes que van de 40 a 240 m. El clima es fres-
co hiimedo, con minimo estival de precipitacién
(ALLUE 1990), con una precipitacién total anual de
1.400 mm y 14 °C de temperatura media anual. Se
trata de un bosque de 110 ha de extensién con el
roble pedunculado (Quercus robur L.) y el haya (Fagus
sybvatica L.) como especies dominantes. Otras espe-
cies lefiosas relevantes en la composicién de este
bosque son: Iex aquifolinm L., Salix atrocinerea Brot.,
Pyrus cordata Desv., Frangula alnus Mill., Corylus
avellana L., Alnus glutinosa (1L.) Gaeren., Crataegus
monogyne Jacq. y Malus sylvestris Mill.

La historia reciente de este bosque incluye un
aprovechamiento extensivo de su arbolado,
habiendo estado directamente gestionado por la
Marina espafiola durante bastantes cientos de afios.
La calidad de la madera de roble extraida en el
monte de Corona era la mejor de entre las colec-
tadas por la Marina en toda la regién (Dr BoNa
1881). Este hecho, junto con su gran cercania a
puntos de embarque y la facilidad de extraccién
de las piezas, favoreci6 su explotacién y su pre-
servacién como masa forestal. El manejo que se -
realizé de estos bosques durante siglos se funda-
mentaba en la seleccién, sefialamiento y corta de
aquellos ejemplares que, por sus dimensiones y
por su forma, fuesen adecuados para la obten-
cién de una determinada pieza de navio. Con la
utilizacién del acero como materia prima en la
construccién naval, la gestion de este bosque se
vio modificada desde finales del siglo xIx.

En fotografias aéreas del afio 1953 se puede apre-
ciar que el bosque de Caviedes presentaba zonas
adehesadas, con grandes drboles aislados y pre-
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dominio del espacio abierto, frente a otras con un
dosel forestal bien desarrollado y predominio del
bosque denso. En el afio 1942 tuvo lugar el con-
sorcio de este monte con el Patrimonio Forestal
del Estado y se comenzé el proceso de ordenacién
del mismo (VILLEGAS 1953). A lo largo de las déca-
dasde 1940, 1950 y 1960 la inmensa mayoria de
los terrenos circundantes, cubiertos sobre todo
por masas de bosque natural, fueron despejados
y repoblados con especies fordneas como el euca-
lipto (Eucalypius globulus Labill.), el pino insigne
(Pinus radiata D. Don.) y, en mucha menor cuan-
tia, el roble boreal americano (Quercus rubra 1.},
el castafio japonés (Castanes crenata Sieb. & Zucc.),
la secuoya (Sequoia sempervivens {D. Don.} End.)
y el abeto de Douglas (Psendorsuga menziesii [Mirb.]
Franco). La junta vecinal de Caviedes, propieta-
ria del bosque objeto de este estudio, decidié su
preservacion en la década de 1950, cesando en él
cualquier tipo de aprovechamiento.

‘Caracteristicas de Q. robur y F. sylvatica

Laespecie F sylvatica es tolerante a la sombra, pues
requiere tuz filtrada para su germinacién y som-
bra en los estados juveniles. Tiene un buen esta-
blecimiento de plintulas bajo un 50% de cober-
tura de las copas y reduccién del crecimiento cuan-
do el porcentaje de cobertura supera el 75%, lle-
gando a sobrevivir hasta 5 afios con tan sélo un 2%
de la luz del dia (PETERS 1992), Por lo general
las especies de Fagus son mas tolerantes a la som-
bra que los drboles planicaducifolios con los cua-
les conviven y responden con liberaciones del cre-
cimiento cuando aumenta la luminosidad en su
~ entorno, siendo frecuente la alternancia de perio-
dos de disminucién y liberacién del crecimiento
radial en los drboles de este género (PETERS 1992).

Por el contrario, Q. robur es una especie helitfila
que requiere luz directa o poco filtrada para su
germinacién y para su crecimiento en las fases
juveniles. Las diferencias en el crecimiento entre
pldnculas de E sylvatica y de Q. robur en relacién
con la densidad del dosel son notables. Asi, el cre-
cimiento de las pldntulas de Q. robur estd limica-
do por la intensidad luminica ya que bajo dosel
se produce inhibicién, independientemente del

grado de cobertura, con crecimientos maximos

en terreno abierto (GEMMEL ¢ «/. 1996). Sin
embargo, el crecimiento de plantulas de F syfva-
tica inicamente se ve inhibido bajo doseles de ele-
vada cobertura, no existiendo diferencias signifi-
cativas en el crecimiento bajo doseles poco densos
y en espacio abierto (GEMMEL ¢f 2. 1996).

Muestreo

Seleccion y establecimiento de las parcelas

Se eligieron cuatro parcelas rectangulares con
superficies de 0,25 ha (50 x 50 m, parcelas Cl y
C2), 0,30 ha (50 x 60 m, parcela C3) y 0,55 ha
(50 x 110 m, parcela C4). Estas parcelas fueron
subjetivamente seleccionadas a partir de tres cri-
terios: 1) la existencia de poblaciones arbéreas for-
madas por individuos pertenecientes a un amplio
rango de tamafios y con suficientes individuos
muertos; 2) la existencia de una homogeneidad
estructural y ambiental particular de cada una
de las parcelas y diferente de las demds, y 3) la exis-
tencia de una topografia regular y con escasa
pendiente que facilitase el trabajo de campo y
garantizase un error minimo en las mediciones.
Las parcelas C1 y C2 fueron establecidas en zonas

-del bosque que en el pasado presentaban estruc-

tura de dehesa, mientras que las parcelas C3 y C4
lo fueron en lugares de bosque con dosel bien des-
arrollado. Cada una de estas parcelas fue delimi-
tada y dividida en cuadriculas de 10 x 10 m. Las
mediciones necesarias para el establecimiento de,
las parcelas se realizaron con una brijula Suunto
de doble graduacién y mediante cintas métricas.

Mediciones de campo

Todos los drboles vivos y muertos con un dap (did-
metro del tronco medido a 1,3 m sobre el suelo)
mayor o igual a 2 cm, fueron marcados con una
referencia individual. Los drboles muertos inclu-
yeron tanto a individuos muertos en pie como a
los abatidos 0 quebrados por el viento, ademds de

tocones que pudieron ser identificados por las

caracteristicas de su corteza 0 madera. Cada vis-
tago aparentemente independiente fue conside-
rado un individuo. Las coordenadas individuales
x e y del centro de cada uno de los troncos mar-
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cados se midieron dentro de cada ciadricula con
una precision de 0,1 m, transformandose poste-
riormente las coordenadas de cuadricula en coor-
denadas de parcela. La especie, el dap y la altura
total fueron registrados individualmente, toman-
dose Unicamente las dimensiones del mayor de
los vdstagos en los escasos individuos mulrifus-
tales existentes, La altura total fue determinada
mediante un hipsémetro Suunto.

Muestreo de testigos de maderva

Se extrajeron testigos de madera a partir de todos
tos Q. robury E. sybvatica vivos con dap mayor o igual
a 5 cm incluidos en las cuatro parcelas estudia-
das. La extraccién se llevé a cabo mediante barre-
nas de incremento Suunto de 25 y 40 c¢m de lon-
gitud, segiin el tamafio de cada individuo. Las
muestras se tomaron a las alturas estdndar de 20 cm
sobre el suelo para los individuos con dap menor
de 30 cm, y de 1 m sobre el suelo para los indivi-
duos con dap mayor o igual a 30 cm. Normalmente
se tom6 un solo testigo por drbol, salve en los casos
en que el primer testigo extraido pasé lejos del cen-
tro cronoldgico del tronco o presents defectos en
las muestras como nudos, cicatrices o podredum-
bres. En estos casos se realizé muestreo repetitivo
hasta obtener un testigo adecuado para los objeti-
vos del estudio. En la medida de lo posible, la
extraccidn se realizé por la zona del tronco en que
la médula se encontraba mdés distante de la super-
ficie, con objeto de incluir en la muescra un ndme-
ro minimo de anillos anémalos.

Andlisis dendrocronoldgico

Datacion y medicion de las series
de anchuras de anillos

Los testigos de madera fueron dejados secar al aire
durante varios dfas. Seguidamente, los testigos
fueron encolados en soportes de madera y pulidos
con lijas cada vez mis finas, hasta que fueron dis-
tinguidos rodos los detalles del tejido lefioso. Los
testigos fueron datados visualmente mediante las
técnicas habituales (STOKES & SMILEY 1968),
tomando como referencia el anillo mds externo,
formado en el periodo de crecimiento previo a
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su fecha de extraccién, y los afios caracteristicos
identificados para cada una de las especies. Las
anchuras de los anillos de todas [as muestras per-
tenecientes a individuos con al menos 100 afios
de edad fueron medidas bajo lupa binocular con
una precisién de 0,01 mm. La medicién se [levé
a cabo con equipo especifico (plataforma de medi-
cton Velmex, codificador lineal Acu-Rite y uni-
dad de lectura digital Metronics QC-1000) conec-
tado a un ordenador PC-486, para registrar las
series completas de mediciones.

Con el objeto de identificar posibles errores en los
procesos de datacién y medicién, fue urilizado
el programa COFECHA (HOLMES 1983) que rea-
liza la datacién cruzada entre cada una de las series
de anchuras de anillos y una cronologfa maesera
previamente establecida. La datacién cruzada fue
llevada a cabo mediante la estandarizacién de las
series por medio de una spfine ctibica seguida de
modelado autorregresivo y la transformacion loga-
ritmica de la serie residual resultante. Para cada
serie rransformada de este modo y fraccionada
en segmentos de 40 afios, solapados 20 afios entre
s, fueron determinados los retardos que presentan
mayores correlaciones con la cronologia maes-
tra, lo cual permitid localizar la presencia de ani-
llos anémalos en las muestras (anillos dobles o
localmente ausentes) y de errores de datacién y de
medicién (anchuras desmesuradamente grandes
0 pequefias respecto del promedio). Se elaboré una
cronologfa maestra para cada una de las dos espe-
cies dominantes a partir de las series que mos-
traron una elevada correlacién (al menos 0,50) y
cuyos segmentos constituyentes presentaron las

- mayores correlaciones para un retardo de cero afios

respecto de su datacidn actual.

Estimacidn de la edad

Para la estimacion de la edad de cada uno de los
drboles vivos con dap mayor o igual a 5 cm exis-
tentes en las cuatro parcelas estudiadas, se siguié
el protocolo especificado en ROzAS (1999). La edad
de los testigos que inclufan la médula fue estimada
como el niimero toral de anillos observados en la
muestra. Si los testigos no mostraban la médula,
fue necesario estimar el niimero de anillos desa-
parecidos el cual, sumado al nimero de anillos dis-
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ponibles en el testigo, proporciond una estima-
cién de [a edad del drbol. En los testigos que no
incluian la médula pero mostraban los arcos de los
anillos internos, 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 v el punto en
que se cruzaron las prolongaciones de los radios
fue considerada una estimacién vilida de la lon-
gitud de testigo ausente. En este caso, el nitmero
de anillos incluidos en el segmento ausente fue
estimado mediante modelos de crecimiento radial
inicial elaborados para esta localidad (RozAs 1999).

Para [os testigos que no mostraban la médula ni los
arcos de los anillos internos, la longitud de testi-
go ausente fue estimada como la difetencia entre el
radio geométrico del 4rbol y la longitud del testi-
go disponible (NORTON ez #/. 1987). La edad del
segmento ausente fue estimada extrapolando la tasa
media de crecimiento de los 20 anillos més inter-
nos disponibles en el testigo. Finalmente, en los
escasos drboles huecos o severamente descompues-
tos a partir de los cuales no fue posible tomar tes-
tigos, o los testigos extraidos fueron demasiado cor-
tos, la edad fue estimada por medio de las rectas
de regresién edad-didmetro obtenidas a partir del
resto de los drboles de su especie (Rozas 1999). A
las estimaciones de la edad obtenidas en drboles con
dap mayor o 1gual a 30 ¢m por cualquiera de estos
cuatro métodos, les fueron sumados factores de
correccién por pérdida de anillos debido a la altu-
ra de muestreo: 5 afios para Q. robury 11 afios para
E sylvatica (ROzAS 1999). De esta forma fueron
obtenidas las estimaciones de la edad de 590 4rbo-
les referidas a una altura de 20 cm sobre el nivel del
suelo. Para cada especie y parcela se calculdron los
mejores ajustes por regresion de minimos cuadra-
dos, con el objeto de obtener las correspondientes
relaciones edad-didmetro. Las tasas medias de cre-
cimiento en drea basal y en altura de cada indivi-
duo se calcularon dividiendo el drea basal y la altu-
ra total, respectivamente, por la edad individual.

