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Resumen

La descripcion e interpretacion de los patrones espaciales de los arboles permite extraer
conclusiones sobre los factores que condicionan tanto el establecimiento de las cohortes
como su variaciéon temporal. En el presente trabajo se analizan las distribuciones espacia-
les de tamafio y mortalidad del robl@uercus robur_.) en dos parcelas de bosque.
Obtenemos evidencias significativas de agregacion para las clases de tamafio pequefias
de distribucién aleatoria en la clase de tamafio mayor. La disponibilidad de espacios abier-
tos parece ser el principal factor que condiciona la regeneracion, estructura y mortalidad en
las poblaciones de roble. Una de las poblaciones estudiadas se habria originado sin limi-
tacion de espacios abiertos, presentando poca organizacion espacial y un patrén aleatoric
de la mortalidad, lo cual es indicativo de una escasa incidencia de la competencia intraes-
pecifica. En otra poblacion, que corresponde a una parcela de bosque maduro con escaso
espacios abiertos, la regeneracion del roble estd asociada a «fase de claro», formandos
grupos compuestos por arboles de tamafios similares y en distintas fases de madurez. Ei
este caso, la mortalidad de roble tiene lugar predominantemente dentro de los grupos for-
mados por arboles de poca talla y esta, al menos en parte, causada por competencia intra
especifica.

Palabras clave:patrones espaciales, dinamicas de poblaciehds,Ripley, autocrrelacion
espacial, mortalidad, competencia intraespecifueercus robui...

Abstract. Spatial patterns of tree size and mortality of pedunculate @akefcus robur
L.) in a forest of the Cantabria lowlands

Quantitative spatial analysis provide inferences on tree population dynamics. Spatial pat-
terns of pedunculate oa®(ercus robut..) in two forest plots were analysed in this work.
Significative evidences of clumping for trees of smaller sizes and a random pattern for lar-
ger-sized ones were given. This results would be related to self-thinning occurrence. Open
space availability seems to be the main factor that drive the structure evolution and the rege-
neration and mortality processes within oak populations. In one of the studied stands, poor
spatial arrangement and random mortality are linked to oak populations developed in open
space, and there are evidences of scarce intraspecific competition. In the other studied
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stand, established in old-growth forest, oak regeneration occurs in canopy gaps and, as &
result, even-sized groups of trees in different ripeness stage arise. In the old-growth plot,
oak mortality mainly occurs within small-sized groups of trees as a consequence of intras
pecific competition.

Key words: spatial patterns, tree population dynamics, Ripl&y’spatial autocorrelation,
mortality, intraspecific competitiorQuercus robuiL.

Introduccion

Un supuesto general en ecologia forestal es que los arboles de pequefio tamafi
presentan un patron espacial en agregados mientras que los arboles de gran tam
fio se distribuyen de forma aleatoria o regular (Szwagrzyk & Czerwczak, 1993;
Ward et al., 1996). La distribucion inicial en agregados es atribuida a la heteroge
neidad del sustrato, a la existencia de reproduccién vegetativa, a competencia o
la aparicién de perturbaciones que liberan espacio apto para el nuevo-estable
cimiento, entre otros (Leps & Kindlmann, 1987). Esta tendencia desde el patron
en agregados hasta el regular es interpretada como un proceso dependiente d
la densidad, en el cual la mortalidad tiene lugar en grupos en las zonas de elevad
densidad, generandose distancias cada vez mas amplias entre los arboles supery
vientes (Kenkel, 1988).

El factor que se ha revelado como responsable en gran medida de la mortalidac
y, por tanto, de la modificacién del patron espacial es la competencia entre arbo
les vecinos (Kenkel, 1988; Leps & Kindlmann, 1987). La interaccién entre indi
viduos vecinos provoca una desigualdad en el crecimiento de &rboles que
inicialmente tenian una talla similar (Weiner, 1984), produciéndose una jerarqui
zacion de tamafios en términos de dominancia y subordinacion (Puntieri, 1993;
Weiner, 1990). Esta pérdida de vigor que experimentan los arboles subordinados
aumenta su susceptibilidad a agentes directos de mortalidad (Long & Smith, 1984)
aumentando la probabilidad de que estos individuos mueran. El aumento en el
tamafio promedio de los &rboles estd asociado con una disminucién progresiva de
la densidad debido a la mortalidad tal que, en rodales monoespecificos de arbole:
coetaneos, es la competencia intraespecifica el principal factor que explica la mor
talidad (Kenkel, 1988). Puesto que esta competencia no es simétrica, los indivi
duos dominantes tienen una gran influencia sobre la pérdida de vigor en arboles
subordinados vecinos y por tanto sobre su mortalidad, mientras que la relacion
inversa es escasamente significativa (Weiner, 1990).

