7° CONGRESQ FORESTAL
FSPANOL

Gestion del monte: servicios
ambientales y bioeconomia

26 -30 junio 2017 | Plasencia
Caceres, Extremadura

(CFEO1-027

Edita: Sociedad Espanola de Ciencias Forestales
Plasencia. Caceres, Extremadura. 26-30 junio 2017
ISBN 978-84-941695-2-6

© Sociedad Espanola de Ciencias Forestales




1712

Patrones de distribucion y propiedades del nicho efectivo de las especies forestales a lo largo del
gradiente ambiental atlantico-mediterraneo de la provincia de Palencia

OLTHOFF, A.E.1, ALDAY, J.G.23 y MARTINEZ-RUIZ, C.12

1 Area de Ecologia, Dpto. Ciencias Agroforestales, E.T.S. de Ingenierias Agrarias, Universidad de Valladolid. Avda. de Madrid
50, 34071, Palencia, Espana

2 Instituto de Investigacion en Gestion Forestal Sostenible, Universidad de Valladolid-INIA, E.T.S.ILAA. Avda. Madrid 50,
34071, Palencia, Espana

3 Departamento de Produccién Vegetal y Ciencia Forestal. AGROTECNIO-Center. Campus ETSEA, Universidad de Lleida,
25198 Lleida, Espana

Resumen

Los inventarios forestales nacionales representan una fuente de datos de gran interés ecoldgico y
para la gestion. Sin embargo, su uso como herramienta para la caracterizacién del nicho de las
especies forestales es practicamente inexistente. En este trabajo, se utilizan datos del Tercer
Inventario Forestal Nacional (IFN3) en la provincia de Palencia, para describir los patrones de
distribuciéon y las propiedades del nicho efectivo de las principales especies forestales (arboles y
arbustos), a lo largo del gradiente ambiental atlantico-mediterraneo tipico del norte de Espana. Se
pretende, ademas, identificar la contribucion relativa de la variacién espacial y ambiental en los
patrones de cambio de la composicién de las comunidades forestales, y construir un mapa que
describa de un modo grafico la distribucién de las comunidades forestales a lo largo del principal
gradiente ambiental identificado. El conocimiento de los factores que controlan la distribuciéon y
abundancia de las especies forestales es crucial para comprender la ecologia y dinamica de las
masas forestales y su respuesta a cambios ambientales (cambio climatico) o practicas de gestion. La
interpolacién de la informacién obtenida en mapas de vegetacidon con la ayuda de técnicas
geoestadisticas puede ayudar a inferir los procesos que configuran las comunidades ecolégicas.

Palabras clave
Amplitud de nicho, coenoclinas, datos del inventario forestal, distribucion de especies, geoestadistica,
modelos HOF, topografia, clima, factores edaficos.

1. Introduccion

Este trabajo se basa en la asuncion de que la composicion de las masas forestales cambia
gradualmente en el espacio, es decir, presenta un continuo como estructura vegetal, con variaciones
en areas especificas y en términos de gradientes ambientales (WHITTAKER 1967). Dentro de los
tramos de esos gradientes pueden existir diferencias sutiles en la composicion de especies,
asociadas a diferencias en algunas condiciones abibticas, p. ej. humedad del suelo, disponibilidad de
la luz o temperatura (PERELMAN et al. 2005). En los diferentes tramos del gradiente, los parametros
abiéticos inciden en el desarrollo y distribuciéon de la vegetacion pero no todos lo hacen con la misma
intensidad, y por defecto o por exceso pueden resultar limitantes para determinadas especies,
definiéndose asi su intervalo de tolerancia respecto de sus condiciones de desarrollo, su éptimo
ecolégico y su nicho efectivo (SERRADA 2008). Una herramienta para abordar estudios que describen
los cambios en la composicion de especies a lo largo de un gradiente ambiental, son las técnicas de
ordenacion. Gracias a ellas es posible ordenar, por ejemplo, parcelas forestales en términos de
similitud floristica, pudiéndose considerar los ejes de ordenacién como gradientes ambientales
estandarizados, abstractos y complejos o coenoclinas (LAWESSON & OKSANEN 2002). El principal
gradiente de comunidades (coenoclina) puede interpretarse de manera directa (p. €j. a través de un
andlisis de correspondencia canénica, CCA) o indirectamente a través de un analisis de
correspondencia dirigido (DCA por sus siglas en inglés. EI DCA detecta ejes abstractos que
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representan los principales sentidos de la variacion en la composicion floristica; estos gradientes
intrinsecos que detecta permiten describir la forma en que las especies se distribuyen seglin sus
respuestas individuales a los cambios en el ambiente, para lo cual la composicion de comunidades
detectada debe correlacionarse posteriormente con datos ambientales mediante técnicas de
estadisticas de correlacion.