Competencia y crecimiento radial

En cada uno de los testigos de madera proceden-
te de los drboles < 80 afics de edad, el crecimiento
radial de los Gltimos 5 afios fue utilizado para cal-

cular, a partir def dap y de este dato, el incremento
en drea basal experimentado por cada 4rbol en los
ultimos 5 afos (AABs). Fue calculado un indice
de competencia IC definido come (modificado de
LORIMER 1983):

i A B}.,

IC =

j=i 20

donde AB; es el drea basal del individuo focal ;
y AB; es el 4rea basal de cada uno de los indivi-
duos vecinos 7. Este Indice se calcul para los
arboles distantes al menos 5 m de los bordes de
las parcelas, considerdndose vecinos a todos los
individuos situados a una distancia menor o igual
a 5 m de los drboles focales. El indice de com-
petencia intraespecifica fue calculado conside-
rando tinicamente a los individuos de fa misma
especie incluidos dentro del radio de vecindad
de 5 m, mientras que para el cdlculo del indice
de competencia interespecifica se tuvieron en
cuenta los drboles vecinos pertenecientes al res-
to de las especies.

Fue calculado también un indice de cierre del
dosel ICD basado en la estereogeometria de los
arboles vecinos de cada uno de los individuos foca-
les (modificado de LIEBERMAN er 4. 1989):

’ A - A
! \/ (4, -4 +d;

donde A; es la altura total del 4rbol focal 7, A; es
laalvara toral de cada uno de los individuos veci-
nos j y dy es la distancia existente entre los indi-
viduos 7 y 7. Este indice fue calculado para los
individuos distantes al menos 5 m de los bordes
de las parcelas, considerdndose vecinos a todos los
arboles situados a una distancia menor o igual a
5 m de los drboles focales, siempre que su altura
total fuese superior a la del correspondiente indi-
viduo focal. El indice de cierre del dosel fue cal-
culado considerando por separado a los individuos
vecinos de la misma especie y de distinta espe-
cie que el drbol focal. La relacién existente entre
el aumento en drea basal durante los dGleimos 5

ICD =

‘aflos (periodo en el cual las condiciones ambien-

tales de las patcelas estudiadas no han sufrido brus-
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cos cambios) y los indices de competencia y de
cierre del dosel, fue estimada mediante el cdlcu-
lo de correlaciones patciales.

Andlisis espacial
Amndlisis del patvon espacial

El patrén espacial fue analizado mediante la
funcién univariable K de Ripley (RIpLEY 1977;
UPTON & FINGLETON 1985), la cual indica el
tipo, escala e intensidad del patrén espacial que
presenta una serie de puntos distribuidos sobre
el plano calculados a partir de las distancias
existentes entre todos ellos. Esta funcién reali-
za el computo del niimero de puntos vecinos
que se encuentran a una distancia menot o igual
que ¢ respecto de cada punto focal. Bl estadfs-
tico K(#} presenta una distribucién sesgada,
puesto que los puntos préximos a los limites de
cada parcela tienen menos puntos vecinos que
los situados en posiciones centrales. La correc-
cién del efecto borde fue efectuada mediante el
método de pesado, asigndndole un peso mayor
a los individuos periféricos que a los centra-
les. Los valores de K(z) fueron calculados cada
I my para una distancia maxima de 25 m, dis-
tancia correspondiente a la mitad del lado mds
corto de todas las parcelas estudiadas. Unica-
mente fueron analizadas series de puntos con
mids de diez individuos.

La hipétesis de aleatoriedad espacial fue com-
probada mediante la simulacién de las coordena-
das correspondientes a una serie de puntos con
distribucidn aleatoria y con el mismo niimero
de individuos que la muestra. El andlisis uni-
variable de 100 simulaciones proporcioné un
intervalo de confianza del 95% para la hipétesis
de aleatoriedad espacial a partir de los valores
méximo y minimo de K(#) pata cada distancia .
Todos los resultados fueron transformados en
L{®) = [K@)}T]"* con el objeto de linealizar Ia fun-
cién y estabilizar la varianza, y la interpretacién
fue hecha representando L{#)-z frente a la distan-
cia £, Un patrén en agregados tiene lugar cuan-
do L(#)-2 es significativameénte mayor que cero,
y un patrén regular cuando L{)-7 es significati-
vamente menor que cero. R
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Andlisis de la interaccion espacial

La interaccién espacial entre dos series de puntos
fue analizada mediante la funcidén K de Ripley
bivariable (LOTWICK & SILVERMAN 1982; UrPTON
& FINGLETON 1985), la cual indica el tipo, escala
e intensidad del patrén espacial bivariable que pre-
sentan dos series de puntos distribuidas sobre ¢l
plano. Esta funcién K,»(#) realiza el cémputo del
nimero de puntos de tipo 2 que se encuentran a
una distancia menor o igual que 7 respecto de cada
punto de tipo 1. Las especificaciones del cilculo
y la correccidn del efecto borde fueron los mismos
que para el andlisis univariable. La hipétesis de
independencia espacial fue comprobada median-
te la sirnulacién de traslaciones toroidales aleato-
rias de los puntos de tipo 2 (UPTON & FINGLETON
1985). El anilisis bivariable de 100 simulacio-
nes proposciond un intervalo de confianza del 95%
para la hipétesis de independencia espacial a par-
tir de los valores méximo y minimo de Ky»(#) para
cada distancia ¢. Todos los resultados fueron trans-
formados en la funcién L) = [Kix(#}T}'? y la
interpretacion fue realizada representando grafi-
camente Li,(#)-t frente a la distancia 2. Cuando
L12(2)-1 es significativamente mayor que cero existe
atraccion espacial, mientras que cuando L, (-2 es
significativamente menor que cero existe repul-
si6n espacial entre ambas series de puntos.

Andlisis espacial de la mortalidad

Fueron considerados como integrantes de la cohor-
te mds reciente tanto los drboles con edad inferior
a 100 afios como los individuos vivos y muertos
con dap inferior a 5 cm. Con el objeto de com-
probar en qué medida la mortalidad dependien-
te de la densidad modifica el patrdn espacial de
los drboles pertenecientes a la cohorte més recien-
te, fueron analizados los patrones espaciales de los
drboles vivos bajo la hipétesis de mortalidad alea-
toria. La hipétesis de mortalidad aleatoria fue
comprobada eliminando al azar del conjunto de
drboles vivos + muertos el mismo niimero de indi-
viduos que el ndmero de 4rboles muertos de la
poblacién real y realizando el an4lisis del patrén
espacial en los restantes (KENKEL 1988; DUNCAN
1991). El andlisis univariable _c__l\e 100 simulacio-
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nes proporciond intervalos de confianza del 95%
para la hipéresis de mortalidad aleatoria a partir
de los miximo y minimo valores de L{7)-# obte-
nidos para cada distancia . Ademds, fueron ana-
lizados los patrones espaciales de todos los 4rbo-
les vivos con edad superior a 150 afios, junto con
tos muertos con dap mayor o igual a 25 cm, con
el propésito de comprobar el papel de la morta-
lidad independiente de la densidad en la modi-
ficacién del patrén espacial de los drboles madu-
ros, dominantes en el dosel forestal.

Analisis de las tendencias sucesionales
Estructura de las poblaciones

Se elaboraron las distribuciones de didmetro para
el conjunto de individuos vivos y muertos de todas
las parcelas estudiadas, pertenecientes a las seis
especies mds relevantes: Fagus sylvatica, Quercus
robur, Hex aguifolium, Frangula alnus, Salix atroci-
nerea y Pyrus cordata. Con el objeto de conocer si las
poblaciones de las especies dominantes, E syfvati-
ca 'y Q. vobur, estin ‘balanceadas’, se calcularon sus
ajustes a las distribuciones potencial y exponencial
por regresién minimo cuadratica. El aumento en
drea basal que han experimentado los drboles madu-
ros durante el periodo 1900-1997 fue estimado
suponiendo que la excentricidad del crecimiento
a lo largo de cualquiera de los radios de un drbol
permanece mds o menos constante durante toda la
vida del mismo. Este hecho ha sido observado en
secciones completas de E sylvatica y de Q. robur,
encontrandose un solo individuo de entre mds de
cuarenta examinados, a partir de secciones obte-
nidas en el bosque de Caviedes, en el cual la excen-
tricidad varié a lo largo de un mismo radio.

Para cada uno de los individuos maduros fue cal-
culada la constante:

L
—X =Cre
Rg

donde Ly es la longitud total del testigo hasta la
médula del tronco (longitud del testigo si éste
incluye 1a médula o, si no incluye la médula, la
suma de la longitud del testigo mds la longitud
del testigo ausente, obtenida por el método de

prolongacién de los radios; ROzZAS 1999) v Rg
es el radio geomérrico del tronco. Dividiendo la
longitud de testigo para el periodo 1900-1997
entre esta constante se obtuvo una estimacién del
aumento medio que ha experimentado el radio
del drbol durante dicho periodo, y a partit de éste
valor se obtuvo una estimacién del aumento en
drea basal. El incremento en drea basal para los
individuos muertos o con edad inferior a 100 afios
tue calculado directamente a partir del didmetro
de los mismos, suponiendo que no se conservan
sobre el suelo del bosque los restos de drboles
muertos antes del afio 1900.

Perturbaciones, regeneracion
Y crecimiento vadial

A partir de las series de crecimiento radial medi-
das sobre los testigos de los drboles maduros se ela-
boraron las cronologias de crecimiento anual pro-
medio durante los @ltimos 200 afios, para ambas
especies en cada una de las parcelas. Para cada una
de las series de crecimiento individuales fueron
considerados afios con liberacién del crecimiento
aquellos que han experimentado un aumento en
la tasa de crecimiento superior al 100% cuando
son comparados perfodos consecutivos de 10 afios
mediante un filcro de porcentaje de cambio en el
crecimiento (NOWACKI & ABRAMS 1997). Este cri-
terio ha sido utilizado previamente en otros tra-
bajos para diferenciar las sefiales de perturbacién
de los efectos de otros tipos de factores (LORIMER
& FRELICH 1989; FRELICH & GRAUMLICH 1994),
Mediante la aplicacién a cada una de las series indi-
viduales de crecimiento del filtro de potcentaje de
cambio en el crecimiento, se obtuvo un registro
de las liberaciones del crecimiento que han teni-
do lugar en las cuatro parcelas estudiadas duran-
te los dltimos 210 afios.

Con el objeto de conocer en qué medida afecta la
secuencia de perturbaciones al crecimiento radial
de los individuos maduros de . #obur v E sylvati-
oz, para cada una de ambas especies se selecciona-
ron dos grupos de muestras. Como indicadoras
de la sefial com1in se elaboraron cronologias con-
trol a partir de testigos procedentes de drboles no
afectados por sucesos locales. Para su seleccién se
consideraron dos requisitos: 1) las muestras son
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testigos y secciones de drboles procedentes tanto
de las cuatro parcelas estudiadas como de zonas del
bosque alejadas de las mismas, y 2) las series indi-
viduales presentan un coeficiente de correlacién de
al menos 0,50 con la cotrespondiente serie maes-
tra'y todos sus segmentos constituyentes muestran
una elevada correlacién con la misma (programa
COFECHA; HorLmEs 1983). Como indicadoras de
la sefial no climdrtica se elaboraron sendas crono-
logias constituidas por series procedentes de mues-
tras de E syfvatica y Q. robur tomadas en las cuatro
parcelas estudiadas, correctamente datadas y con
una escasa correlacion con la serie maestra para la
localidad en alguno de sus segmentos. Estas cro-
nologias estdn formadas por series de crecimiento
que se desvian de la sefial comidn debido a causas
locales no compartidas globalmente por los F sylva-
tica y (). robur maduros del bosque estudiado.