El modo de regeneracién de la especie juega un papel decisivo a la hora de
explicar el patron espacial, siendo tipico en especies helidfilas un patron asociado
a espacios abiertos o claros en el dosel principal mientras que en especies esciofi
las la regeneracion tiene lugar de una forma continua bajo el dosel forestal
(Veblen, 1992). Los bosques maduros estan compuestos por grupos de arboles e
distintas fases de madurez, los cuales forman un mosaico con una compleja estruc
tura espacial (Koop & Hilgen, 1987; Oliver & Larson, 1996), dependiendo la esca
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la espacial de estos mosaicos del tipo de bosque. Estas agrupaciones puede
incluir desde pequefios grupos o arboles aislados hasta grandes superficies deri
vadas de perturbaciones a gran escala (Peterken, 1996).

Los principales objetivos de este trabajo son describir la estructura espacial de
las poblaciones de robl®gercus robut..) y evaluar el papel que juegan la rege
neracion y la mortalidad en la formacién y variacion de sus patrones espaciales.
Se comprueba la consistencia de las siguientes hipétesis nulas a partir de dato:
tomados en un bosque caducifolio del norte de Espafia: (1) los robles pertene
cientes a diferentes clases de tamafio estan distribuidos al azar, (2) el tamafio d
cualquier roble no guarda ningun tipo de relacion con el tamafio de sus robles
vecinos y (3) la mortalidad del roble tiene lugar de forma aleatoria y no relacio
nada con la competencia intraespecifica.

Material y métodos

Area de estudio

El area de estudio se sitla en la zona occidental de Cantabria (43°20’N, 4°18'0),
dentro del grupo de montes Corona y del Parque Natural de Oyambre, entre las
localidades de Comillas y Cabezon de la Sal. Se trata de un bosque de 190 ha d
extension con el roble pedunculauércus robut..) y el haya Fagus sylvatica

L.) como especies dominantes. Otras especies lefiosas relevantes en la-compos
cion de este bosque sbex aquifoliumL., Salix atrocinerearot., Pyrus corda

ta Desv.,Frangula alnusMiller, Corylus avelland.., Crataegus monogynacq.

y Malus sylvestridiller. Son frecuentes las plantas trepaddmsicera pericly
menumL., Smilax asperd.. y Hedera helixL. En el sotobosque se encuentran
Daboecia cantabric§Hudson) C. KochUlex gallii PlanchonpPteridium aquilt

num(L.) Kuhn,Ruscus aculeatus y especies més estrictamente nemorales como
Anemone nemoroda u Oxalis acetoselld. La abundante presencia de las espe
ciesBlechnum spicanfl.) Roth,Vaccinium myrtillud_., Teucrium scorodonia

L., Luzula sylvatica(Hudson) Gaudin subspenriquesii(Degen) P. Silvyy
Melampyrum pratensk. nos permite asignarlo al sintdxBitechneQuercetum
roboris subas.fagetosum sylvatica¢Diaz & Fernandez, 1994; Tixen &
Oberdorfer, 1958).

Este bosque se asienta sobre suelos de tipo lehm arenoso (Guitian et al., 1985
desarrollados a partir de sustratos de areniscas, arcillas y limos formados-en el cre
tacico inferior IGME, 1976). Se encuentra localizado en una ladera orientada al
Norte-Noreste con pendientes del 8 al 50% y altitudes que van de 40 a 240 m snm.
El clima es Atlantico con una precipitacién anual de 1400 mhy oma tempe
ratura media anual de 13.5 °C.

