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Las funciones de segundo orden son cada vez mas empleadas en el analisis de procesos ecoldgicos. En este trabajo presentamos dos funciones
de segundo orden desarrolladas recientemente que permiten analizar la interaccion espacio-temporal entre dos especies o tipos funcionales de in-
dividuos. Estas funciones han sido desarrolladas para el estudio de interacciones entre especies en masas forestales a partir de la actual distribucion
diamétrica de los arboles. La primera de ellas es la funcion bivariante para procesos de puntos con marca K,::n que permite analizar la correlacion
espacial de una variable entre los individuos pertenecientes a dos especies en funcién de la distancia. La segunda es la funcion de reemplazo r,
que permite analizar la asociacion entre los individuos pertenecientes a dos especies en funcion de la diferencia entre sus diametros u otra variable
asociada a dichos individuos. Para mostrar el comportamiento de ambas funciones en el andlisis de sistemas forestales en los que operan diferentes
procesos ecoldgicos se presentan tres casos de estudio: una masa mixta de Pinus pinea L. y Pinus pinaster Ait. en la Meseta Norte de la Peninsula
Ibérica, un bosque de niebla de la Region Tropical Andina, y el ecotono entre las masas de Quercus pyrenaica Willd. y Pinus sylvestris L. en el
Sistema Central Ibérico, en los que tanto la funcion K” como la funcion r se utilizan para analizar la dinamica forestal a partir de parcelas experi-

mm

mentales con todos los arboles localizados y de parcelas de inventario.

Palabras clave: andlisis de patrones de puntos; funciones de segundo orden; funciones de correlacién de marca; funcion K de Ripley; dinamica fo-
restal; procesos ecoldgicos.

Ledo, V., Montes, F., Caiellas, I. 2013. New tools to study spatio-temporal interactions among species. Ecosistemas 22(3):52-57. Doi.:
10.7818/EC0S.2013.22-3.08

Second order moment functions are increasingly being used in the study of ecological processes. In this paper, we present two recently developed
second order functions that allow us to study the spatio-temporal interactions between individuals belonging to two species or functional types. These
functions were developed to study interactions among species in forest stands using the diametric distribution of the trees. The first of these functions
is an intertype function, applied to a marked point pattern layer (K") It allows us to analyze the spatial correlation of a variable related to each
individual and between species as a function of the distance. The second function is a replacement species function (r), by which it is possible to
analyze the association between individuals belonging to two different species as a function of their diameter size differences or another variable as-
sociated with the individuals. In order to determine the behavior of both the K;; and the r functions in the analysis of forest systems in which different
ecological processes are operating, three case studies are presented here: one in a mixed stand of Pinus pinea L. and Pinus pinaster Ait. in the nor-
thern plateau of the Iberian peninsula, another in a cloud forest situated in the tropical Andean region, and finally, one in the ecotone of Pyrenaica
Willd. and Pinus sylvestris L in the Central Mountain System of Spain. In these cases, both of the functions proposed are used to study the forest
dynamics in experimental plots where all the trees are mapped.

Key words: ecological processes; forest dynamics; mark correlation functions; point pattern analysis; Ripley’s K function; second order moment
functions.

Introduccion

Los estudios del patrén espacial han sido de creciente impor-
tancia en los ultimos afios para estudiar diferentes procesos ecol6-
gicos, como pueden ser la coexistencia de especies (Chave 2004,
Bagchi et al. 2011, Ledo 2013), como se estructuran las comunida-
des (Condit et al. 2000, Wiegand et al. 2007), explicar a qué escala
ocurren o trabajan diferentes mecanismos (Bellehumeur y Legen-
dre 1998, Uriarte et al. 2004, lllian et al. 2006), o si existen relacio-
nes entre especies y habitats (Harms et al. 2001, Plotkin et al. 2002,
Ledo et al. 2013).