A partir de los cuatro grupoes de muestras, cada
una de las cronologfas fuc obtenida como [a media
aritmética de las series brutas de anchuras de ani-
llos, sin ningtin tipo de estandarizacién, por lo cual
conservan toda la informacién contenida en las
muestras. Con el objeto de hacer a las cronologfas
directamente comparables entre si, ya que cada
una de ellas presenta una distribucién particular
(FRITTS & SWETNAM 1989), las cuatro cronologfas
fueron normalizadas mediante la sustraccién de
su media y la divisién entre su desviacién tipica.
De esta forma, todas ellas fueron directamente
comparables por presentar una distribucién nor-
mal con media O y desviacién tipica 1. La dife-
rencia entre ambas cronologfas promedio para cada
especie {(es decir, la afectada por las perturbacio-
‘nes menos la control, indicativa de la sefial comiin),
muestra cudl es la respuesta del crecimiento radial

de esta especie a las perturbaciones, pues la influen-

cia de la variabilidad climdtica sobre el crecimiento
radial ha sido sustrafda. Las series diferencia encre
ambas cronologias fueron suavizadas mediante un
filero de baja frecuencia de 13 afios.

Estimacion de la dindmica sucesional

Se calculé el ndmero medio de individuos vivos
con edad inferior a 80 afios que se encuencran a
una distancia menor o igual a 5 m de los Q. robar
y E sylvatica maduros (con al menos 150 afios de
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edad) y de los drboles muertos con al mienos 20 cm
de dap. El célculo fue realizado para los F. sylvatica
y los Q. vobur, asi como para la totalidad de los
individuos pertenecientes a las restantes especies
(Ilex aguifolium, Pyvus cordata, Salix atrocinerea,
Frangula alnus, Corylus avellana y Crataegus
monogyna). A partir de estos datos se elaboraron
Ias matrices y el diagrama de transicién corres-
pondientes para las especies dominantes, a partir
de las probabilidades de sustitucién para la tota-
lidad de la superficie de bosque estudiada. Ade-
mds, se simulé la variacién temporal de la den-
sidad de las dos especies dominantes (F sylvatica
y Q. vobur) y de dos especies secundarias (P. cordata
y 8. atrocinerea) en diferentes superficies de bos-
que (entre 0,1 y 1 ha) a lo largo de 500 afios. Estas
simulaciones se llevaron a cabo mediante el pro-
grama FORSKA, con el objeto de obtener una
proyeccién de futuro de la composicién y estruc-
tura del bosque en ausencia de perturbaciones, es
decir, considerando Ginicamente las interacciones
entre individuos de la misma o distinta especie.
Los pardmetros utilizados para realizar las simu-
laciones fueron en parte tomados de LERMANS
(1992) y en parte derivados de los datos regis-
trados en el bosque de Caviedes.

RESULTADOS

Estructura de las poblaciones

Las poblaciones de Fagus sylvatica y de Quercus robur
presentes en las 1,35 ha de bosque estudiadas pre-

~ sentan una estructura de tamafios claramente balan-

ceada, ¢o6n mayor abundancia de individuos en las
clases de tamafio menores y una gradual dismi-
nucién de individuos hacia las clases de tamafio
mayores, siendo mucho mas pronunciada esta rela-
cién en la poblacién de E sylvatica (figura 1). Las
distribuciones de drboles vivos de ambas espe-
cies dominantes se ajustan significativamente
(P < 0,001) a una distribucién potencial, presen-
tando en el caso de E syluaticz una forma compuesta,
abruptamente monotdnica descendente en las cla-
ses de tamafio pequefias y unimodal con un pico
poco pronunciado en la clase de didmetro de 45 a
50 cm. Se distingue la existencia de dos tipos de
mortalidad, tanto en la poblacién de E sylvatica
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Fig. 1. Estrucruras de camafio de las especies lefiosas mds impot-
tantes que compenen ¢l bosque de Caviedes, Cantabria. Se mues-
tra el ndmero de individuos vivos y muertos {sombreado), con
dap 2 2 ¢m, en clases de 5 cm, asf como los ajustes a una fun-
¢ién potencial de las diseribuciones de individuos vivos para las
dos especies dominantes. x: marca de la clase de didmetro. y:
niimero de individuos. [Size strucrures of the most important
woody species in the Caviedes forest, Cantabria. The number
of live and dead (shaded) trees with dbk 2 2 c¢m, in 5 ¢m dia-
meter classes, as well as the power equations fitted to the dis-
tributions of live dominant trees, are showed. x: mid-point of
the diameter class, y: numbes of individuals.}

como en la de Q. robur: 12 que tuvo lugar entre indi-
viduos con un didmetro inferior a 15 ¢m, proba-
blemente dependiente de la densidad, y la que ocu-
rri6 entre drboles con dap superior a 20 cm, es decir,
entre individuos dominantes en el dosel, la cual
se corresponderia con mortalidad independiente de
la densidad. La forma de las distribuciones de di4-
metro de Franguia alnus e llex aquifolinm fue cla-
ramente descendente, con mortalidad en las clases
de ramafio menores, mis abundante en el caso de
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Fig. 2. Diagramas de dispersién de la edad frente al didmetro
para los Q. webur y E sylvatica vivos, con dap 2 5 ¢m, en cuatro
parcelas de bosque estudiadas en el monte de Caviedes, Canta-
bria. {Scatter diagrams of age against diameter of live Q. robur
and F sylvatira teees with dbh 2 5 cm, in four srands ar the Cavie-
des forest, Cantabria.}

E alnus y muy escasa en el caso de I aguifolinm (figu-
ra 1). Sin embargo, las distribuciones de ramaiio de
Salix atrocinevea y Pyrus cordata muestran una for-
ma unimoadal, con abundante mortalidad en las cla-
ses de tamafio pequefias e intermedias (figura 1).

En todas las parcelas estudiadas se distinguieron
dos cohortes bien diferenciadas para cada una de
las dos especies dominantes. Por un lado, 1a cohor-
te mds antigua, establecida entre 150 y 270 afios
atrds, se encuentra escasamente representada en
las parcelas C1 y C2, pero es abundante en las par-

~celas C3 y C4 (figura 2). La mdxima edad esti-

mada para la especie Q. robur fue de 272 aftios y de
2606 afios para F. sylvatica. Por otro lado se encuen-
tra la cohorte mds abundante, establecida entre
20y 80 afios atrds, de la cual forman parte la
inmensa mayorfa de los drboles con un dap infe-
rior'a 25 cm. En todos los andlisis de regresién
efectuados entre la edad y el didmetro, la relacién
obtenida fue altamente significativa (P < 0,001),
con valores de los coeficientes de determinacidn
de entre 0,55 vy 0,94 (tabla 1). Para Q. robur, la
mejor relacién obtenida fue lineal en las patce-
las C1 y C2, miencras que en las parcelas C3 y C4,
asi como para la totalidad de los drboles de esta
especie, fue potencial. Para E sylvatica, en todos
fos casos se obtuvo una relacién lineal (tabla 1),
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TABLA 1

RELACIONES EDAD-DIAMETRO PARA LOS Q. ROBUR Y E SYLVATICA VIVOS, CON DAP 2 5 CM, INCLUIDOS
EN LAS CUATRO PARCELAS ESTUDIADAS EN EL MONTE DE CAVIEDES, CANTABRIA. SE INDICAN LAS
ECUACIONES QUE OFRECEN MEJORES AJUSTES POR REGRESION DE MINIMOS CUADRADOS.
[AGE-DIAMETER RELATIONSHIPS FOR THE LIVE Q. ROBUR AND F. SYLVATICA TREES WITH DBH 2 5 CM IN
FOUR STADS AT THE CAVIEDES FOREST, CANTABRIA. THE BEST EQUATIONS OBTAINED BY MEANS OF
LEAST-SQUARES REGRESSION ARE SHOWED.}

Especie Parcela N Ecuacidn r? P

Q. robur Cl 41 edad = 3,75 + 2,11 dap 0,89 < 0,001
C2 9 edad = 15,00 + 1,96 dap 0,94 < 0,001
C3 21 log. (edad) = 1,58 + 0,92 log. (dap) 0,92 < 0,001
C4 50 log. (edad) = 1,76 + 0,85 log, (dap) 0,91 < 0,001
Total 121 log. (edad) = 1,70 + 0,81 log. {dap) 0,83 < 0,001

E sylvatica C1 44 edad = 19,92 + 1,81 dap : 0,35 < {0,001
C2 118 edad = 32,58 + 1,89 dap 0,59 = 0,001
C3 152 edad = 8,72 + 4,43 dap 0,89 < 0,001
C4 153 edad = 18,97 + 3,76 dap 0,84 < 0,001
Total 467 edad = 14,51 + 3,59 dep 0,76 < 0,001

N: nimero de drboles {number of trees].
#": coeficiente de determinacién [r-square coefficient].
P: nivel de significacién {significance levell.

Dinamica de las poblaciones

Los cambios que han experimentado las pobla-
ciones de Jas dos especies dominantes en el bos-
que, durante el perfodo 1900-1997, contrastan
entre especies y entre las diferentes parcelas estu-
diadas. Salvo en la parcela C1, ¢l nimero de
Q. robur supervivientes de la cohorte establecida
hace al menos 140 afios fue menor que el nime-
ro de F. sylvatica supervivientes, siendo para la
totalidad de las parcelas de 34 robles frente a 90
hayas (tabla 2). Sin embargo, el incremento en
drea basal experimentado por estos drboles fue
proporcionalmente mayor para Q. robur que para
E sylvatica, especialmente en las parcelas C1 y C2
en las cuales se registraron incrementos medios
de 0,44 y 0,48 m® por individuo de Q. robar, frente
alos 0,33 y 0,12 m® por individuo de F sylvatica.

En la parcela C3 fue donde los Q. robur maduros
presentaron un menot aumento del 4rea basal
durante los dltimos 98 afios, con 0,13 m? por drbol,
siendo el crecimiento medio para la totalidad de
los drboles maduros de esta especie de 0,26 m” por
individuo. En el caso de los E sy/vatica maduros,
el incremento medio en drea basal, tanto en las
parcelas C3 y C4 como en el total de todas las par-
celas fue de 0,13 m’® por individuo (tabla 2). En
todos los casos, tanto el niimero de individuos
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como el aumenrto en 4rea basal debidos a rege-
neracién durante el perfodo 1900-1997 fue nota-
blemente superior para F. sylvatica que para Q.
robar (tabla 2). El niimero total de individuos
muertos con dap inferior a 20 cm fue mayor en
el caso de (. robur, mientras que el niimero rotal
de drboles muertos con dap mayor o igual a 20 cm
fue mayor en el caso de E, syfvatica (tabla 2).

Los patrones de crecimiento radial de los drboles
maduros han sido distintos para Q. rebur y E sylva-
tica a lo largo de los dltimos 220 afios, siendo tam-
bién diferentes entre parcelas. Asi, en la parcela
Cl el crecimiento de Q. »obur fue mayor que el de
F sylvatica hasta el afio 1880, igualdindose el cre-
cimiento de ambas especies en esa fecha hasta el
momento actual (figura 3a). En la parcela C2, el
crecimiento de Q. robur fue mayor que el de
E sylvatica alo largo de la inmensa mayoria de los
iltimos 200 afios, equipardndose el crecimiento
radial de ambas especies hacia el afio 1970 (figu-
ra 3b). El crecimiento medio de Q. robur en la par-
cela C3 fue mayor que el de F. sylvatica durante el
petfodo 1795-1880, ambas especies crecieron con
una tasa media similar desde 1880 hasta 1930,
y desde esa fecha hasta la actualidad el crecimiento
medio de F sylvarica aumenté progresivamente
mientras que el de Q. robwr ha seguido una ten-

dencia ligeramente descendente (figura 3c). En
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TABLA 2

NUMERO DE INDIVIDUOS (N}, INCREMENTO DEL AREA BASAL (AAR, M?) E INCREMENTO MEDIO EN AREA
BASAL (AMAB, MYARBOL) DE Q. ROBUR Y F. SYLVATICA, DESDE EL ANO 1900 HASTA 1997,
POR PARCELAS Y EN LA TOTALIDAD DE LA SUPERFICIE DE BOSQUE ESTUDIADA (1,35 HA)
EN EL MONTE DE CAVIEDES, CANTABRIA.
[NUMBER OF TREES (N), BASAL AREA INCREMENT (AAB, M), AND MEAN BASAL AREA INCREMENT