Muestreo

Dentro del bosque fueron establecidas dos parcelas rectangulares, C1 y C4, cor
una superficie de 0.25 y 0.55 ha, respectivamente, seleccionadas en base a s
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composicién en cuanto a especies, tamafios y presencia de individuos muertos
Todos los arboles vivos y muertos con un DAP (diametro del tronco a 1.3 m
sobre el suelo) mayor o igual a 2 cm fueron marcados, localizados espacialmen
te y medido su DAP. La localizacién espacial se realiz6 dividiendo cada parce
la en cuadriculas de 10 m10 m y midiendo las coordenadas individuales
dentro de estas cuadriculas, con una precision de 0.1 m. Unicamente se midi6 e
DAP del mayor de los troncos en los escasos individuos multifustales existen
tes. Cada vastago aparentemente independiente fue considerado come un indi
viduo. Se tuvieron en cuenta sélo aquellos ejemplares muertos que pudieron set
asignados a un determinado taxon a través de las caracteristicas de su corteza
madera.

A partir de las caracteristicas estructurales actuales, de la datacion visual de
muestras de madera y de fotografias aéreas del afio 1953, podemos describi
escuetamente ciertos aspectos de la historia de las parcelas estudiadas- La parc
la C1 presenta escasos arboles maduros de roble y haya y abundanteregener:
cion, por lo que la inmensa mayoria de los arboles pertenecen a cohortes
recientemente establecidas. Esta parcela presentaba en el afio 1953 un aspecto
bosque adehesado muy abierto con grandes arboles aislados, estructura probze
blemente derivada de un intenso aprovechamiento ganadero. La regeneracion de
roble en C1 se ha producido en forma de pequefios grupos y arboles aislados qu
han colonizado secuencialmente el espacio abierto. La parcela C4 es de bosqu
maduro, con buena representacion de arboles viejos y abundante regeneracion
Tanto las fotografias aéreas como la estructura actual de esta parcela indican qu
la densidad arborea ha sido elevada a lo largo de los Ultimos decenios.

Andlisis estadistico

El andlisis del patron espacial univariable fue realizado mediante la futdién
Ripley (Haase, 1995; Upton & Fingleton, 1985). Esta funkiiprefleja el tipo,

escala e intensidad del patron espacial que presenta una serie de puntos median
el computo del nimero de puntos vecinos que se encuentran dentro de un circulc
de radiat centrado en cada uno de los puntos. El analisis del patrén espacial biva
riable fue realizado mediante la extensién bivariable de la fucba Ripley

(Upton & Fingleton, 1985). Esta funcidf,(t) indica el tipo, escala e intensidad

de la interaccion espacial existente entre dos series de puntos mediante el compu
to del nimero de puntos de tipo 2 que se encuentran dentro de un circulo de radic
t centrado en cada uno de los puntos de tipo 1. Tanto para el analisis espacial uni
variable como para el bivariable, el estadistico fue calculado cada 1 m y para un
valor maximo de igual a 25 m y sélo fueron analizados grupos compuestos por
al menos 10 individuos.

La hipotesis de distribucién espacial aleatoria fue comprobada mediante la
simulacion de las coordenadas correspondientes a series aleatorias de puntos d
mismo tamafio que cada una de las series analizadas. El andlisis univariable de 2
simulaciones permitié obtener intervalos de confianza del 95% a patrtir de los valo
res maximo y minimo di(t) para cada valor de La hip6tesis de distribucién
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espacial independiente fue comprobada mediante la traslacion toroidal aleatoria
de la serie de puntos de tipo 2 respecto a la serie de puntos de tipo 1 (Upton &
Fingleton, 1985). El andlisis bivariable de 20 simulaciones permitié obtener inter
valos de confianza del 95% delimitados por los valores maximo y minimo de
K,,(t) para cada valor deLa hipétesis de mortalidad aleatoria fue comprobada
mediante la simulacién de mortalidad dentro de la supuesta poblacién inicial for
mada por el conjunto de individuos vivos y muertos (Duncan, 1991; Kenkel,
1988). A partir de cada poblacién fueron seleccionados al azar dos grupos de indi
viduos de igual tamafio que los grupos de individuos vivos y muertos de la pobla
cion real. Mediante el analisis univariable y bivariable de los grupos obtenidos en
20 simulaciones, fueron construidos intervalos de confianza del 95% para la hip6
tesis de mortalidad aleatoria.