Muchos de los procesos ecolégicos, como los mencionados an-
teriormente, no pueden ser objeto de experimentos. Para este tipo
de estudios se precisa plantear diferentes hipotesis nulas y analizar
si se ajustan o no al patrén observado real, confirmando asi o re-
chazando la hipotesis propuesta. En este punto, es importante se-
fialar que no siempre es sencillo conocer el proceso que ha dado
lugar a un patrén espacial sélo mediante la observacion de ese pa-
tron (Law et al. 2001, Mclntire y Fajardo 2009, Brown et al. 2011),
porque diferentes mecanismos pueden dar lugar a un patrén simi-
lar. Sin embargo, hay procesos que generan patrones de distribu-
cion muy claros, y se pueden testar hipétesis nulas como se ha
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indicado anteriormente, comparando patrones simulados, genera-
dos como consecuencia de diferentes procesos, o siguiendo des-
arrollos como el propuesto por Mclntire y Fajardo (2009). Estos
autores proponen un método que denominan ‘el espacio como sus-
tituto’ (space as surrogate) para procesos que no se pueden medir,
meétodo que maximiza la inferencia sobre procesos ecoldgicos a
través del analisis del patron espacial observado. El método pro-
pone que el analisis del patron espacial pase desde una descrip-
cion inductiva a una inferencia deductiva. Para ello, identifica tres
pasos cruciales a seguir: (1) plantear todas las hipdtesis posibles
a priori (2) desarrollarlas sobre una base del actual conocimiento
ecoldgico (3) realizar el correcto analisis espacial. En todo caso,
tanto siguiendo este método como realizando cualquier otro estudio
ecolégico, lo mas importante es ser riguroso a la hora de plantear
hipotesis nulas y barajar las posibles causas que pueden dar lugar
a un determinado patrén.

Actualmente, la funcion K de Ripley (Ripley 1977) y su version
bivariada K;; (Lotwick y Silverman 1982) son funciones bien cono-
cidas y empleadas en ecologia. Una introduccion a este tipo de fun-
ciones se puede encontrar en Dixon (2002), Rozas y Camarero
(2005), De la Cruz (2006) y buenos libros de referencia podrian ser
Ripley (1981), Diggle (2003), lllian et al. (2008). Sin embargo,
menos conocidas son las funciones de correlaciéon de la marca, que
consideran ya no sélo el patrén espacial de los individuos sino una
variable asociada a los individuos de la poblacién (Stoyan y Stoyan
1994). Esto es, las funciones de correlacion de la marca evaltan
la correlacion espacial de una variable (o marca) asociada cada
punto de un proceso de puntos en funcion de la distancia (Stoyan
y Stoyan 1994, Ledo et al. 2011). Este tipo de analisis en muchos
casos puede ofrecer una mayor informacién sobre los procesos
ecolodgicos que el simple estudio de su patrén espacial (Picard et
al. 2009). El uso de las funciones de segundo orden esta ya am-
pliamente extendido en ecologia y presenta un gran potencial para
inferir en procesos ecolodgicos. De hecho, uno de los retos en la ac-
tualidad es tratar de describir procesos de puntos ajustando mode-
los paramétricos (Maller y Waagepetersen 2006), y/o incluyendo
variables ambientales que explican las variaciones en la densidad
observada de puntos (Bagchi et al. 2011).

En este articulo presentamos dos aplicaciones de funciones de
segundo orden desarrolladas recientemente que permiten analizar
la correlacidon temporal entre dos especies o tipos funcionales.
Estas técnicas permiten estudiar procesos que han ocurrido a lo
largo de un periodo de tiempo, a partir de la distribucion actual de
la variable, lo que ahorra costes y tiempo. Estas funciones son: (1)
lafuncion K, , llamada funcion bivariante para procesos de puntos
con marca, que permite analizar la correlacion espacial entre los
valores que toma una variable en los individuos pertenecientes a
una especie y los valores asociados a los individuos de otra especie
y (2) la funcion de reemplazo r, que permite analizar la asociacion
entre los individuos pertenecientes a dos especies en funcién de
la diferencia entre sus diametros u otra variable asociada a dichos
individuos. Estas funciones van un paso mas alla de las técnicas
existentes, ya que permiten analizar relaciones que eran hasta
ahora inabordables con las técnicas existentes, y de esa forma in-
ferir en procesos ecolégicos con mayor precision, y pudiendo a su
vez testar una mayor variedad de hipoétesis ecoldgicas.

Antecedentes: Funciones de correlaciéon de la marca

El analisis de procesos de puntos con marca se utiliza para res-
ponder a cuestiones relativas a la distribucion de los valores de la
marca (por ejemplo, el diametro) en relacion a la distribucién espa-
cial de los puntos (por ejemplo, arboles) a los que esta asociada
dicha marca o variable. La media condicional del producto de las
marcas de dos pares de puntos situados a una distancia d, donde
0 es el origen y la media esta condicionada a que hay un punto si-
tuado en 0 y el otro punto en d con sus respectivas marcas es:

¢mm (d) =E (mi(0) . m; (d)), para los valoresde d>0 [1]
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donde m;es el valor de la marca del punto i y m;el valor de la
marca asociada al punto ;.

La funcioén de correlacion de la marca (mark correlation function)
fue propuesta por Stoyan (1984), y se obtiene al dividir ¢, (d) entre
12, que es la media de las marcas al cuadrado.

Ky (d)==5=, cond >0y 4? # 0 [2]
U

Valores altos de la funcion £,,(d) en puntos separados por una
distancia d indican que hay algun tipo de atraccion o estimulacion
entre las marcas de los puntos a esa distancia. Si se obtienen va-
lores bajos, entonces indica que existe inhibicion entre las marcas
de los puntos a dicha distancia.