(AMAB, M*TREE) OF Q. ROBUR AND F, SYLVATICA FROM 1900 TO 1997 IN FOUR STANDS AT
THE CAVIEDES FOREST, CANTABRIA.]

cual procedian las muestras, se constaté que la
tasa media de crecimiento de Q. robur era signi-
ficativamente mayor que la de E sylvatica duran-
te los afios previosa 1900 (TMC + 1 ET = 1,9 «
0,6 mm para Q. robury 0,9 = 0,4 mm para E sylva-
tica; t para muestras independientes = 7,84;
g.l. = 70; P < 0,001), mientras que ambos valo-
res medios no difirieron durante el periodo 1900-
1997 (YMC + 1 ET = 1,1 £ 0,5 mm para Q. rebur
y 1,1 = 0,4 mm para F sylvatics; ¢ para muestras
independientes = 0,07; g.1. = 70; P = 0,947). Este
resultado fue una consecuencia de la significati-
va disminucién de la tasa media de crecimiento
de Q. robur desde los afios previos a 1900 hasta
el perfodo 1900-1997 (¢ para cbservaciones apa-
readas = 7,15; g.l. = 31; P < 0,001), pues la rasa
media de crecimiento de E syfvatica para los dos

Muertos Muertos
Vivos > 140 afos Vivos < 98 afios dap < 20 ecm dap = 20 cm
Parcela N AAB AMAB N AAB N AAB N AAB
Quercus robur .
Cl 4 1,78 0,44 40 1,27 27 -0,15 6 -1,67
Cc2 5 2,40 0,48 4 0,18 3 0,04 4 —1,37
C3 7 0,94 0,13 19 0,14 22 -0,04 3 0,47
C4 18 3,62 0,20 59 0,36 23 -0,04 11 —2.83
Total 34 8,74 0,26 122 1,95 75 -0,27 24 —6,34
Fagus sylvatica
C1 1 0,33 0,33 67 1,27 - - - —
Cc2 6 0,72 0,12 143 3,29 20 0,06 1 -0,04
c3 36 4,54 0,13 234 1,32 28 -0,02 30 -3,74
C4 47 6,01 0,13 298 1,11 8 -0,02 15 ~1,94
Total 90 11,60 0,13 742 6,99 56 -0,10 46 —3,72
la parcela C4, por otra parte, ambas especies mos- s Parcela C1 | — o }":ﬁé’?ca]
s - . . . N 4 e B8 i
traron un patrén de crecimiento muy similar, dis- .
tinguiéndose breves periodos de unos 20 a 25 afios ,
en los cuales Q. robur crecié mas que E sylvatica. ;
Durante los ltimos 23 afios esta tendencia se o - _ -
. Y . Nyg= 5 Ne=4 Parcela C2 b
invirti6, presentando la segunda especie un mayor 4
crecimiento medio (figura 3d). 3
2
Cuando los drboles maduros fueron considerados .
ent CONjunto, sin tener en cuenta la parcela de la 0 . :

~ MNe= 356 Parcela C3 c|

Anchura media de los anillos (mm}
[
T

0 L L L L
Ng= 17 Ng= 48 Farcela C4 d

1850 20060

Afio de calendario

1800

Fig. 3. Crecimiento radial medio para los Q, rebury I sylvatica madu-
ros en cada una de las parcelas estudiadas, obtenidos a partir de rodos
los dcboles vivos con edad superior a 155 afios. Se indica el nime-
ro de vestigos de Quercus (N y de Fagus (INg) utilizados para la obten-
cién de cada cronologia promedio. [ Average radial growth of matu-
re . robur and F sylvatica trees in four forest plots, calculated from
trees older than 153 years. The number of Quercs (Ng) and Fagus
(NE) cores included in each mean chronology, are showed.}
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periodos no varid significativamente (¢ para obser-

vaciones apareadas = 1,42; g.1. = 39; P = 0,163).

Competencia y crecimiento

Las tasas medias de crecimiento en 4rea basal expe-
rimentadas por los (. #0bzr con un tamafio de entre
5 a 30 ¢mn de dap fueron significativamente mayo-
res que para los F sylvatica de las mismas clases
de tamafio (figura 4a). Sin embargo, la tasa media
de crecimiento en altura de ambas especies tinica-
mente difirié para los individuos de 5 a 10 cm de
dap, la cual fue significativamente mayor en el caso
de Q. robur (figura 4b). Los indices tanto de com-
petencia como de cierre del dosel, difirieron entre
los Q. robur y E sylvatica de la cohorte més recien-
te para una tnica clase de tamafio. Los F. sylvatica
de 5 a 10 ¢m de dap mostraron un indice de com-
petencia significativamente mayor, mientras que
el indice de cierre del dosel fue mayor para los
Q. robur de 15 a 20 cm de dap (figuras 4c y 4d).

El indice medio de competencia total calculado
para los Q. robur de la cohorte mis reciente fue sig-
nificativamente menor que el mismo para E, sylva-
t2ca (valor medio = 1 ET = 5,7 + 0,8 para Q. robur
s, 16,6 = 2,4 para E sylvatica; prueba de Mann-
Whitney: U = 6681,0,N = 314, P = 0,008). Ade-
mds, el maximo indice de competencia obtenido
para un individuoe de Q. robur fue 48,2 mientras
que para F. sylvatica fue 266,5, exactamente 5,5
veces mayor que el anterior. Sin embargo, no se
detectd una diferencia significativa entre los indi-
ces medios de cierre del dosel para ambas especies
(valor medio + 1 ET = 1,0 + 0,1 para Q. robur vs.
0,9 + 0,1 para E sylvatica; prueba de Mann-Whit-
ney: U = 8202,0; N = 314; P = 0,706).

En el caso de Q. robur, los valores medios de los
indices de competencia intra- o interespecifica,
asi como los indices de cierre del dosel ejerci-
dos por la misma o distinta especie, no difirie-
ron significativamente para las distintas clases
de tamafio, ni para la totalidad de los. indivi-
duos de la cohorte mis reciente (figura 5). La
unica excepcidn se encontrd en el caso de los
arboles con dap de 30 a 45 c¢m, en los cuales el
indice de competencia intraespecifica fue sig-
nificativamente mayor (P < 0,05) que el de
competencia interespecifica (figura 5a). Sin
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Fig, 4. Valores medios {+ 1 ET) de las tasas medias de} creci-
miento en drea basal y en altura y de los indices de competencia
y de cierre del dosel, calculados a pastir de los individuos vivos
de F sylvatica y Q. robur pettenecientes 2 la cohorte més recien-
te, para distinras clases de didmerro. Se indican con un aste-
risco los valores medios que difieren significativamente entre
especies (P < 0,05} segtin la prueba # pata datos no apareados,

" {Mean (+ 1 SE) values of radial and height growth rares, and

competition and canopy closure indices, calculated from che
live F sylvatica and . robur trees belonging co the recentmost
cohort. Asterisks: mean values significantly (P < 0.05) different
between species, according to unpaired # tests.}
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embargo, en el caso de los F syleatica de la cohor-
te mds reciente con dap < 30 cm, as{ como para
la totalidad de los mismos, fos indices de com-
petencia intraespecifica fueron significati-
vamente mayores que los de competencia inte-
respecifica (figura 5b), y ademas los indices de
cierre del dosel ejercidos por la misma especie
fueron significativamente mayores que para
otras especies (figura 5d).

La competencia interespecifica y el sombreado ejer-
cido por drboles del resto de las especies, mostra-
ron una relacién inversa significativa con el incre-
mento en area basal de los Q. robur pertenecientes
a la cohorte mis reciente (rabla 3). Esta relacién fue
en todos los casos no significativa para la compe-
tencia intraespecifica, y significativa e inversa para
el sombreado ejercido por drboles de la misma espe-
cie dnicamente en la parcela C1 y para la totali-
dad de los Q. robur (tabla 3). El aumento en 4rea
basal de los E sylvatica de la cohorte mds reciente
durante los altimos 5 afios estaba relacionado de
forma inversa con la competencia interespecifica
en la parcela C1, mientras que en las parcelas C2,
C3 y C4 y para la totalidad de los individuos esta
relacién se encontrd con la competencia intraes-
pecifica (tabla 3). La intensidad del sombreado cau-
sado por los drboles de la misma especie mostré una
relacién inversa con el aumento endrea basal de los
E sylvatica pertenecientes a [a cohorte més recien-
te, existiendo la misma relacién en el caso del som-
breado ejercido por ¢l resto de las especies, salvo en
la parcela C2 (tabla 3).

Patrones espaciales, regeneraciéon
y mortalidad

Los drboles pertenecientes a la cohorte mds reciente
{edad < 98 afios), se distribufan predominantemente
en agregados para todo el rango de distancias ana-
lizado (0-25 my). Las Gnicas excepciones fueron los
F sylvatica de la parcela C2, y los Q. #obur de las par-
celas C1 y C3, los cuales mostraron un patrén alea-
torio a gran escala espacial (tabla 4). Sin embargo,
los arboles maduros {edad > 140 afios) mostraron
una distribucién aleatoria para todo el rango de
distancias analizado, con la (inica excepcién de los
E sylvatica de la parcela C4, con patrén en agre-
gados a pequefia escala espacial (tabla 4),
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TABLA 3

CORRELACIONES PARCIALES ENTRE EL LOGARITMO DEL INCREMENTO EN AREA BASAL EN LOS ULTIMOS
5 ANOS (AAB5), CON LOS LOGARITMOS DE LOS INDICES DE COMPETENCIA Y DE CIERRE DEL DOSEL, PARA
LA MISMA Y DISTINTA ESPECIE, DE LOS INDIVIDUOS PERTENECIENTES A LA COHORTE MAS RECIENTE.
[PARTIAL CORRELATIONS BETWEEN THE LOGARITM OF BASAL AREA INCREMENT IN 5 YEARS (AABS),
AND THE LOGARITMS OF COMPETITION AND CANOPY CLOSURE INDICES, FOR THE SAME AND
DIFFERENT SPECIES, OF TREES BELONGING TO THE RECENTMOST COHORT.]

log (IC) log (ICDy}
Especie Parcela gl intra inter intra inter
G. robur C1 27 —0,32 —0,52%# —0,48%* —0,68%%%
C4 24 0,03 —0,04%%% —0,35 —0,50%%
Total 66 -0,10 ~{,33%% —0,34%% —(},5F¥EH
E sylvatica C1 24 -0,38 =(,67*%+ —0,40* —0,067%%%
C2 66 —0,29% —0,06 ~0,48% %% 0,15
c3 64 -0,26% 0,09 0,43 %% 0,415
C4 80 —0,35% % -0,21 —0,61 4% —0,37%%
Total 243 —(,38HH&= -0,05 —0,33%#* 0, 33 xE%
*P < 0,05
#% P = 0,01
4% P o (,001,

La disposicién espacial de la regeneracién de Q.
robury de E sylvarica ocurrida durante el siglo xx
en las parcelas C3 y C4, se ha visto condicionada
en gran medida por la presencia de drboles madu-
ros, con edades superiores a 140 afios. Asi, los
individuos de Q. #obzr con edad inferiora 55 afios
de la parcela C3 muestran repulsién espacial sig-
nificativa con los E sylvatica maduros para dis-

tancias de 2 a 10 m, mientras que en la parcela
C4 muestran repulsioén con los Q. #obur maduros
para distancias de 4 a 10 m, y también repulsién
con los E sylvatica maduros para distancias de 2
a 13 m (figuras Ga, Ge y 6f). También los F sylva-
tica con edades inferiores a 75 afios muestran
repulsién espacial con los drboles maduros de su
misma especie para distancias de 0 2 16 men la

TABLA 4

PATRONES ESPACIALES PARA LOS F. SYIVATICA Y Q. ROBUR VIVOS CLASIFICADOS EN DOS CLASES DE
EDAD. SE INDICAN LAS DESVIACIONES SIGNIFICATIVAS (P < 0,05) RESPECTO DEL PATRON ALEATORIO
DE LA FUNCION EMPIRICA I(#)- OBTENIDAS MEDIANTE 100 SIMULACIONES DE MONTECARLO.

[SPATIAL PATTERNS OF THE LIVE E SYLVATICA AND Q. ROBUR TREES CLASSIFIED IN TWO AGE CLASSES.

THE SIGNIFICANT (P < 0.05) DEVIATIONS FROM A RANDOM PATTERN OF THE EMPIRICAL
L{t}-# FUNCTION, OBTAINED FROM 100 MONTECARLO SIMUJLATIONS, ARE SHOWED.]