Por otra parte, para explicar y modelizar las respuestas individuales de las especies de plantas
y asi poder describir sus nichos efectivos a lo largo de gradientes ambientales, pueden utilizarse
diferentes modelos de respuesta, entre ellos, los modelos de regresion logistica jerarquica, como los
modelos HOF (Huisman-Olff-Fresco; HUISMAN et al. 1993), que muestran un conjunto de curvas de
respuestas clasificadas por su creciente complejidad a través de cinco modelos, seglin no muestren
cambios en la abundancia de las especies, 0 seglin estos cambios muestren tendencia creciente o
decreciente, o la tendencia creciente o decreciente esté por debajo de la respuesta maxima
alcanzable; o su respuesta sea unimodal simétrica o asimétrica. Estas curvas son ecolégicamente
interpretables y proporcionan informaciéon sobre la amplitud de nicho y el 6ptimo ecolégico para cada
especie modelizada (JANSEN & OKSANEN 2013).

Esta aproximacion metodolégica, combinando técnicas de ordenacién tipo DCA y modelos HOF,
se ha aplicado poco a gradientes ambientales amplios y heterogéneos considerando variaciones
climaticas y geomorfolégicas a escala regional (HRIVNAK et al. 2014), principalmente por la falta de
fuentes de datos ambientales y de vegetacion junto con un ndmero de parcelas suficientemente
amplio. No obstante, los inventarios forestales proporcionan datos cuantitativos de la abundancia de
las especies forestales y de las variables ambientales locales en numerosas parcelas de campo
distribuidas por todo el pais, que se pueden usar, entre otras cosas, para describir los procesos
espaciales y ambientales que determinan los cambios en composicion de las comunidades forestales
a lo largo de amplios gradientes espaciales y ambientales (OLTHOFF et al. 2016a) como el que se
encuentra de norte a sur en la provincia de Palencia. Asi mismo, una vez identificadas las
coenoclinas, empleando técnicas de analisis espacial, como la particion de la varianza, es posible
determinar la contribucion de los grupos de variables ambientales que influyen en la distribucién de la
composicion de especies forestales mediante matrices de distancia como la de Coordenadas
Principales de Matrices Vecinas (PCNM, por sus siglas en inglés).

Finalmente, debido al hecho de que los ejes del DCA se interpretan como coenoclinas, y a que
los patrones espaciales como distribucién no aleatoria de plantas u otros organismos en el espacio
implican un cierto valor de predictibilidad (DALE 2000), es posible predecir valores del DCA en zonas
no muestreadas a partir de técnicas de interpolacion geoestadisticas conociendo las coordenadas
geograficas de una serie de muestras (p. ej. parcelas forestales). Si bien no existe un método
estandar para mdltiples datos categéricos, como lo son los datos de las comunidades vegetales, los
métodos de interpolacion kriging son bastante usados porque aseguran que las predicciones o
estimaciones son imparciales y tienen varianza minima (CRESSIE 1993), y especificamente por medio
del método kriging ordinario (KO), es posible cartografiar la distribucion de las asociaciones de
especies. EI KO asegura que las predicciones o0 estimaciones son imparciales, parten de un
conocimiento del comportamiento de la variable en el espacio (p. ej. a partir de una coenoclina), y
evita muestras redundantes al dar diferente ponderacion a las muestras que estan muy proximas
espacialmente y que proceden de una misma zona (GALLARDO y MAESTRE 2008), como sucede por
ejemplo con las parcelas del inventario forestal espanol.

Se parte de la hip6tesis de que el conocimiento de los factores que controlan la distribucion y
abundancia de las especies forestales es crucial para comprender la ecologia y dinamica de las
masas forestales y su respuesta a cambios ambientales (cambio climatico) o practicas de gestion, y
qgue la interpolacion de la informacién obtenida en mapas de vegetacion con la ayuda de técnicas
geoestadisticas puede ayudar a inferir los procesos que configuran las comunidades ecolégicas. Los
patrones de distribuciéon de especies a lo largo de gradientes ambientales proporcionan informacion
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tanto desde un punto de vista tedrico como de gestion y conservacion. Asi, el conocimiento de las
relaciones especie-ambiente identificando patrones de biodiversidad y productividad es
imprescindible para mejorar los planes de gestion y conservacion de los bosques, garantizando el
desarrollo de planes de restauracion ecolégica mas realistas (ONAINDIA et al. 2013). Ademas, la
identificacion de los nichos efectivos de las especies y el conocimiento de la composicion y dinamica
de las masas pueden ser una importante informacion a considerar en los modelos de prediccion de
respuestas potenciales al cambio climatico (BELLARD et al. 2012).