Los resultados obtenidos fueron transformados en la fub@n [K(t)/m] 12
en el caso de andlisis univariabley(t) = [K,,(t)/m]¥?en el caso de andlisis biva
riable. La interpretacion de los resultados se realizé representando graficamente
L(t)-t o L,,(t)-t frente at. Esta transformacion ajusta la hipétesis nula al valor cero
y estabiliza la varianza, facilitando la interpretacion de los resultados. En el caso
del analisis univariable, si la funcién empirica es significativamente mayor que
cero existe agregacion, si es significativamente menor que cero hay regularidad.
En el caso del andlisis bivariable, si la funcion empirica es significativamente
mayor que cero hay atraccién, si es significativamente menor que cero existe
repulsion. La desviacién de las funciones empiricas respecto de los intervalos de
confianza fue calculada aplicando la transformacWtit) (Szwagrzyk &
Czerwczak, 1993).

La distribucion espacial de la variable DAP dentro de cada serie de puntos fue
analizada mediante la desviacion normal estér(dpdel coeficiente de autoeo
rrelacion espacid(d) de Moran (Upton & Fingleton, 1985). El calculo fue reali
zado para clases de distancia de 2.5 m de amplitud y s6lo fueron tenidos en cuent:
los resultados obtenidos a partir de clases de distancia con al menos 20 pares d
arboles vecinos (Duncan & Stewart, 1991). La hip6tesis de autocorrelacién espa
cial nula fue comprobada por medio de los intervalos de confianza del 95% para
una distribucién normal estandar. Valorez@g mayores de 1.96 indican auto
correlacion positiva, mientras que los menores de —1.96 indican autocorrelacion
negativa. La prueba de significacion global para cada correlograma fue realizada
comprobando si al menos un valor es significativo al nivel de significaciérk0.05/
de acuerdo con el criterio de Bonferroni para pruebas multiples, siehdame
ro de clases de distancia analizadas (Duncan & Stewart, 1991; Legendre & Fortin,
1989). En el caso en que el correlograma presenta autocorrelacion positiva para
clases de distancia pequefias, se procedid a la agrupacion de arboles de tamafio
localizacién espacial similares. Para ello fue utilizada una medida de asociacion
gue refleja tanto proximidad espacial como semejanza en los didmetros de cada
par de individuos (Duncan & Stewart, 1991). Calculando esta medida de asocia
cién para todos los pares de arboles fue construida una matriz simétrica a la cual st
aplicaron los andlisis de escala multidimensional no métrica y dendrograma jerar
quico aglomerativo.
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Resultados

Las poblaciones completas de roble fueron divididas en cuatro clases de tamafic
con objeto de efectuar los andlisis espaciales de forma estratificada (tabla 1). En
la parcela C1 la mayoria de los robles vivos tienen entre 10 y 30 cm de DAP, sien
do muy escasos los robles con menos de 10 cm de DAP. En la parcela C4, sin
embargo, la mayoria de los robles vivos tienen menos de 10 cm de DAP. El nime
ro de robles muertos existentes es 29 en C1 y 24 en C4, predominando en amba
parcelas la mortalidad en las clases de tamafio menores. En C4 hay dos roble
muertos dentro de la clase de tamafio mas grande (tabla 1). Las clases de tamaf
comprendidas entre los 2 y 30 cm de DAP presentan predominantemente una dis
tribucion espacial en agregados tanto en la poblacién de roble de C1, en la cual
Unicamente la clase de tamafio 3 presenta al menos 10 individuos, como en lz
poblacién de C4 (figura 1). Sin embargo, la clase de tamafio formada por fos arbo
les con un DAP mayor de 30 cm presenta un patron espacial aleatorio en amba:
poblaciones de roble (figura 1).

Los correlogramas para la distribucién espacial del DAP en ambas poblaciones
de roble son altamente significativos de forma global (figura 2a y b). Sin embargo,
sé6lo en la parcela C4 las cuatro primeras clases de distancia, de 0 a 10 m, preser

Tabla 1. Composicién de las poblaciones de roble existentes en dos parcelas estudiadas
en monte Corona, Cantabria. Se indica el nimero de arboles vivos y muertos por hectarea
con DAP mayor o igual a 2 cm, dentro de cada poblacién fraccionada en cuatro clases
de tamafio.