Distancia (m)
Edad Especie Parcela N 1 3 5 7 9 1t 13 15 17 19 21 23 25
< 98afios  E sylvatica C1 43 A A A A A A A A A A A A A
' Q2 112 A A A A A A A A + A A s .
3 16 A A A A A A A A A A A A A
C4 106 A A A A A A A A A A A A A
Q. robur Ci 37 . A A A A A A A A A ¢ e
C3 14 A A A A A A A A A A A . .
C4 32 A A A A A A A A A A A A A
»>140afios F sylvatica C3 36 . . . . . . . . e . . ¢ .
C4 47 A A . . . . - . . . . . .
0. vobur C4 18 . . . . . . » . . . . . .

A: patrén en agregados [clumped pattern].
*: patrén aleatorio [random pactern].
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Fig. 6. Interaccién espacial encte individuos de diferente cohorste para Q. robur y F. sylvatica en las parcelas C3 y C4. Se representa la
funcitén empirica L;5(£)-+ para distintos valores de la distancia #, junto con los intervalos de confianza (P < 0,05} para la hipé6tesis de
independencia espacial, obtenidos mediante 100 simulaciones de Montecatlo. Valores por debajo del érea sombreada: repuisién
espacial. {Spatial interaction among the Q. roburand E sylvatica trees belonging to different cohort in the C3 and C4 stands, The empi-
rical L1x(#)- funcrion, and the confidence interval (P < 0.05) for the spatial independence hypothesis, obtained from 100 Montecarlo
simulations, are showed. Values below the shaded area: spatial repulsion.} o
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Fig. 7. Interaccidn espacial entre individuos de la misma cohorte para Q. rebur y F sylvatica en las parcelas C1, C3 y C4. Se represen-
ta la funcién empirica Ly3{2)- para distintos valores de la distancia ¢, junto con los intervalos de confianza (P < 0,05) para la hipdte-
sig de independencia espacial, obtenidos medianre 100 simulaciones de Montecarlo. Valores por encima del drea sombreada: atrac-
ci6n espacial. [Spatial interaction among the Q. vobur and F syleatica trees belonging to the same cohort in the C1, C3 and C4

_ stands. The empirical L(#)-# function, and the confidence interval (P < 0,05) for the spatial independence hypothesis, abrained
from 100 Montecarlo simularions, are showed. Values above the shaded area: spatial attraction.] -

196



Ecologia, N.° 15, 2001

parcela C3,yde 2a 11 men la parcela C4, mien-
tras que con los Q. #obur maduros en la parcela C4
muestran independencia espacial para todas las
distancias analizadas, desde O hasta 25 m (figu-

ras 6b, 6¢ y 6d).

La interaccién espacial existente entre Jos indivi-
duos de Q. robur y de E sylvatica pertenecientes a
la cohorte mds reciente fue, en la parcela C1, de
atraccion espacial para distanciasde a6 my
de independencia en el resto de las distancias ana-
lizadas (figura 7a). Sin embargo, en las parcelas
C3 y C4 los individuos j6venes de ambas especies
fueron espacialmente independientes desde los 0
a los 25 m, salvo para la distanciade 3 men la
parcela C3, en que existi6 atraccién espacial (figu-
ras 7b y 7c). Los drboles maduros de ambas espe-
cies (edad > 140 afios) presentaron independencia
espacial para todo el rango de distancias analiza-
do en las parcelas C3 y C4, salvo puntualmente
en la parcela C3 para la distancia de 24 m y para
las distancias de 11 y 14 m en la parcela C4, en
las cuales se detecté atraccién espacial significa-
tiva (figuras 7d y 7¢).

Fueron analizados los patrones espaciales de la
mottalidad, dentro de la cohorte mds reciente, en
las parcelas C1 y C4 para Q. robur y en las parce-
las C2 y C3 para E sylvatica, por ser éstas las pobla-
ciones que presentan un ndmero suficiente de
drboles muertos. Los Q. robur vivos se distribu-
yeron en agregados tanto en la patcela C1 como
en la C4 (tabla 4), y en ninguna de estas dos par-
celas la disposicion espacial de los Q. robur super-
vivientes difiri6 de lo esperado bajo mortalidad
aleatoria (figuras 8a y 8b). También los F sylva-
tica vivos se disponian en agregados en las par-
celas C2 y C3 (tabla 4). Sin embargo, los E syva-
tica vivos difirieron en su patrén espacial respec-
to de la hipGtesis de mortalidad aleatoria. En la
parcela C2 se distribufan segiin un patrén m4s
regular que lo esperado bajo mortalidad aleato-
ria para las distancias de 0 2 7 m (figura 8¢), en
tanto que en la parcela C3 la regularidad se pre-
sentd para el rango de distancias de 5422 m, no
desvidndose de los resultados predichos por la
hipétesis para el resto de las distancias (figura 8d).

Los patrones espaciales de la mortalidad de los
arboles maduros fueron estudiados en las parce-
las C3 y C4, las inicas que presentaron un tamafio

N = 40 Parcela C 1 a
Q. robur

N = 59 Parcela C4 b
g Q. robur

Lyt

—_a | 1 1 1
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F. sylvatica
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Fig. 8. Anilisis espacial de la mortalidad para Q. rebury E sylva-
tica en las parcelas estudiadas en el monte de Caviedes, Canca-
bria, S¢ muestra la funcién empirica L{)-s para los 4rboles vivos
junto cor los incervalos de confianza (P < 0,05) para la hipéte-
sis de maortalidad aleatoria. Valores por debajo del drea sombreada:
patrén regular, [Spatial analysis of Q. rebur and B sylvatica mos-
tality in four stads at the Caviedes forest, Cantabria. The empi-
rical L{A-¢ funceion of live trees, and the confidence interval
(P < 0,03) for the random moreality hypothesis, obtained from
100 Montecarlo simulations, are showed. Values below the sha-
ded area: regular pattern.]
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Fig. 9. Patrones espaciales de los drboles maduros vivos {edad >
150 afios} + muertos (dap > 25 cm) y sélo vivos, en las parcelas
C3 y C4. Se muestra fa funcién empirica L{#)-# juato con los inter-
valos de confianza (P < 0,05) para la hipétesis de distribucién
aleatoria. Valores por encima del drea sombreada: pattdn en agre-

gados. [Spatial patterns of mature live (> 150 years old) + dead ~

(> 25 cm in dbh) trees, and live trees only, in the C3 and C4
stands. The empirical L(#)-t function, and the confidence inter-
val (P < 0,05) for the sparial randomness hypothesis, obtained
from 100 Montecarlo simulations, are showed, Values above the
shaded area: clumped pattern.}
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de muestra adecuado. En la parcela C3, los drbo-
les maduros vivos + muertos se dispusieron en
agregados para las distanciasde 4 a 11 m, y segiin
un patrdn aleatorio para el resto de distancias (figu-
ra 9a), mientras que los 4rboles vivos maduros de
la misma parcela presentaron un patrén aleatorio
para todo el rango de distancias estudiado (figu-
ra Ob). Los drboles vivos + muertos maduros de
la parcela C4 mostraron un patrén en agregados
para distancias de 0 a 15 m, aleatorio en el resto
{figura 9¢). Por otra parte, los drboles maduros
supervivientes en la parcela C4 se distribuyeron
de forma aleatoria para todo el rango de distancias
analizado, salvo puntualmente para la distancia
de 1 m, en que se detectd agregacién (figura 9d).

Perturbacién y tendencias sucesionales

La sucesidn autogénica que tendria lugar en el bos-
que estudiado en ausencia de perturbaciones exdge-
nas fue simulada mediante el programa FORSKA
para supetficies de 0,1, 0,5 y 1 ha, incluyendo a las
especies (. vobur, F sylvatica, P. covdata y S. atrod-
nerea, las cuales son las mds abundantemente repre-
sentadas en el dosel del bosque de Caviedes. A la
escala de 0,1 ha es muy evidenre la existencia de
una ciclicidad en Ia dindmica del bosque, en cuan-
to a la densidad de arboles de las distintas espe-
cies (figura 10a). La longitud de los ciclos varfa
entre 50 y 100 afios y afecta a todas las egpecies con-
sideradas. A pesar de que la tasa de establecimiento
considerada fue la misma para todas las especies
(5 individuos ha™ afic™), la especie mds abundan-
te fue E sylvatica, seguida de Q. robar, mientras que
P. cordata y S. atrocinerea mostraron un patrén de
variacién muy similar. A medida que la supetficie
considerada aumentd, el patrén ciclico fue ate-
nudndose y, en especial para los periodos mds avan-
zados de la sucesién, las especies Q. vobur, P. corda-
ta v 8. atrocinerea se vieron representadas de forma
mds constante, pasando a ser mds acusado el pre-
dominio de E sylvatica (figuras 10by 10c).

La identificacién de liberaciones en las series de
crecimiento procedentes de todos los drboles
maduros incluidos en las 1,35 ha de bosque estu-
diadas, permitié reconocer las perturbaciones més
relevantes ocurridas durante los Gltimos 200 afios.
Las liberaciones del crecimiento fueron mds fre-
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Fig. 10. Simulaciones de la dindmica sucesional autogénica en
el besque de Caviedes, Canrabria, obtenida mediante el programa
FORSKA, para superficies de 0,1, 0,5 y 1 ha, comprendiendo un
periodo total de 500 afios. [Antogenic succession at the Caviedes
forest, Cantabria, simulared by means of the FORSKA model, for
the 0.1, 0.5, and 1 ha forest surfaces, during a 500-year pericd.}

cuentes en los siguientes perfodos: 1875-1884,
1925-1934, 1955-1959 y 1975-1979 (figura
11a). Relacionada con el primer periodo de libe-
raciones del crecimiento se produjo una dismi-
nucién del crecimiento radial de los arboles
maduros de ambas especies respecto de lo espe-
rado segtin las cronologias control (figura 11b),
mientras que la regeneracidn de Q. robur fue
inexistente y muy escasa la de E sylvatica duran-
te este perfodo (Gnicamente 2 ejemplares super-
vivientes; figura 11c).

El segundo de los perfodos de perturbacién, por -

el contrario, coincidié con un aumento del creci-
miento radial de F sylvatica respecto de su crono-
logia control, el cual se mantuvo hasta la actuali-
dad, y con el inicio de la regeneracién masiva de

esta misma especie. Unos 10-15 afios mds tarde,

coincidiendo con un leve incremento en la fre-
cuencia de liberaciones del crecimiento en 1940-
1944, se produjo un pico ascendente en el creci-
miento radial de (). rebur, el cual volvié a descen-

N.% da &rboles
con liberacian

- Fsplvatica
— & robur
T I Crecimiento
re la

ot serie control

_1 | Grecimianto
bajo la serie
control
‘2 T T v v T T T T T v
80 | =3 F syhatica ;
== O robur

Diferencia entre tasas
de erecimiante (mm}

| NF =467
e Na=121

N9 de arboles
superviviantas
5
T

Afio de calendario

Fig. 11. (a) Namero de drboles con liberaciones del crecimiento
radial, (b) diferencias entre las tasas de crecimiento de la cronolo-
giaafectada por perturbaciones y la cronologia control, suavizadas
mediante un filtro de baja frecuencia de 13 afios, y (¢) estructuras
de edad de E sylowtica y Q. rebur en las 1,35 ha de bosque estudia-
das. Se indican el niimero de Fages (Np) y de Qrercas (Ng) utiliza-
dos parz el andlisis del crecimiento (a) y para la estimacién de la
edad {c). [#) Number of trees showing growth releases, &) diffe-
rences between an affected-by-disturbances chronolegy and a con-
trol chronology, smeothed by means of a 1 3-years low-pass filrer,
and {¢) E syfeatica and Q. robur age structures in 1.335 ha forest
surface. The number of Fagus (Nr) and Quercrs (Ng) trees used
for growth analysis (a) and age estimation (c}, are showed.}

derafios mds tarde (figura 11b), y se inicié el esta-
blecimiento de la nueva cohorte de esta especie
(figura 11c). Las liberaciones registradas en los
afios 1950 y 1970 fueron sincronicas con sendos
ligeros aumentos en el crecimiento radial de
E sylvatica respecto de su cronologfa control.
Durante las tiltimas décadas del registro tempo-
ral estudiado, el crecimiento de E sylvatics se man-
tuvo por encima de los esperado, mienttras que el
crecimiento de Q. robur descendié con ligeras fluc-

‘tuaciones por debajo del control (figura 11b).