2. Objetivos

El objetivo general fue describir los patrones de distribucién y las propiedades del nicho efectivo
de las principales especies forestales (arboles y arbustos), a lo largo de dos gradientes ambientales
complejos, identificados en un area de transicion entre las regiones biogeograficas Atlantica y
Mediterranea en el norte de Espana, utilizando para ello datos de 772 parcelas muestreadas en la
provincia de Palencia durante el Tercer Inventario Nacional Forestal (IFN3; 1997-2007). Para ello se
plantean los siguientes objetivos especificos: i) Identificar la contribucién relativa de los procesos
espaciales y ambientales (variables climaticas, topograficas y edaficas) que explican el cambio en la
composicion de especies de las masas forestales a lo largo del gradiente ambiental que atraviesa de
norte a sur la provincia de Palencia; ii) Describir el patrén de respuesta individual y las caracteristicas
de nicho de las principales especies arbéreas y arbustivas a lo largo de las dos principales
coenoclinas identificadas; y iii) Describir y mapear el patron de variacion espacial de las comunidades
forestales (arboles y arbustos), a lo largo de la principal coenoclina identificada (el complejo gradiente
topografico-climatico de norte a sur a lo largo de la provincia de Palencia), mediante un analisis
combinado de técnicas de ordenacion (DCA) con técnicas geoestadisticas, como el kriging ordinario.

3. Metodologia

En este trabajo se han utilizado datos del Tercer Inventario Forestal Nacional (IFN3)
correspondiente a la provincia de Palencia. Esta provincia se halla en la confluencia de dos regiones
biogeograficas (Atlantica y Mediterranea) y dos unidades geomorfolégicas (Cordillera Cantabrica y
Meseta Castellana), lo que se refleja en un gradiente climatico norte-sur, con claras condiciones
atlanticas de mayores precipitaciones y menores temperaturas en el norte y el aumento gradual de
los meses con déficit hidrico hacia el sur, donde predominan las condiciones mediterraneas, mas
calidas y secas. Existe también un gradiente altitudinal claramente contrastado, que condiciona esa
gradacion climatica norte-sur. Este gradiente altitudinal-topografico norte-sur de 140 km de longitud,
presenta alturas que superan los 2500m en la Cordillera Cantabrica en el norte, y alturas promedio
de 800m en la Meseta Castellana en el centro-sur. La meseta comprende a su vez tres unidades
geomorfologicas (paramos detriticos, tierra de campos y paramos calcareos) en las que si bien la
altura va descendiendo hacia el sur, no es el extremo sur del gradiente el que tiene la menor altura,
sino tierra de campo, hacia el centro del gradiente. Todo esto hace que la provincia de Palencia sea
un area de transicion atlantico-mediterranea particularmente interesante para analizar la distribucién
espacial de especies forestales asi como para caracterizar sus nichos.

Para este estudio se consideraron Unicamente 772 parcelas de las 903 disponibles para la
provincia de Palencia. Se excluyeron 106 parcelas correspondientes a bosques riparios, al estar su
composicion floristica mas relacionada con el régimen de agua que con las variables ambientales
consideradas en este estudio, y 25 parcelas por carecer de informacion completa de las variables
ambientales seleccionadas (ver OLTHOFF et al. 2016c¢).

Los datos de altitud (739-2162 m) y pendiente (0-38°) se obtuvieron a partir del Modelo Digital
del terreno (MDT 200m) del Instituto Nacional Geografico de Espana, usando la herramienta 3D
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Analisis en ArcGIS (version 10, ESRI, Redlands, CA, USA). Los datos de precipitacion anual (407-1892
mm) y temperatura media anual (5.1-12.1 °C) se obtuvieron a partir del Atlas digital Agroclimatico de
Castilla y Ledn, usando la misma herramienta de analisis 3D en ArcGIS. Los datos de variables
edaficas se tomaron del IFN3. Para los datos de vegetacion se consider6 la abundancia de todas las
especies lenosas (arboles y arbustos) presentes en cada una de las 772 parcelas del IFN3
seleccionadas, estimada como porcentaje de cobertura a partir de la base de datos de IFN3. Un total
de 124 taxones (31 % arboles y 69 % arbustos) pertenecientes a 25 familias fueron registrados para
el conjunto de las 772 parcelas seleccionadas.

En primer lugar se aplicé un DCA sobre la matriz de las 772 parcelas y sus datos de cobertura
para las 146 especies presentes, para identificar los principales gradientes ambientales que
determinan la abundancia de especies (i.e. coenoclinas asociados a los ejes de ordenacion,
LAWESSON & OKSANEN 2002). El DCA construye ejes de ordenacion basados en la similitud floristica
gue existe entre las parcelas, medida en unidades de desviacion estandar, de modo que las unidades
del DCA pueden ser interpretadas como unidades de cambio en la composicibn de especies
(LAWESSON & OKSANEN 2002). Para ayudar en la interpretacion de las coenoclinas, las variables
ambientales se correlacionaron con las coordenadas de los dos principales ejes de ordenaciéon DCA.
Las variables explicativas consideradas en el analisis fueron: climaticas (precipitacion y temperatura
medias anuales), topograficas (altitud, pendiente y unidad morfo-estructural) y edaficas
(pedregosidad, textura y materia organica). Para conocer el peso o importancia relativa de cada
variable ambiental en el proceso de cambio de la composicién floristica de las comunidades
forestales a lo largo del gradiente atlantico-mediterraneo se realizé un analisis de particion de la
varianza.