Parcela

C1 C4
Clase de tamafio Rango de DAP (cm) Vivos  Muertos Vivos Muertos
1 2- 49 12 20 49 36
2 5- 99 12 60 36 4
3 10- 29.9 112 36 24 0
4 30-130 40 0 33 4
Total 176 116 142 44

Tabla 2. Mortalidad, DAP medio y rango de DAP para los grupos de robles identificados
en la parcela C4, monte Corona, Cantabria. Estos grupos estan compuestos por arboles co
diametro y localizacion espacial similares. N: numero total de arboles dentro de un grupo.

Grupo NUm. de arboles  DAP medio+ Rango de DAP
de arboles N muertos error tipico (cm)  (cm)

1 21 6 9.2+1.6 2.0-258
2 10 0 59.2+3.3 39.5-713
3 59 16 51+04 20-134
4 10 2 71.5+5.6 38.3-97.9
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Figura 1. DesviaciénW(t) de las funciones empiriché)-t respecto del intervalo

de confianza del 95% para la hipétesis de distribucion espacial aleatoria de roble
en las parcelas C1 (a) y C4 (b), monte Corona, Cantabria. Valores positivos: patron
espacial en agregados. Cero: patron espacial aleatorio.
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Figura 2. Correlogramas espaciales para la variable DAP de roble en las parcelas
C1 (a) y C4 (b), monte Corona, Cantabria. Se representa la desviacion normal
estandar(d) del coeficienté de Moran para clases de distancia de 2.5 m de-ampli
tud, indicandose el nivel de significacion global de cada correlograma. Puntos soli
dos: autocorrelacién espacial significativa al nivel 0.05. Disposicién espacial de
los grupos de roble en la parcela C4 (c), los cuales se corresponden conlos deta
llados en la tabla 2.
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tan autocorrelacion espacial positiva indicando la existencia de una semejanza er
los diametros de arboles vecinos a esta escala espacial (figura 2b). Ademas, e
correlograma de roble en C4 refleja autocorrelacion positiva en las clases de dis
tancia7y 8 (17.5y 20 m) y de la 23 a 26 (57.5 a 65 m), y autocorrelacion negati
va desde la clase de distancia 9 hasta la 20 (22.5 a 50 m). Fueron identificados el
este caso los grupos compuestos por arboles de tamafios semejantes, distinguiél
dose cuatro grupos de robles en C4 (figura 2c y tabla 2), dos de ellos formados pot
arboles con grandes diametros, con medias proximas a 60y 70 cm de DAP y que
incluyen a solo dos arboles muertos en el grupo 4. Los otros dos grupos estan for
mados por robles de pequefio diametro, con medias sobre los 5y 9 cm de DAP, y
dentro de los cuales se produce la mayoria de la mortalidad con 6 y 16 arboles
muertos en los grupos 1y 3, respectivamente. El rango de la variable DAP para
cada uno de estos grupos no se solapa con el de grupos adyacentes (tabla 2) y
delimitacién espacial de cada uno de ellos es muy clara y presentan poco solapa
miento entre si (figura 2c).

Los robles vivos en la parcela C1 se distribuyen en agregados para las distan
ciasde 3al1ll myde 19 a 25 m, mientras que su patron espacial no difiere del
esperado bajo mortalidad aleatoria (figura 3a). La interaccion espacial entre robles
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Figura 3. Andlisis espacial de la mortalidad para el roble en las parcelas C1y C4,
monte Corona, Cantabria. Andlisis univariable del patrén espacial de los arboles
vivos en C1 (a) y en C4 (c). Andlisis bivariable de la interaccion espacial existen
te entre arboles vivos y muertos en C1 (b) y C4 (d). Lineas punteadas: intervalo de
confianza del 95% para las hipétesis de aleatoriedad espacial (univariable) o inde
pendencia (bivariable). Lineas a trazos: intervalo de confianza del 95% para la
hipétesis de mortalidad aleatoria.
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vivos y muertos en C1 es de atraccién desde 3 a 6 m y desde 9 a 10 m; de inde
pendencia en el resto. Para las distancias de 1 m y de 24 a 25 m su patron biva
riable indica repulsion respecto del esperado bajo mortalidad aleatoria (figura 3b),

no difiriendo de este para el resto de distancias analizadas. Los robles vivos de la
parcela C4 se distribuyen en agregados para todo el rango de distancias analizad
y presentan una distribucién mas regular que la esperada bajo mortalidad aleato
ria para distancias de 4 a 13 m (figura 3c). La interaccion espacial entre robles
vivos y muertos en C4 es de atraccion espacial de 1 a 11 m, mientras que existe
una atraccién mayor que la esperada bajo mortalidad aleatoria desde 4 hasta 9 r
(figura 3d).