La probabilidad de que cualquier 4rbol maduro,
ya sea Q. robur o E sylvatica, sea reemplazado por
un Q. rebur joven es pequefia en todas las parcelas
estudiadas, con un valor minimo de 0% y un méxi-
mo de 9% (tabla 5). La probabilidad de que un
E sylvatica joven sustituya en el dosel a un Q. robur
maduro es variable entre parcelas, con un minimo
de 27% en la parcela C1 y un méximo de 81%
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TABLA 5

MATRIZ DE TRANSICION QUE MUESTRA LA PROBABILIDAD (%) DE QUE UN Q. ROBUR O F. SYLVATICA
MADURO SEA REEMPLAZADO POR UN SUCESOR DE LA MISMA O DISTINTA ESPECIE. OTRAS ESPECIES
INCLUYE SALIX ATROCINEREA, PYRUS CORDATA, FRANGULA ALNUS, CORYLUS AVELIANAY
CRATAEGUS MONOGYNA.

[TRANSITION MATRIX SHOWING THE PROBABILITY (%) THAT ANY MATURE Q. ROBUR OR F. SYLVATICA
TREE BEING REPLACED BY A SUCCESSOR OF THE SAME OR DIFFERENT SPECIES. OTHER SPECIES
INCLUDES SALIX ATROCINEREA, PYRUS CORDATA, FRANGULA ALNUS, CORYLUS AVELLANA AND
CRATAEGUS MONOGYNA.]

Potencial reemplazamiento por

Individuo actual Parcela Quercus robur Fagus sylvatica Hex agquifolium Otros

Quercus vobur C1 5 27 48 20
C2 o 35 54 11
C3 1 81 14 4
c4 9 57 20 13

Fagus sylvatica Cz2 0 73 18 9
C3 8 72 13 7
C4 2 62 30 6

en la parcela C3, en tanto que la probabilidad de
que los ejemplares maduros de E syfpatica se auto-
rremplacen es consistentemente elevada, con valo-

resde 622 73% (tabla 5). La probabilidad de que .

un Q. robur sea sustivuido por Iex aguifolinm es ele-
vada en las patcelas C1 y C2, de 48 y 54%, res-
pectivamente, y mds moderada en las parcelas C3
y C4, con valores respectivos de 14 y 20%. En el
caso de F. sylvatica, la probabilidad de que un drbol
maduro sea reemplazado por I. aguifolinm varia
entre 13% en la parcela C3 hasta 30% en la par-
cela C4 (tabla 5). Sin embargo, estas probabili-
dades no deben ser interpretadas como indicati-
vas de un potencial reemplazamiento en el dosel
forestal superior de cualquiera de las dos especies
dominantes por [. aguifolinm, sino como indica-
tivas del grado de asociacién espacial que existe
entre esta especie propia del sotobosque y las espe-
cies dominantes integrantes del dosel forestal prin-
cipal. Finalmente, la probabilidad de que un
Q. vobur maduro sea reemplazado por un individuo
de cuzalquiera de las especies Salix atrocinerea, Pyvus
cordata, Frangula alnus, Corylus avellana o Cratae-
gus monogyna varia entre parcelas, siendo maxima
en la parcela C1 con un 20% y minima en la par-
cela C3 con 4%. La probabilidad de que un indi-
- viduo de cualquiera de estas cinco especies susti-
tuya a un F sylvatica maduro es escasa en todas
las parcelas, oscilando entre 6% en la parcela C4
v 9% en la parcela C2 (tabla 3).
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En el diagrama de transicidn para la totalidad
de la superficie de bosque estudiada se puede
observar que F sylvatica es la especie con mayor
probabilidad de autosustituirse con un 70%, fren-
te a . vobur que presentd una probabilidad del
7% de autorremplazamiento (figura 12). Ademds,

70% ' 7%

Fagus
sylvatiea

Wex m: Otras

aquifoliuin especies

Fig. 1Z. Diagrama de transicidn para el bosque de Caviedes, Can-
rabria, en el que se muestran las discintas especies y la probabi-
lidad porcentual de que un drbol madure sea reemplazado por
otro de la misma o diferente especie. Otgas especies como en la
tabla 5. [Transition diagram for the Caviedes forest, Cantabria,
showing the tree species, and the percentage probability of domi-
nant rree replacement by a successor of the same or different spe--
cies. Other species as in table 5.}
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se observa que la probabilidad de que un Q. rebur
maduro sea sustituido por un F, sylvatica joven
es del 53% mientras que la probabilidad inversa
es tan sélo del 6% (figura 12). Finalmente, es de
destacar la moderada probabilidad de sustitucién
de las especies dominantes por Ilex aquifolinm
(26% en el caso de Q. robur y 18% para E sylva-
tica, indicativas del grado de asociacién espacial
existente entre la especie del sotobosque 1. aqui-
folium y ambas especies dominantes) y la escasa
probabilidad de que cualquier individuo de las
dos especies dominantes sea sustituido por una
de las especies Salix atrocinerea, Pyrus cordata, Fran-
gula alnus, Corylus avellana o Crataegus monogyna
“(14% para Quercus y 6% para Fagus).

DISCUSION

Las poblaciones de F sylvatica y (). robar estudia-
das en el bosque de Caviedes presentan una estruc-
tura de tamafios balanceada, mostrando un buen
ajuste global a un patrén potencial (figura 1), Cuan-
do las poblaciones de estas especies pertenecien-
tes a las diferentes parcelas fueron analizadas por
separado, también se obtuvieron ajustes signifi-
cativos a las funciones potencial, exponencial nega-
tiva y de Weibull monoténica descendente (ROZAS
2001). Estos resultados muestran la existencia de
poblaciones con una aceptable capacidad de rege-
neracion paraambas especies dominantes, presen-
tando un nutrido grupo de individuos que poten-
cialmente pueden pasar a formar parte del dosel
forestal principal (PARKER & PEET 1984). La exis-
tencia de mortalidad dependiente de la densidad
en las especies dominantes puede ser la causa de
que los individuos muertos sean mds frecuentes
en las clases de tamafio pequeiias de una cohorte.
Cuando tiene lugar la mortalidad dependiente de
Ia densidad, ésta suele ser una consecuencia de Ia
competencia asimétrica entre individuos vecinos
“de diferente tamafio, con clara desventaja de los
individuos menores frente a los de mayor tamafio
(WEINER 1988).

En cuanto al resto de las especies, podemos obser-
var que, en los casos de 8. atrocinerea y P. cordata,
mds del 50% de los individuos con dap menor
que 20 cm se encuentran muertos (61,9% para
- 8. atrocinerea’y 56,3% para P. cordata). Las distri-

buciones de didmetro de estas dos especies son
ademds unimodales (figura 1), con escasez de indi-
viduos de pequefio didmetro, lo cual indica que
se trata de especies cuyas poblaciones se estable-
cieron en un momento determinado, posible-
mente tras las perturbaciones mds importantes
ocurridas durante las dltimas décadas, y en la
actualidad no existe reclutamiento de nuevos indi-
viduos (DUNCAN 1993). Por otra parte, las estruc-
turas de tamafio de F a/nus y de L aguifolium ptre-
sentan una forma descendente, con gran abun-
dancia de individuos de pequefio tamafio, lo cual
indica que la regeneracién de estas especies se
mantiene en la actualidad. Los porcentajes de mor-
talidad de estas dos especies, un 31,3% para
E alnus y un 2,3% para I. aquifolium, estin de
acuerdo con su cardcter intolerante y tolerante a
la sombra, respectivamente. F a/nus es una espe-
cie pionera que nunca alcanza grandes tamafios
ni edades prolongadas, por lo que es capaz de
desarrollar todo su ciclo vital en huecos pequefios
del dosel de escasa duracién. I aquifolium, sin
embargo, es una especie propia del sotobosque,
por lo que puede desarrollar todo su ciclo vital
bajo un dosel forestal, ademds de poseer la capa-
cidad de auroremplazarse y expandirse median-
te crecimiento vegetativo (Koor & HILGEN 1987).
Ambas especies, por lo tanto, son capaces de per-

" petuar sus poblaciones ailn en perfodos de gran

estabilidad en el dosel forestal.

Las regresiones edad-didmetro fueron significa-
tivas en todos los casos estudiados. Sin embar-
go, estas relaciones no tienen una base biolégi-
ca, ya que las estructuras de edad en las cuatro
parcelas estudiadas, tanto de E sylvatica como
de Q. robur, indican la existencia de dos cohortes
principales separadas en el tiempo (RoOzAs 2001).
Este hecho exagera notablemente la correlacién
entre el didmetro y la edad para las poblaciones
consideradas de forma global (STEWART 1986;
TAYLOR et 2f. 1996). En realidad, cada una de las
cohortes presenta una relacién edad-didmetro par-
ticular, la cual es indicativa del proceso de rege-
neracién y de la variabilidad de las tasas de cre-
cimiento dentro de la cohorte. Por ejemplo, los
E sylvatica con unos S0 afios de edad de las par-
celas C1 y C2 presentan un rango de didmetros
de entre 5 y 40 cm, mientras que en las parcelas
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C3 y C4 su tamafio varia entre 5 y 22 cm, debi-
do a una menor diversificacién de las tasas de cre-
cimiento. En los diagramas edad-didmetro es asi
mismo evidente la forma en que se ha produci-
do la diversificacién de las tasas de crecimiento.
Los drboles establecidos al inicio de cada cohor-
te muestran una notable variabilidad de didme-
tros, lo cual indica una mayor diversificacién de
las tasas de crecimiento. Sin embargo, para indi-
viduos establecidos mds tarde, la variabilidad de
tamafios es cada vez mds reducida, pues su creci-
miento estd limitado por la exisrencia de drboles
previamente establecidos. Este fenémeno produ-
ce una forma caracteristica en los diagramas edad-
didmetro, en tridngulo rectdngulo invertido para
cada cohorte (figura 2).

En relacién a los patrones de regeneracién, E sylva-
tica es capaz de establecerse en las proximidades
de individuos maduros, especialmente de Q. robur,
mientras que el establecimiento de Q. robur no
tiene lugar junto a drboles maduros. De hecho,
los Q. robur de la cohorte més reciente muestran
repulsién espacial con todos los drboles maduros
para distancias de al menos 10 m, mientras que
los E sylvatica de la cohorte mds reciente tinica-
mente muestran repulsién con las hayas maduras,
siendo su distribucién espacial independiente de
los robles maduros (figura 6). Este resultado, pues-
to de manifiesto anteriormente (R0OzAS 2001), es
indicativo de la necesidad de espacios abiertos o
de claros en el dosel forestal para que se produz-
ca la regeneracién de Q. #obmr, mientras que el dni-
CO requisito para que tenga lugar el estableci-
miento de nuevos individuos de F. sylvaticz es la
ausencia de un dosel formado por dtboles madu-
ros de su propia especie.

La evidencia de que el establecimiento de j6ve- -

nes hayas se puede producir en espacios abiertos
no es contradictoria con su cardcter de especie tole-
rante a la sombra, ya que las semillas de esta espe-
cle son capaces de germinar bajo un dosel de 4rbo-
les de su propia especie. De hecho, en un bosque
de F sylvatica, las plantulas de 2 afios de edad de
esta especie son significativamente mds abun-
dantes bajo el dosel que en los claros o bordes de
claros, pasando a ser mds abundantes en los cla-
ros y bordes de claros que bajo el dosel cuando
alcanzan los 4 afios de edad (PELTIER e 2/. 1997).
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Es decir, la segregacién espacial existente entre
hayas jévenes y maduras no tiene su origen en
Ia fase inicial del establecimiento, en el momen-
to en que se produce la germinacidn, sino que
es una consecuencia de la supervivencia diferen-
cial de las pldntulas durante sus primeros afios
de vida, siendo menor entre las plantulas esta-
blecidas bajo un dosel de hayas maduras. Un com-
portamiento idéntico al de E sylvatica muestran
otras especies tolerantes a la sombra, como es el
caso de las coniferas Pramnopitys ferruginea de
Nueva Zelanda o Abies lasiocarpa de Norte Amé-
rica, las cuales pueden establecerse bajo un dosel
formado por otras especies arbdreas, mientras que
su regeneracién no se produce bajo individuos
maduros de su misma especie (LUSK & OGDEN
1992; BUSING 1996).