Para ajustar el patréon de distribucion de 15 especies arbéreas y 36 arbustivas a lo largo de las
dos primeras coenoclinas (DCA1 y DCA2) se calibraron los modelos HOF (HUISMAN et al. 1993) con
los datos de cobertura de las 772 parcelas del IFN3. A partir de los modelos HOF se pudo calcular,
para las especies que mostraron respuesta unimodal (modelos HOF IV y V), el éptimo (4, coordenada
del DCA1 6 DCA2 donde la especie alcanza el maximo valor de cobertura), la amplitud de nicho (2t,
intervalo de tolerancia de la especie) y la maxima probabilidad de ocurrencia (h) de las principales
especies lefiosas (arbéreas y arbustivas) en el éptimo (LAWESSON & OKSANEN 2002). Se calculd,
ademas, el solapamiento de nicho que indica el grado de solapamiento mutuo de las curvas de
respuesta de cada pareja de especies, de arboles por un lado y de arbustos por otro, usando la
funcién “nichelap” (LAWESSON & OKSANEN 2002). Todos los analisis fueron realizados en R (version
3.2.2), usando el paquete “vegan” para los analisis multivariantes (version 2.3-2) y el paquete “eHOF”
para los modelos HOF (versién 1.7).

A partir de los valores obtenidos en el DCA1 para las 772 parcelas, se analizé la variacion
espacial mediante la funcion de semivariograma empirico, que fue ajustado a un modelo esférico
porque no sélo es el Gnico modelo que alcanza un sill verdadero (es decir, considera la maxima
varianza entre pares de puntos) en un distancia equivalente a su rango, sino que ademas fue el que
mejor ajustd (con un porcentaje de confiabilidad del 99,2 %). El rango de correlacion espacial estuvo
dado por el rango del gradiente estudiado (en este caso 140 km). Se comprobé que aparentemente
no habia un efecto de anisotropia, ya que en los semivariogramas aplicados a las cuatro direcciones
N-S (0°), NE-SW (45°), E-W (90°), NW-SE (135°) se obtuvieron nuggets y rangos similares (CHICA-OLMO
2005). A partir de los parametros del semivariograma con los valores del DCA1, y mediante el método
de interpolacién kriging ordinario se construyd un mapa tematico de vegetacion.

4. Resultados

La ordenacién de las 772 parcelas del IFN3 esta determinada, principalmente, por las
diferencias climaticas norte-sur (DCA1, coenoclina principal), aunque una segunda coenoclina (DCA2)
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muestra un recambio de especies en relacidon con la pendiente que condiciona la ubicacion de
determinadas comunidades forestales dentro de cada unidad morfoestructural (Figura 1.b). La
primera coenoclina (DCA1) muestra un recambio en la composicion floristica de los bosques, tanto de
frondosas como de coniferas, que refleja el conocido gradiente climatico atlantico-mediterraneo
(Figura 1a). En lineas generales, los bosques mas atlanticos, sombrios, frios y hiimedos sobre suelos
moderadamente ricos y acidos van siendo sustituidos por los bosques mediterraneos sub-hlimedos y
semi-aridos, mas abiertos, secos y oligotroficos (en las partes media y sur del gradiente) (Figura 1b).
En particular, los bosques caducifolios de las montanas del Norte dominados por Fagus sylvatica L.y
Quercus petraea (Matt.) Liebl. van siendo reemplazados por los de Quercus pyrenaica Willd., y estos a
su vez por los de Quercus faginea Lam. y Quercus ilex subsp. ballota (Desf.) Samp. a medida que la
aridez aumenta hacia el Sur de la provincia (Figura 1). En tanto que los bosques de coniferas de las
montanas y paramos detriticos son principalmente Pinus sylvestris L. y Pinus nigra J.F.Arnold,
mientras que en los paramos calcareos del sur dominan plantaciones de Pinus halepensis Mill., Pinus
pinea L. y Cupressus sempervirens L. Existe también un recambio de especies arbéreas en relacion al
gradiente de la pendiente (DCA2), ocupando por un lado los bosques nativos de Juniperus spp., Q.
petraea, Q. pyrenaica, F. sylvatica en las laderas de pendientes mas pronunciadas; y plantaciones de
coniferas de P. nigra, Pinus pinaster Aiton dominan las zonas mas llanas (Figura 1).