Discusion

La existencia de una distribucién en agregados para las clases de tamafio peque
fias y de un patrén aleatorio para la clase de tamafio mayor en el roble esta en cor
sonancia con los resultados obtenidos en este sentido en otros tipos de bosque
(Nakashizuka & Numata, 1982; Taylor et al., 1996; Veblen et al., 1980). Los
resultados de estos trabajos y del presente demuestran que el patron espacic
mayoritario para los arboles pertenecientes a la clase de diametro mayor-es el ale
atorio. Esto no significa que los procesos que operan sobre las poblaciones de
arboles son estocasticos, pues es probable que no se vean reflejados con todo <
significado en los patrones de distribucion espacial (Szwagrzyk & Czerwczak,
1993). De hecho, es incorrecto deducir una relacion de independencia entre los
individuos a partir de un patron aleatorio, ya que este tipo de patron deriva espon
taneamente de un patron inicial en agregados en el cual ha tenido lugar un proce
so de autoatenuacion (Leps & Kindlmann, 1987).

En un bosque maduro formado por individuos de diversas edades y tamarios, a
medida que un arbol se hace dominante en el dosel forestal aumenta el espacio qu
ocupa y su capacidad para seguir creciendo, mientras que cuando un arbol alcan
za la categoria de subordinado se encuentra confinado en un espacio constante
incluso cada vez mas reducido (Oliver & Larson, 1996). Los patrones espaciales
de los arboles dominantes y subordinados son divergentes en este sentielo, predc
minando un patrén aleatorio o regular para arboles dominantes, usualmente con
grandes diametros, y un patron en agregados para los subordinados, perteneciente
a clases de diametro menores (Moeur, 1993; Ward et al., 1996).

La disponibilidad de espacio abierto no parece haber sido un factor limitante
para el establecimiento del roble en la parcela C1 ya que los robles requieren unos
niveles minimos de luminosidad para su regeneracion (Abrams, 1992) siendo
Quercus robuincapaz de establecerse a la sombra de otros arboles en el bosque
estudiado. La escasa organizacion que presenta la poblacion de roble en C1 qued
de manifiesto en la ausencia de estructura espacial en el correlograma. Los tama
flos se encuentran distribuidos al azar, sin disposicidn organizada reconocible,
derivada probablemente del ambiente abierto existente en el pasado en-esta par
cela y de la colonizacién secuencial de este espacio por parte del roble y otras
especies pioneras coralix atrocinereaPyrus cordateo Frangula alnus
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El tipo de andlisis espacial de la mortalidad utilizado en este trabajo fue dise
fiado originariamente para contrastar los efectos que produce la competencia intra
especifica sobre la evolucion del patrén espacial durante el proceso de
autoatenuacion, en parcelas monoespecificas compuestas por una Unica cohort
(Kenkel, 1988). La casi inexistente atraccién espacial entre robles vivos y muer
tos en la parcela C1 es indicativa de una muy escasa competencia intraespecific:
y/o de que dos fases competitivas distintas contrarrestan sus efectos. Los grupo:
de arboles muertos alternantes con arboles vivos producirian repulsiéon entre
ambos, pero la competencia unilateral conllevaria atraccién puesto que para que
un &rbol subordinado muera tiene que estar préximo a un arbol competitivamente
superior, de forma que la coexistencia de ambas fases anularia sus efecto:s
(Kenkel, 1988). Sin embargo, lo mas probable es que la mortalidad de roble en la
parcela C1 esté en gran parte condicionada por competencia con otras especie:
ya que un patrén aleatorio de mortalidad es indicativo de escasa competencia
intraespecifica (Duncan, 1991). Asi pues, cuando la mortalidad esta fundamental
mente causada por factores distintos a la competencia intraespecifica, no existe
una interaccion significativa entre robles vivos y muertos y el resultado es un
patrén de mortalidad aleatorio para esta especie.