Respecto al crecimiento y la supervivencia de
los individuos de la cohorte mds reciente en rela-
c16n con la competencia, E sylvatica puede sobre-
viviraun indice de competenciadel orden de 5,5
veces superior al mdximo capaz de soportar cual-
quier individuo de (. robur. Aunque para ambas
especies la intensidad de la comperencia que
soporta un individuo disminuye con su tamafio,
las hayas con didmetro inferior a 10 cm sopor-
tan una competencia significativamente mds
intensa que los robles del mismo tamafio, lo cual
es indicativo de que pueden sobrevivir a condi-
ciones mucho mds restrictivas desde el punto de
vista de la competencia (figura 4). En cuanto a
la naturaleza de la competencia es evidente que,
para todos los individuos con didmetro inferior
a 30 cm, las intensidades de competencia intra-
o interespecifica que soportan los Q. robur no se
diferencian significativamente, mientras que para
E sylvatica 1a intensidad de la competencia intraes-
pecifica es significativamente mayor que la inten-

- sidad de la competencia interespecifica (figura 5).

Los resulrados obtenidos para Q. robur indican la
existencia de una competencia intraespecifica poco
importante en el seno de las poblaciones estu-
diadas. La independencia de los procesos de cre-
cimiento radial y de motrtalidad de Q. robur con
respecto a la competencia intraespecifica queda
de manifiesto a partir de dos evidencias empiri-
cas: 1) El aumento en 4rea basal experimentado
por los individuos de la cohorte més joven es inde-
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pendiente del {ndice de competencia intraespe-
cifica, pero estd significativamente relacionado
de forma inversa con el indice de competencia
interespecifica (tabla 3). 2) Los andlisis espaciales
de la mortalidad de . rebwr en las parcelas Cl y
C4 indican que para ninguna de las distancias ana-
lizadas los patrones espaciales de los individuos
supervivientes se desvian de los patrones espera-
dos si la mortalidad se produjese de forma alea-
toria (figura 8). Este resultado es indicativo de
una nula influencia de la competencia intraes-
pecifica sobre la mortalidad de la especie Q. robnr
en ambas parcelas (KENKEL 1988).

Los resultados obtenidos en el presente trabajo
indican también que tanto el crecimiento radial
como la mortalidad de F sylvatica estan condi-
cionados fundamentalmente por la competencia
intraespecifica. La dinica excepcién parece ser la
poblacién de la parcela C1, con ausencia de mor-
talidad (tabla 2) y un crecimiento radial signi-
ficativamente relacionado de forma inversa con
el indice de competencia interespecifica (tabla 3).
Una explicacion l6gica a esta excepcidn puede
ser que en la parcela C1 la importancia de la po-
blacién de F sylvatica es escasa en comparacién
con €] resto de las parcelas (Rozas 2001) por lo
que el crecimiento radial estarfa condicionado
por la competencia con otras especies en vez de
con individuos de la misma especie. Ademds,
en las parcelas C3 y C4 las poblaciones de ambas
especies de drboles dominantes son espacialmente
independientes (figura 7), mientras que en la par-
celas C1 existe atraccidn espacial entre los drbo-
les de la cohorte mis reciente (figura 7a), lo cual
acentiia la intensidad de la competencia inte-
respecifica (DUNCAN 1991). Sin embargo, es la
competencia intraespecifica la que condiciona la
dindmica del resto de las poblaciones de F sylva-
tica, en las cuales ésta es la especie con mayor
importancia. '

Dos evidencias muestran claramente que la com-
petencia intraespecifica es intensa en las poblacio-
nes de F. sylvatica y que condiciona el crecimiento

y mortalidad de esta especie: 1) El incrementoen

drea basal de F sylvatica estd significativamente
relacionado, en sentido opuesto, con el indice de
competencia intraespecifica mientras que es inde-
pendiente del indice de competencia interespe-

cifica (zabla 3). Esta evidencia ha sido puesta de
manifiesto para otras especies, y se ha atribuido
a una influencia positiva de una especie sobre el
crecimiento radial de otra y/o a la repulsién espa-
cial existente entre dos especies, razones ambas
que disminuyen el efecto negativo de la compe-
tencia interespecifica sobre el crecimiento radial
(BionDi e 2/, 1992). 2) Los andlisis espaciales
de la mortalidad de F sylvatica efectuados en las
parcelas C2 y C3, reflejan la existencia de un
patrén de los individuos supervivientes mds regu-
far que lo esperado bajo mortalidad aleatoria. Estos
resultados son indicativos de que en ambos casos
la competencia intraespecifica, entre individuos
de la misma cohorte, tiene un efecto significati-
vo sobre la mortalidad de esta especie (KENKEL
1988; DUNCAN 1991).

La gran concordancia que existe entre los patro-
nes espaciales en agregados por edades obtenidos
en este trabajo, con los obtenidos previamente por
tamafios (ROZAS & FERNANDEZ PRIETO, 1998,
2000), indica que los patrones de regeneracion de
Q. robur y de E. sylvatica permiten explicar los
patrones de agregacién de los drboles de menor
tamafio. El patrén predominante en agregados
que presentan los individuos de pequefio tamafio
y poca edad, puede encontrarse en dos situacio-
nes diferentes (HE e @/. 1997): 1) en un ambiente
heterogéneo en el cual las semillas se han dis-
persado al azar pero en el que la probabilidad de
establecimiento de las mismas varia espacial-
mente, y 2) en un ambiente homogéneo en que
ciertas especies presentan reproduccién vegetati-
va o sernillas dispersadas a corta distancia. La evi-
dencia de que ambas especies muestran un patrén
de regeneracidn en parches de vecurso excluyendo a
los adultos (ROzAs 2001), y la clara repulsidn espa-
cial existente entre los individuos jévenes y los
maduros, tanto de F sylvatica como de Q. robar
(figura 6), apoyan la primera de estas dos situa-
ciones. Algunas especies del género Fagus brotan
vigorosamente a partir de las raices o de la base
del tronco de los individuos maduros (OHKUBO
1992). Sin embargo, este tipo de reproduccién
vegetativa se caracteriza por una atraccion espa-
cial significativa entre vistagos de distinto tama-
fio y/o edad (SZWAGRZYK & CZERWCZAK 1993),
atraccidn espacial que es especialmente inrensa
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entre individuos pertenecientes a las clases de
tamafio mds grandes y mds pequefias. Puesto que
los resultados obtenidos en los andlisis espacia-
les bivariables indican una repulsién significati-
vaa nivel local entre individuos de diferente edad,
podemos concluir que la regeneracién tanto de
E sylvatica como de Q. robur, en el bosque estu-
diado, tiene lugar por semilla y la reproduccién
vegetativa, S1 €s (ue existe, tiene una importan-
cia secundaria.

La evidencia aqui obtenida de un patrén aleato-
rio en la clase de didmetro mayor, es consistente
con los resultados puestos de manifiesto en otros
trabajos (VEBLEN ef /. 1980; NAKASHIZUKA &
NUMATA 1982; DUNCAN 1993%; AKASHI 1996;
TAYLOR et 2f. 1996). Aunque los andlisis del patrén
espacial en algunas de las publicaciones ante-
riormente citadas se han realizado por medio de
métodos distintos a la funcién K de Ripley (indi-
ce de Morisita y método de Iwao), todos sus resul-
tados sugieren que el patrén espacial mayoritario
para los drboles dominantes en bosques madu-
ros es el aleatorio o muy préximo al mismo. A
pesar de que existen ejemplos en los cuales la ten-
dencia de los 4rboles dominantes en un bosque es
hacia una distribucién espacial regular (WARD
et af. 1996), se ha puesto de manifiesto que en
general esta tendencia es escasamente represen-
tativa (SZWAGRZYK & CZEWCZAK 1993). Segin
modelos de la formacion del patrén espacial en
poblaciones de plantas, el patrén aleatorio es un
resultado normal de la transformacién de un
patrén inicial en agregados, causado por compe-
tencia entre plantas vecinas (LEPS & KINDLMANN
1987). Sin embargo, la mortalidad dependiente
de la densidad por si sola parece insuficiente para
explicar el patrén aleatorio de los drboles madu-
ros en las parcelas C3 y C4, ya que 1) los 4rboles
maduros vIvos + muertos presentan una agrega-
ci6n significativa a pequeia escala espacial (figu-
ra 9), y 2) la disposicién espacial de los maduros
es independiente (figuras 7d y 7e), lo cual indi-
ca que la competencia interespecifica es poco
intensa al nivel del dosel principal.

Es necesaria la participacién de la mortalidad inde-
pendiente de la densidad entre los drboles del dosel
principal para explicar la aparicién de un patrén
espacial aleatorio a este nivel. La mortalidad inde-
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pendiente de la densidad puede ser identificada
entre los drboles dominantes en el dosel forestal
principal del bosque de Caviedes. En situacio-
nes en que la dindmica de las poblaciones de drbo-
les se encuentra condicionada en gran medida por
la variabilidad climdrica, la mortalidad de los
arboles maduros puede estar asociada a periodos
de condiciones climéticas determinadas, como
temperaturas elevadas y/o escasez de precipita-
ciones (SZEICZ & MACDONALD 1995; VILLALBA &
VEBLEN 1998). En el bosque estudiado, los drbo-
les maduros muertos han sido identificados, en
orden descendente de importancia, en forma de
tocones, individuos desarraigados, drboles muer-
tos en pie e individuos quebrados a cierta altura
del tronco. Por tanto, parece ser que la tala, el
viento y la senectud han sido los principales fac-
tores causantes de la mortalidad de los 4rboles
maduros en esta localidad, tanto de E sylvatica
como de Q. robur. De esta forma, el componente
aleatorio aportado por estos tres factores elimina
los restos de agregaci6n en los patrones espaciales
de los drboles dominantes en el dosel forestal, oca-
sionando un patrdn aleatorio en los individuos
supervivientes (tabla 4 y figura 9).

En cuanto a las tendencias sucesionales que mues-
tra el bosque de Caviedes, parece evidente que a
lo largo del dlrimo siglo ranto la densidad como
el drea basal de E sylvatica han aumentado con-
siderablemente en comparacién con los mismos
pardmetros para (). robur (tabla 2 y figura 3). Esta
evidencia empirica es consistente con la trayec-
toria de la sucesién autogénica obtenida mediante
el modelo FORSKA. La comunidad real muestra
una relacién «ntmero de F sylvatica | nimero
de Q. robur» de 5,3, mientras que las simulacio-
nes para 1 ha de bosque muestran que esta rela- -
cién serfa de 4,5 unos 270 afios tras iniciarse la
sucesién, y de 5,7 tras 500 afios de sucesién. Es
decir, la relacién real entre las densidades de drbo-
les dominantes es similar a la relacién predicha
por los modelos de sucesién autogénica y, por lo
tanto, es consistente con lo esperado cuando coe-
xisten estas especies de drboles. Pero los patrones
reales de regeneracién y crecimiento son conse-
cuencia, no s6lo de las tendencias autogénicas,
sino también de la secuencia de perturbaciones
acontecida en la historia reciente de este bosque.
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Durante el periodo que se extiende entre los afios
1780 y 1874, las liberaciones del crecimiento
registradas son bastante escasas, con un valor
maximo de 7 muestras con liberacién en una sola
ocasion. Este patrdn es indicativo de que duran-
te este periodo tuvo lugar una serie de perturba-
ciones esporddicas y de poca repercusién, como
puede ser la desaparicién de uno o unos pocos
drboles del dosel (LUSK & OGDEN 1992). Duran-
te este intervalo temporal, el crecimiento radial
de F sylvatica fue menor que lo esperado y el de
Q. robur fue alternativamente menor y mayor que
el control, encontrindose un muy pequefio niime-
ro de hayas y robles supervivientes de entre los
establecidos durante este periodo (figura 11).