La composicion de las comunidades arbustivas del sotobosque experimenta un recambio a lo
largo del gradiente climatico atlantico-mediterraneo identificado, y un paralelismo con el recambio de
las especies arbéreas dominantes (Figura 2). El recambio va desde los matorrales de alta montana
dominados por Sorbus aucuparia L., llex aquifolium L. y Vaccinium myrtillus L., y matorrales atlanticos
dominados por Calluna vulgaris (L.) Hull, Daboecia cantabrica (Huds.) K.Koch y Erica cinerea L. en el
norte de la provincia (extremo negativo del DCA1), hasta los matorrales mas mediterraneos del sur
representados por Thymus spp. L., Lavandula spp., Dorychium pentaphyllum Scop., Santolina
rosmarinifolia L. y Ononis tridentata L. (extremo positivo del DCA1). Finalmente, se observa un
remplazo de la dominancia de los matorrales a lo largo del gradiente de pendiente (DCA2), desde los
representativos de zonas rocosas y pendientes escarpadas (Amelanchier ovalis Medik., Ligustrum
vulgare L., Genista scorpius (L.) D.C.; extremo positivo del DCA2), hacia los caracteristicos de las
tierras llanas de los paramos calcareos del sur (Arctostaphylos uva-ursi (L.) Spreng., Helianthemum
spp.; extremo negativo del DCA2).
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Figura 1. (a) Localizacion de las 772 parcelas del IFN3 de la provincia de Palencia consideradas en el estudio, identificadas
por la especie arbérea dominante; y (b) Ordenacién de las mismas parcelas, sobre el primer plano factorial del DCA
(OLTHOFF et al. 2016c¢). Codigos de especies: Bepu= Betula pubescens, Cuse=Cupresus sempervirens, Fasy= Fagus
sylvatica, Piha= Pinus halepensis, Pini= P. nigra, Ppina= P. pinaster, Ppine= P. pinea, Pisy= P. sylvestris, Piun= Pinus

uncinata, Quil= Quercus ilex subsp. ballota, Qufa= Q. faginea, Qupe= Q. petraea, Qupy= Q. pyrenaica.

Como era de esperar, dada la longitud y complejidad del gradiente ambiental considerado, las
curvas de respuesta unimodal (Modelos IV y V; Figura 3) fueron las mas frecuentes entre las especies
modelizadas (86%). Se encontraron muy pocas especies de respuesta monétona (modelos Il y ),
estas fueron mas frecuente entre las especies cuyos 6ptimos se ubican cerca de los extremos de los
gradientes como sucede en nuestro estudio para F. sylvatica y P. halepensis respecto a la primera
coenoclina (DCAL), y con P. nigra y J. sabina L. respecto a la segunda (DCA2). Ninguna especie
(arboles o arbustos) presentd respuesta indeterminada (modelo |, i.e. sin cambios en su abundancia a
lo largo del gradiente). Predominan las curvas de respuesta asimétrica (modelo V) frente a la
simétrica (modelo IV), entre las especies con respuesta unimodal y sobre todo para los arboles. Sin
embargo, pocas de ellas muestran una asimetria muy marcada (P. sylvestris, P. pinea a lo largo del
DCA1) y para los arbustos (p.e. a lo largo del DCA2) y tienen, asimismo, su 6ptimo cerca de los
extremos del gradiente.
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Figura 2. Ordenacion DCA de las especies arboreas y arbustivas. Las especies arbustivas se agrupan (circulos rojos) en los
cinco grupos seriales descritos por SAN MIGUEL et al. (2004): matorrales de alta montana asociados a Q. petraea y F.
sylvatica; matorrales atlanticos que suponen la etapa de substitucion de las formaciones boscosas de mas humedad, con
predominio de ericaceas y brezales; matorrales de las orlas de bosques y sotos hiimedos que constituyen la primera etapa
de sucesion hacia bosques mas huimedos; matorrales calcicolas de degradacion de los bosques de Q. ilex y Q. faginea; y
matorrales de paramos margosos y yesiferos; constituyendo los dos ultimos grupos el matorral mediterraneo. Cédigos de
especies en Figura 1, excepto: Amov= Amelanchier ovalis, Aruv= Arctostaphylos uva-ursi, Cavu= Calluna vulgaris, Chtr=
Chamaespartium tridentatum, Cicl= Cistus clusii, Cila= Cistus ladanifer, Clau= Cistus laurifolius, Coem= Coronilla emerus,
Coav= Corylus avellana, Crmo= Crataegus monogyna, Cysc= Cytisus scoparius, Daca= Daboecia cantabrica, Dagn= Daphne
gnidium, Dala= Daphne laureola, Dope= Dorycnium pentaphyllum, Erar= Erica arborea, Erau= Erica australis, Erci= Erica
cinerea, Ersc= Erica scoparia, Erspp= Erica spp., Geflo= Genista florida, Gesc= Genista scorpius, Gespp= Genista spp.,
Gspp= Genistella spp., Haspp= Halimium, Hest= Helichrysum stoechas, llaq= llex aquifolium, Juco= Juniperus communis,
Jusa= Juniperus sabina, Juth= Juniperus thurifera, Lala= Lavandula latifolia, Laspp= Lavandula species, Last= Lavandula
stoechas, Livu= Ligustrum vulgare, Loim= Lonicera implexa, Lospp= Lonicera spp., Ontr= Ononis tridentata, Prsp= Prunus
spinosa, Prspp= Prunus spp., Rospp= Rosa spp., Ruca= Rubus caesius, Ruul= Rubus ulmifolius, Saro= Santolina
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rosmarinifolia, Soar= Sorbus aria, Soau= Sorbus aucuparia, Taba= Taxus baccata, Thspp= Thymus spp., Uleu= Ulex
europaeus, Vamy= Vaccinium myrtillus, Vila= Viburnum lantana.