Generalizando

_ PP ()

w2 =

x(d)

donde p®@(d) es la funcién producto de densidadf(ml-,mj). Un pro-
ceso sin marca seria f(ml-,mj) =1, es decir, la media dela funcién
j(ml-,mj) para todos los pares de puntos separados por una distancia
aproximadamente igual a d multiplicada por la probabilidad de que
dos puntos se encuentren separados por una distancia aproxima-
damente igual a d y p/?(d) es la funcion producto de densidad de la
funcién f(m;,m;). En la practica se evalla la media de la funcion
Sfim;m;) para cada distancia 4 mediante una funcion nucleo de limi-
tes discretos (Wiegand y Moloney 2004), o bien mediante funciones
de suavizado o diferentes funciones de nucleo continuas (Dale et
al. 2002). Al dividir por p®(d), que coincide con la probabilidad de
que dos puntos estén separados por una distancia d, x(d) depende
Unicamente de las correlaciones entre las marcas (Beisbart y Kers-
cher 2000).

Existen, ademas, diferentes funciones propuestas para evaluar
flmi,m;). Dependiendo de la funcion f{(m;,m;) se derivan de x(d) dife-
rentes funciones de correlacion condicional. Tomando por ejemplo

F(m,,m)="""1, se obtiene la funcion k.. presentada en la ec. 2.
i»h —2
m

1
Tomando f(m,,m,) =—(m, —m,)’se obtiene el variograma de

2
la marca (Cressie 1993).
La funcion acumulativa correspondiente a la funcion de corre-

lacion de la marca tiene la forma (Dale et al. 2002):
d
K, (d)= [k,,()ge)27 du [4]
0

donde g(d) es la funcién de distribucion radial (pair correlation
function). Un estimador de esta funcion es:

K, (d) =2 > 0, (" [5]

i=1 j=1
i

siendo @ un factor de ponderacién que corrige el efecto borde
que se calcula como el inverso de la proporcion de la circunferencia
de radio d centrada en el punto i que esta en el interior del area de
estudio (Ripley 1977).

Nétese que los estimadores de funciones de correlaciéon son
cocientes que tienen una estructura similar. Desde la experiencia
empirica se ha visto que los estimadores «(d) no necesitan ser ex-
cesivamente precisos, por lo que en este caso, estas funciones
pueden ser estimadas sin utilizar la correccién del efecto borde
(lllian et al. 2008).

Es importante también hacer notar que K. (d) no es una funcion
de correlacién sensu stricto (lllian et al. 2008; Schlather 2001), aun-
que se sigue utilizando esta nomenclatura porque fue la propuesta
por los autores y es hoy ampliamente usada.
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Funcioén bivariante para procesos de puntos con marca

La funcion bivariante para procesos de puntos con marcak’
(Ledo et al. 2011) se basa en las funciones de segundo orden bi-
variantes, las funciones de correlacion de la marca y la funcion K.
(Montes y Cafiellas 2007). Esta funciénl(:n permite estudiar la co-
rrelacion espacial, a una distancia determinada, entre la variable
asociada a dos a puntos de dos clases diferentes. Esto permitiria
estudiar, por ejemplo, si los arboles de dos especies presentan si-
milar rango de tamafios cuando aparecen agregados, es decir, si
los individuos grandes de las dos especies tienden a aparecen jun-
tos, o si por el contrario los individuos de mayor tamafo de una es-
pecie aparecen junto a los individuos mas pequefios de la otra.

La K (d) tiene la forma:
(22 , (’” ‘—"7 )(’” — ;) iiw (d)—] m,) (m; : m‘)j
R ()= v N e
PHRACIEDHIATC)

i=1 j=1 i=1 j=1

donde m; y m; son los valores de la marca en los puntos iy j
respectivamente, s.y s; es la desviacion tipica de la marca de los
puntos considerados en la clase r y s respectivamente y o es un
factor de ponderacioén para corregir el efecto borde que se calcula
como el inverso de la proporcién de la circunferencia de radio d
centrada en el punto i que esta en el interior del area de estudio
(Ripley 1977).

La funcion K (d) es, como se puede ver, una funcion condicio-
nal que expresa el cociente entre dos probabilidades, dos momentos
de segundo orden. La funcion utiliza las marcas estandarizadas
para hacer comparables los rangos de la marca de los dos tipos de
puntos. Ademas, se trata de una funcién simétrica, que considera
todos los pares de individuos independientemente de que el indivi-
duo de referencia pertenezca a cualquiera de las dos clases, es
decir, se evalua el nucleo de la funcién tanto de » a s como de s a
r, de forma similar a como lo hace la funcién K;: (Lotwick and Sil-
verman 1982).