En los afios transcurridos entre 1875 y 1884 hay

un aumento en la frecuencia de liberaciones del

crecimiento, indicativo de un incremento en el
niimero o la intensidad de las perturbaciones.
Durante este periodo y las décadas posteriores,
el establecimiento de nuevos individuos fue muy
escaso o inexistente y ademds el crecimiento de
ambas especies de drboles dominantes se man-
tiene por debajo de lo esperado. Entre los afios
1920 y 1934 tiene lugar el mds importante de los
episodios de liberacién del crecimiento (figura 11),
indicativo de un incremento de la mortalidad
entre los individuos del dosel forestal principal
(LORIMER 1980; GLITZENSTEIN e z/. 1986). Ei
comienzo del establecimiento masivo de la cohor-
te mds reciente de F sylvatica, asi como el aumen-
to del crecimiento de los 4rboles maduros de esta
especie por encima de la serie control, tienen lugar
en esta fecha, Sin embargo, el establecimiento de
Q. robur y el crecimiento de los 4rboles maduros
de esta especie por encima de fo esperado comien-
zan 20 afios mds tarde, en torno al afio 1940, coin-
cidiendo con el comienzo de un perfodo de lige-
ro aumento en la frecuencia de liberaciones del
crecimiento (figura 11).

Diversos estudios que emplean técnicas dendro-
ecoldgicas para la reconstruccién del régimen de
perturbacién en bosques densos, muestran que la
regeneracion de especies intolerantes a la sombra,
comno diversas especies de los géneros Pinus o Quer-
cus, coincide con episodios de incremento en la
frecuencia de liberaciones del crecimiento de los
drboles maduros (GLITZENSTEIN et 2/. 1986;

MIKAN et 2. 1994; ABRAMS et 2f. 1995). En este
estudio se obtuvo que la regeneracién de Q. robur
coincide con un perfodo poco importante de libe-
raciones que se produce tras un importante epi-
sodio de perturbacién. Como hipétesis derivada
de estos resultados podemos plantear que duran-
te el perfodo 1920-1934 se produjo la apertura
de nuevos claros que facilicaron el establecimiento
de F. sylvatica y un aumento en el crecimiento
de los drboles maduros de esta especie, pero que
no tenfan las caracterfsticas (posiblemente el
tamafio) adecuadas para el establecimiento de Q.
robur, Durante el periodo 1940-1969 se produ-
jeron perturbaciones no tan importantes pero que
probablemente aumentaron el tamafio de los cla-
ros anteriormente formados, posibilitando el esta-
blecimiento de Q. robur y el aumento del creci-
miento radial en los individuos maduros de esta
especie. El hecho de que diversos drboles madu-
ros presentaron liberaciones del crecimiento en
ambos perfodos (ROZAS 1999) apoya la hip6tesis
de que las perturbaciones que originaron libera-
ciones del crecimiento durante los afios 1940-
1969 sirvieron para aumentar el tamafio de los
claros formados durante los afios 1920-1934.

Esta hipétesis relativa a la relacion existente entre
los patrones de crecimiento radial y la regenera-
cién de Q. robur y de E sylvatica en el bosque de
Caviedes, es coherente con los resultados obte-
nidos en otros estudios donde distintas especies
de drboles, las cuales presentan diferente grado
de rolerancia a la sombra, coexisten gracias a un
régimen de perturbacién que produce claros de
diferente tamafio. Asi pues, en bosques de la isla
sur de Nueva Zelanda, la coexistencia de las espe-
cies Nothofagus fusca y N. menziesii, poco toleran-
te y muy tolerante 4 la sombra respectivamente,
se puede explicar por la mayor importancia que
alcanza el establecimiento de nuevos individuos
de la primera especie en claros de tamafio gran-
de mientras que la segunda presenta regeneracion
predominante en pequefios claros y bajo el dosel
forestal (STEWART & ROSE 1990). En otro ejem-
plo, el tamafio y la edad de los claros formados en
un bosque caducifolio de Norte América permi-
ten la coexistencia de cuatro especies que pre-
sentan diferentes caracteristicas del ciclo de vida:
Acer sacchavum se establece sobre todo en claros
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pequefios, la regeneracion de Fagus grandifolia
se produce en claros viejos de cualquier tamafio,
los Fraxinus americana jGvenes se encuentran en
grandes claros de escasa edad y Liriodendron tufi-
Pifera se establece preferentemente en claros gran-
des de cualquier edad (RUNKLE 1990). Al igual
que en estos ejemplos, la coexistencia de F syfva-
tica y de Q. vobur tendria lugar si el régimen de
perturbacién que se produjese en el futuro en el
bosque de Caviedes implicase la apertura de cla-
ros de distintos tamafios, siendo necesaria la apa-
ricién de grandes claros para que la regeneracién
de Q. robur se llevase a cabo.

Sin embatgo, los resultados obtenidos en este tra-
bajo indican que el bosque estudiado presenta una
tendencia hacia el predominio de F sylvatica en
el dosel forestal principal, como especie con mayor
probabilidad de autoperpetuarse en esta situa-
cién. Las estructuras de edad de los drboles supet-
vivientes indican que la relacién de abundancia
de F sylvarica a Q. robur de los 4rboles estableci-
dos antes del afio 1900 es de 2,7 (73% de haya
frente al 27% de roble), siendo esta relacién de
4,3 para los 4dcboles establecidos posteriormente
al afio 1900 (81% de haya frente al 19% de roble).
Se ha producido, por tanto, un aumento neto en
la proporcién de F sylvatica con tespectoa Q, robur
en la cohorte mds reciente, en relacidén a los indi-

viduos anteriormente establecidos. Este aumen-

to de abundancia de E sylvatica con respecto a
Q. robzr en la cohorte mds joven puede ser el resul-
tado de dos causas: 1) la regeneracién de E sylva-
tica durante los dltimos 98 afios ha sido notable-
mente mds abundante que la regeneracién de
Q. robur durante el mismo perfodo, y 2) la propor-
cién de individuos muertos es notablemente
mayor en el caso de Q. robur (42% para los indi-
viduos con dap < 20 cm y 319 para los que tie-
nen dap 2 20 cm) que en el de F sylvatica (7%
para los individuos con dap < 20 cm y 2% para
los que tienen dap 2 20 c¢m). Se puede afirmar
que, entre los drboles con dap < 20 cm, la pro-
babilidad de que un individuo cualquiera de
F. sylvatica muera es del orden de 5,6 veces infe-
rior a fa probabilidad de que muera un individuo
cualquiera de Q. robaur. '

Ademis de las diferencias en las tasas de reclu-
tamiento y de mortalidad de ambas especies domi-
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nantes, se observa que la probabilidad promedio
de sustitucién de los drboles maduros de ambas
especies dominantes se encuentra sesgada hacia
el reemplazamiento por E sylvatica que por cual-
quiera de las demds especies. Sin embargo, la pro-
babilidad de sustitucién de un drbol dominante
cualquiera por un Q. »obur es la menor de entre
todas las especies (figura 12). La rendencia de sus-
titucién de Q. robur por F. sylvatica obtenida empi-
ricamente, ha sido observada en los diagramas
polinicos obtenidos a partir de turberas del not-
te de Espafia. La expansién de F syfvatica en el
norte de la Penfnsula Ibérica comenzé hace unos
4.500 afios en los Pirineos y ces6 hacia 1.500 afios
atras, en su limite occidental de distribucién en
la Cordillera Cantdbrica (PENALBA 1994). Duran-
te ¢l perfodo previo a que E sylvatica creciese en
los bosques cantdbricos, éstos estaban constitui-
dos sobre todo por especies intolerantes o semi-
rolerantes a la sombra, como Pinus sylvestris, Quer-
cus sp. caducifolios, Betula sp., Corylus avellana,
Salix sp. y Alnas glutinosa.

Cuando el polen de F sylvatica comienza a regis-
trarse en los perfiles polinicos, la proporcién de
polen de todas estas especies disminuye consi-
derablemente, llegando algunas de ellas, como
P. sylvestris, Betula sp. o Salix sp., a desaparecer
temporal o permanentemente (PENALBA 1994).
Sin embargo, se observa la coexistencia de
pequefios niveles de polen de Quercus caducifo-
lios, de C. avellana y de A. glutinosa junto con
E sylvatica desde el momento en que esta espe-
cie hizo su aparicién. Por lo tanto, la coexis-
tencia estable a largo plazo de una abundante
poblacién de F. sylvatica junto con poblaciones
mds escasas de Q. robzr y otras especies semito-
lerantes o intolerantes a la sombra es posible,
como ha revelado la simulacién de la sucesién
autogénica de este bosque (figura 10c¢). Sin
embargo, los registros polinicos no informan
sobre cudl es la composicién real de los bosques.
Puede que el polen de estas especies aneméfi-
las proceda de dos tipos de comunidades fores-
tales diferentes. Por un lado, un bosque funda-

mentalmente formado por F sylvarica que

cubriese la mayor parte del territorio y por otro
lado, un bosque mixto de Quercus y C. avellana
restringido a situaciones particulares, que
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cubriese superficies no tan extensas. Por lo tan-
to, la conclusién de coexistencia estable a part-
tir de los registros polinicos como dnica evi-
dencia no es vilida en sentido estricto.

CONCLUSIONES

En el bosque de Caviedes coexisten dos especies
de drboles dominantes, Q. robur y F sylvatica, into-
lerante y tolerante a la sombra respectivamente,
junto con I. aquifelium, tolerante a la sombra y
propia del sorobosque, y otras especies intole-
rantes o semitolerantes de cardcter pionero (§. afro-
cinerea, P. covdata, E alnus). Ambas especies domi-
nantes muestran poblaciones balanceadas indi-
cativas de su capacidad de perpetuacién en el
tiempo. Sin embargo, las tendencias recientes
(alrimos 100 afios) en la regeneracidn, el creci-
miento y la mortalidad de las poblaciones estu-
diadas indican un notable aumento en la impor-
tancia de F. sylvatica respecto a Q. vobur, tanto en
densidad de individuos como en drea basal.

Los patrones espaciales en agregados para los
individuos jévenes y aleatorio para los drboles
maduros coinciden con los resultados obtenidos
en otros trabajos. La disposicién espacial de los
drboles jévenes es una consecuencia de patrones
de regeneracién en parches de recurso exclu-
yendo a los adultos. Sin embargo, la mortalidad
dependiente de la densidad por si sola no expli-
ca la existencia de un patrén alearorio en los
drboles maduros, Este es consecuencia de la mot-
talidad independiente de la densidad, la cual

transforma el patrén de los drboles maduros,
desde una disposicién en agregados hasta un-

patrén aleatorio.

Tanto los patrones de crecimiento como las esti-

maciones de la intensidad de la competencia son
consistentes con los respectivos caracteres de into-
lerante y tolerante a la sombra de Q. robaur y
E sylvatica. (). robur se catacteriza por presentar
elevadas tasas de crecimiento radial y por estar
sometido a bajas intensidades de competencia. La
regeneracién de esta especie se produjo de forma
segregada respecto de los 4rboles maduros, indi-
cando un patrén de establecimiento en ¢laros del
dosel. Ademds, tanto el crecimiento radial como

la mortalidad de Q. robur fueron independientes
de la competencia intraespecifica. Sin embargo,
los E sylvatica de pequefio tamafio estdn someti-
dos a una intensa competencia, lo cual es indica-~
tivo de la existencia de individuos suprimidos
bajo el dosel. La regeneracién de F sylvatica pre-
sentd segregacién espacial sélo respecto a los drbo-
les maduros de su propia especie, y su crecimiento
y mortalidad estin condicionados por la compe-
tencia intraespecifica.

La independencia espacial existente entre F sylva-
tica 'y Q. vobur en las parcelas de bosque maduro,
implica una cierta diferenciacién en el nicho de
ambas especies, 1o cual ha facilitado su coexis-
tencia. Las tendencias en la regeneracién y la mor-
talidad de las dos especies dominantes, inferidas
en el presente trabajo, permiten predecir que el
incremento de la importancia de E sylvatica en
el bosque de Caviedes se mantendrd en el futu-
ro. La aparicién de perturbaciones en el pasado
reforz6 la tendencia hacia el aumento en la den-
sidad y el drea basal de E sylvatica en el dosel del
bosque. La coexistencia de E sylvatica, Q. robury
otras especies semitolerantes y tolerantes 2 la som-
bra, en el bosque de Caviedes, es explicable atin
en ausencia de perturbaciones imporrantes, segin
lo predicho por modelos de sucesién autogéni-
ca. Este patron es coincidente con los registros
polinicos conocidos para el norte de Espaiia, en
los cuales F sylvatica pas a ser la especie domi-
nante desde su aparicién, registrandose un des-
censo en la proporcién de polen del resto de las
especies.
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