Las especies arbustivas con mayor probabilidad de frecuencia en ambas coenoclinas tienen
sus Optimos hacia los extremos del gradiente, al contrario de lo encontrado para las especies
arboreas en las mismas coenoclinas. Sin embargo, en la parte media de los gradientes predominan
especies con nichos relativamente amplios. También tienen nichos amplios las especies que ocupan
ambientes con fuerte contraste (p. ej. Q. ilex y Rosa spp. L. en las montanas y paramos calizos,
Cytisus scoparius (L.) Link en las montainas y paramos detriticos, y las especies como Calluna vulgaris
indicadora de empobrecimiento de los suelos en claros de bosques y bosques cerrados en zonas con
cierta pendiente). También tienen nichos amplios especies en ambientes de transicidon entre
diferentes unidades morfoestructurales y, en consecuencia, sometidas a mayor diversidad de

condiciones ambientales (Q. pyrenaica entre montanas y paramos detriticos, y Q. faginea entre
paramos detriticos y calizos).
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Figura 3. Curvas de respuesta derivadas de los modelos HOF, para (a) las principales especies de arboles (OLTHOFF et al. a
yc); y (b) de arbustos (OLTHOFF et al. a y b) en la provincia de Palencia, en relacion con las principales coenoclinas (DCA1 y
DCA2). Cédigos de especies en Figuras 1y 2.

En cuanto a la contribucion relativa de los procesos espaciales y ambientales a lo largo del
gradiente atlantico-mediterrdneo analizado, la proporcién de variacion explicada por las variables
ambientales fue del 28%, mientras que las variables espaciales el 26%. En concreto, para las
variables espaciales a escala amplia la varianza fue menor al 1%, mientras que fue del 25% para las
variables espaciales a pequena escala. De esta manera, los resultados muestran que a escalas
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espaciales pequenas una gran variacion en la composicion de especies se explica por factores
ambientalmente estructurados (10%). También a pequena escala, encontramos un componente
puramente espacial que contribuye con un 5% de la variacion. Entre las variables ambientales, la
topografia (altitud y pendiente) fue el factor ambiental mas influyente (12%), seguido del clima 9%
(temperatura y precipitacion) y las variables edaficas (8%). Las variables ambientales espacialmente
estructuradas y las variables espaciales a pequeia escala explican en mayor medida la distribucion
de las comunidades forestales, en comparacion con las variables espaciales a gran escala.