La forma del correlograma de distribucion del tamafio de roble en la parcela
C4, con autocorrelacion positiva a pequefia y gran escala espacial y autocorrela
cion negativa a escala intermedia, indica la existencia de grupos de &rboles con
didmetros similares que se encuentran replicados en el espacio (Legendre &
Fortin, 1989), como es evidente en la disposicion espacial de los grupos-identifi
cados. Este patron es propio de una regeneracion asociada a «fase de claro» cc
establecimiento de cohortes diferentes en espacios claramente delimitades y deri
vados de la formacién de claros en el dosel forestal (Veblen, 1992). El factor limi
tante para el establecimiento del roble en la parcela C4 es la disponibilidad de
espacios abiertos, formandose como consecuencia una evidente estructura esp:s
cial en su poblacion. La poblacion de roble que forma parte de este bosque madu
ro presenta una organizacién espacial que refleja la existencia de grupos de arbole
en distintas etapas de desarrollo, desde fases juveniles con densos grupos d
pequefios arboles y mortalidad dependiente de la densidad, hasta fases madure
con grandes arboles espaciados y mortalidad por senescencia (Koop & Hilgen,
1987; Oliver & Larson, 1996).

En la parcela C4, la mortalidad de roble no presenta un patrén aleatorio para
distancias intermedias, distinguiéndose un patrén regular de pequefia intensidac
para los robles vivos y una atraccion espacial poco intensa entre robles vivos y
muertos, respecto de lo esperado bajo mortalidad aleatoria. Estos resultados indi
can que la competencia intraespecifica tiene cierta importancia a la hora de expli
car el patron de mortalidad del roble en C4, ya que un efecto competitivo puede
ser inferido cuando el patrén de los individuos supervivientes es mas regular que
lo esperado si la mortalidad se produjese de forma aleatoria (Kenkel, 1988). La
mortalidad deriva probablemente de la gran densidad alcanzada dentro de los gru
pos de arboles de pequefio tamafio, aunque el andlisis no refleja la existencia d
competencia a pequefia escala espacial, como seria de esperar si la mortalida



Patrones espaciales de tamafio y mortalidad del rQbier¢us robut.) Orsis 13, 1998 89

estuviese causada por competencia intraespecifica ejercida localmente (Kenkel,
1988). Este hecho se explica teniendo en cuenta que el andlisis se fundamenta e
la simulacion de mortalidad dentro de la poblacién completa, incluyendo en este

caso a los grupos de arboles maduros. La ausencia de un patrén significativamen
te alejado de la mortalidad aleatoria en distancias pequefas puede deberse a qu
la simulacién de mortalidad en los grupos de arboles maduros atenua el efecto
local que significa la competencia entre robles vecinos dentro de los grupos de
arboles pequefios.

Conclusiones

Los robles con diametros menores de 30 cm presentan un patron predominante er
agregados mientras que la clase de tamafio mayor se distribuye de forma aleato
ria. Este patrén aleatorio podria derivar de forma natural de patrones iniciales en
agregados, como consecuencia de procesos de autoatenuacion.

La disponibilidad de espacio no es un factor limitante a la hora de explicar el
establecimiento de la poblacién de roble existente en un antiguo bosque-adehesa
do, por lo que la poblacion de esta especie presenta un escaso grado de organiz:
cién espacial. La mortalidad de roble en este caso parece estar causada por factore
distintos que la competencia intraespecifica.

La poblacion de roble que forma parte de un bosque maduro presenta una
estructura espacial altamente organizada que refleja la existencia de grupos de
arboles en distintas etapas de desarrollo. Este tipo de organizacién deriva de la
existencia de una limitacidn de espacios abiertos aptos para el establecimiento de
roble, con regeneracion asociada a «fase de claro». La elevada densidad existent
dentro de los apretados grupos de arboles pequefos tiene como consecuencia u
efecto significativo de la competencia intraespecifica sobre la mortalidad del roble
en la parcela de bosque maduro.
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