Finalmente, las diferentes areas que muestra el mapa tematico de vegetacion obtenido (Figura
4) pueden interpretarse analizando la distribucién de valores kriging del DCA1. De esta manera, los
valores de O a 1,48 corresponden al norte montanoso con condiciones climatico-topograficas que
permiten el desarrollo del bosque caducifolio atlantico dominado por F. sylvatica y Q. petraea, con
sotobosque de Daphne laureola L., Erica arbérea L., Vaccinium myrtillus, Corylus avellana L. Este
estrato arbustivo se mezcla, ademas, con Sorbus aria (L.) Crantz y Prunus avium (L.) L. e I. aquifolium
bajo los bosques de Betula pubescens Ehrh ubicados en los fondos de valle himedos. También
coexisten relictos de Taxus baccata L. y P. sylvestris. Los valores de interpolacién entre 1,49 y 2,36
representan las comunidades tanto naturales como de plantaciones de P. sylvestris y muy pocos P.
uncinata DC., con un sotobosque dominado por matorral atlantico de C. avellana, Daboecia
cantrabrica, Chamaespartium tridentatum (L.) P.E.Gibbs, Erica spp. y Halimium spp (Dunal) Spach.
Estas especies constituyen la etapa de substitucion de las formaciones boscosas mas himedas
ocupando areas de los paramos detriticos. Entre valores de interpolacién 2,37 y 3,03 comienza el
dominio de Q. pyrenaica como especie representativa del dominio floristico Mediterraneo-lbero-
Atlantico. Pudiendo considerarse esta area como la de transicion entre las condiciones atlanticas y las
mediterraneas. Entre valores de interpolacion 3,04 y 5,85 Q. pyrenaica continua dominando el area
junto a matorrales de las orlas de bosques y sotos hlimedos constituidos por Viburnum lantana L.,
Ligustrum vulgare, Prunus spinosa L., Lonicera spp. L., Crataegus monogyna Jacq., Genista scorpius,
entre otras. También encontramos en esta parte media a Juniperus spp. como representativa de la
vegetacion oro-mediterranea, localizada en las partes altas de las mesetas y en las estribaciones
montanosas del norte palentino; las especies arbustivas acompanantes son Amelanchier ovalis, L.
vulgare en los afloramientos rocosos y G. scorpius en el piedemonte, mientras que P. nigra y P.
pinaster dominan en las zonas planas; Helianthemum spp., mas xer6filas, constituyen el sotobosque
de P. nigra. En los paramos calcareos, con valores de interpolacion entre 5,86 y 8,11, las condiciones
mas mediterraneas con mayores temperaturas y una mas intensa sequia estival, determinan la
coexistencia de las escleréfilas y tipicamente mediterraneas Q. ilex subsp. ballota y Q. faginea.
Precisamente, Q. faginea esta mas adaptada que Q. ilex a los suelos arcillosos-calcareos. En los sitios
mas frios con suelos poco profundos este bosque se sustituye por relictos de Juniperus thurifera L.
Los bosques de coniferas consisten en plantaciones de P. halepensis, P. pinea y C. sempervirens, con
un sotobosque dominado por arbustos heliéfilos tipicos de suelos calcareos, tales como Prunus spp.,
Santolina rosmarinifolia, Ononis tridentata (tipica de suelos yesiferos). Otros matorrales calcicolas, se
desarrollan bajo Q. ilex, es el caso de D. pentaphyllum, Lavandula latifolia Medik. y Thymus spp.
Mientras que el sotobosque de los bosques de Q. faginea estan dominados por Rosa spp., P. spinosa,
y G. scorpius.
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Figura 4. Mapa de interpolacion mediante el método Kriging ordinario para las masas forestales a lo largo del DCA1
(gradiente climatico-topografico de norte a sur de la provincia de Palencia); y especies arboreas y arbustivas principales a lo
largo de los dos primeros ejes del DCA. Cédigo de especies en Figuras 1y 2 (OLTHOFF et al. 2016b).

5. Discusion

El cambio en la composicién floristica de los bosques a lo largo del gradiente ambiental
atlantico-mediterraneo, tipico del norte de Espana, muestra que las variables ambientales
espacialmente estructuradas y las variables espaciales a pequena escala explican en mayor medida
la distribucion de las comunidades forestales, en comparacion con las variables espaciales a gran
escala. De esto se deduce que la particion del nicho es el principal proceso que influye en los cambios
de abundancia de las especies forestales a lo largo del gradiente estudiado (PUNCHI-MANAGE et al.
2014) y es importante para explicar la segregacion espacial en la distribucion de las especies
forestales. Asi mismo, el componente puramente espacial a pequena escala puede atribuirse a
variables ambientales no observadas y espacialmente estructuradas, o bien a aspectos propios de la
dinamica de las comunidades observadas, p. €j. la dispersion de semillas (LEGENDRE et al. 2005). No
obstante, es posible que la ausencia de patrones a gran escala pudiera ser debida al hecho de no
haber considerado variables espacialmente estructuradas cuantitativas muy influyentes segin
demuestran otros estudios (CORNEY et al. 2004), como las relacionadas con la quimica del suelo
(nutrientes, hojarasca, profundidad del horizonte rico en materia organica), por no estar disponibles
en la base de datos del IFN3. Estos resultados estan de acuerdo con la teoria que predice la
dominancia de los procesos de nicho sobre los patrones de distribucion de las especies a lo largo de
gradientes (JONES et al. 2006).

El predominio de las curvas de respuesta unimodal sugiere una alta tasa de renovacion de
especies y, por tanto, de cambio en la composicion floristica de los bosques a lo largo del gradiente
norte-sur. Esto concuerda con lo encontrado por otros autores (LAWESON & OKSANEN 2002;
RYDGREN et al. 2003), quienes justifican la mayor frecuencia relativa de las curvas unimodales
(modelos HOF IV y V) frente a las respuestas monétonas (modelos HOF Il y lll) a medida que aumenta
la tasa de recambio de especies a lo largo de los gradientes, del mismo modo que disminuye la
frecuencia de las respuestas indeterminadas (modelo HOF I). Asi mismo, predominan las curvas de
respuesta asimétrica frente a la simétrica, entre las especies con respuesta unimodal, y sobre todo
para los arboles, al contrario de lo encontrado por otros autores para gradientes ambientales largos
(RYDGREN et al. 2003). Por tanto, la forma de las curvas de respuesta viene determinada por las
caracteristicas de las especies y de los gradientes (p. €j. longitud).
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La baja probabilidad de ocurrencia de las especies arbustivas (OLTHOFF et al. 2016a), en
comparaciéon con la de arboles (OLTHOFF et al. 20163, c) a lo largo de ambas coenoclinas, puede
deberse al muestreo no tan exhaustivo realizado sobre arbustos durante el tercer inventario forestal,
ya que la identificacion de los arbustos esta limitada a una lista taxonémica predefinida donde las
especies individuales se diferencian sélo si tienen una frecuencia considerable (>2%) y si logran ser
exitosamente identificadas por las cuadrillas de campo, mientras que el resto se agrupan a nivel de
género o familia.

Los nichos estrechos de algunas especies de arboles (P. pinea, P. halepensis y C. sempervirens
a lo largo del DCA2) se explican por ser plantaciones ubicadas en zonas de los paramos calizos con
muy baja pendiente. Otros nichos estrechos de algunas especies arbéreas, como J. sabina a lo largo
del DCAL1l y B. pubescens a lo largo de las dos coenoclinas, se pueden explicar por su alta
especializacién de habitat, bien por cuestiones edaficas o topograficas (exposicion, pendiente). Como
se esperaba, de acuerdo con THUILLER et al. (2004), los nichos de ciertas especies relacionadas
ecolégicamente se solapan considerablemente (p. ej. Q. ilex y Q. faginea DCA1; o P. nigra y P.
pinaster. La relaciones mas o menos equilibradas entre especies, indicando coexistencia (LAWESSON
& OKSANEN 2002), son numerosas (en el caso de los arboles: Q. pyrenaica y P. nigra en los paramos
detriticos; Q. ilex y Q. faginea, en los paramos calcareos; en el caso de los arbustos: V. myrtilus y E.
arborea en las montanas, Erica spp. y C. vulgaris en los paramos detriticos y Thymus spp. y L.
stoechas en los paramos calcareos). Este resultado parece apoyar la idea de que las especies
arbéreas con nichos localizados hacia el centro del gradiente (DCA1) son capaces de moverse hacia
el norte en respuesta a escenarios de cambio climatico, de hecho existen estudios que han predicho
una migraciéon ascendente de las comunidades de arboles mediterraneos en Espana (URLI et al.
2014). En contraste, las especies localizadas en la montana (extremo del gradiente) al tener nichos
mas estrechos demuestran que son especies mas especializadas, es el caso de P. sylvestris, F.
sylvatica, C. avellana, D. cantabrica, Erica australis L., E. arborea y V. myrtillus. Esta situacién puede
llegar a comprometer la supervivencia a largo plazo de estas masas forestales en un escenario de
aumento de temperaturas, ya que el (nico desplazamiento posible que tienen es en altura, lo que
reduciria notablemente su area de distribucién (BENITO-GARZON et al. 2013; GARCIA-VALDES et al.
2013).

6. Conclusiones

La metodologia utilizada, combinando analisis espacial (analisis de coordenadas principales de
matrices vecinas y geoestadistica), coenoclinas (ordenacion) y modelos HOF, y tomando como base
de datos el inventario forestal nacional para la provincia de Palencia, permite una evaluacién objetiva
de la forma de las curvas de respuesta de las especies a lo largo de gradientes ecolégicos complejos,
asi como de los factores espaciales y ambientales (variables climaticas, topograficas y edaficas)
implicados en sus patrones de distribucion. No obstante, deberia llevarse a cabo un enfoque mas
global, considerando los patrones de distribucion de grupos funcionales a lo largo de las coenoclinas,
como se pretende abordar en un futuro préximo. Asi mismo, la metodologia empleada puede ser
usada para planificar futuras practicas de gestion, puesto que el analisis de datos de los inventarios
forestales nacionales recogidos en diferentes fechas puede ayudar a los técnicos a identificar
facilmente diferentes patrones de distribucion de las especies y cambios en su amplitud de nicho, y a
relacionarlos con cambios ambientales o de gestion. No obstante, se deberian resolver las
limitaciones de la identificacion taxondémica de los arbustos en futuros inventarios forestales
nacionales, para poder identificar indicadores mas predecibles para el estrato arbustivo, asi como
ampliar el rango de variables ambientales, sobre todo edaficas, estimadas cuantitativamente.
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