Ledo et al. (2011) proponen el uso para esta funcion del modelo
nulo denominado marcado aleatorio. Este modelo es similar al eti-
quetado aleatorio (Goreaud y Pélissier 2003). EI modelo de mar-
cado aleatorio mantiene fija la posiciéon espacial de los individuos
de cada especie y les asigna la marca (procedente de la distribu-
cion real para cada especie) aleatoriamente. Este modelo nulo per-
mite testar desviaciones respecto a la hipotesis nula de distribucion
independiente de las marcas condicionada al patron espacial de
ambas clases de puntos. En este caso, cuando la funcidén empirica
toma valores por encima del cuantil 0.95 de los valores obtenidos
para un cierto niumero de simulaciones del modelo nulo significa
que las dos especies presentan una asociacion espacial positiva
de la marca, mientras que cuando la funcién empirica toma valores
por debajo del cuantil 0.05 indica que valores altos de la marca de
una de las especies se encuentran proximos a valores bajos de la
marca para la otra especie.

El nimero de simulaciones del modelo nulo, al igual que con
todas las funciones que se utilizan para evaluar el patron de una
clase de puntos dada, suele ser 99, 999 o incluso 9999. El nimero
de simulaciones y de puntos incluidos dara lugar a un determinado
nivel de significacion en el andlisis (Dixon 2002). La probabilidad
del error de una cola es a = 1/(k+1) donde k es el nUmero de simu-
laciones (lllian et al. 2008). Sin embargo, como todos los intervalos
de distancia se consideran simultaneamente, la probabilidad de re-
chazar la hipétesis nula aumenta, y los errores reales son algo ma-
yores al valor dado por esa expresion tanto para una como para
dos colas (lllian et al. 2008). Un test global para un rango de dis-
tancias ¢ es el propuesto por Loosmore y Ford (2006) y tiene la si-
guiente expresion:

u = S -0 o1, )

1 =lmin
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donde # es la distancia, fmn ¥ tm. sON los limites superior e in-
ferior del modelo nulo, H,(z,) es el resultado de la funciéon empirica
del patrén de puntos en i y H,(¢,) es la media del resultado com-
puesto por todos los puntos menos en i. Si u; es la discrepancia
para la funcién empirica y u.,..., ux son las discrepancias para las
k funciones simuladas, el test global permite contrastar la funcion
observada frente a la hipotesis nula de marcado aleatorio con pro-
babilidad es o= u; /(k+1).

El test de hipotesis que se desliga de esto es entonces (Loos-
more y Ford 2006):

i:](u1 >u,)

= 8]

s
donde I (u;> w)) es igual a 1 si u; es major a u; y O en caso contrario.

Analisis de la distribucién de marcas en el tiempo

Ledo et al. (2009a) propusieron la funcion r, similar a la funcion
de densidad condicionada, donde en lugar de la distancia en el
plano XY se emplea la distancia en el eje de la variable asociada.
Si se utiliza como variable asociada la edad de los pies en una
masa forestal, esta funcidon muestra la asociaciéon de dos especies
en funcioén de la diferencia de edad entre los individuos, lo que per-
mitiria observar si se esta produciendo una sucesion de especies
alo largo del tiempo. Como la edad de los arboles no suele ser una
variable conocida, se puede utilizar en su lugar el diametro de los
arboles, y en ese caso la funcion nos indica la asociacién entre es-
pecies en funcion de la diferencia de diametros de los individuos.

S 1)1, (A-8,A+5)
r(A): i=l j#i

¥ 1,(A-5,A+6)

i=1 j#i

9]

donde n es el numero de arboles en la parcela, A es la dife-
rencia de diametro entre los arboles i y j, f (i,j) vale -1 cuando el
par de arboles i,j considerado son de la misma especie (o perte-
necen al mismo grupo funcional de especies), y 1 si los arboles
son de diferente especie. 26 es la amplitud de los intervalos de di-
ferencia de diametros en los que se calcula la funcion, y la funcion
I (A - 6, A + 5) vale 1 cuando la diferencia de diametros entre i y j
esta en el rango considerado, y 0 cuando no esta en dicho rango.

El valor de r sera proximo a -1 cuando para la diferencia de dia-
metros A predominen los pares de individuos de la misma especie
en el area de estudio, y el valor sera proximo a 1 cuando para esa
diferencia de diametros predominen los pares de individuos de di-
ferentes especies. En la ec. 8, el comportamiento de la funcion es
simétrico en el sentido de que su valor no depende de que especie
predomina en las clases diamétricas superiores o inferiores, sino
de simplemente si hay diferencias entre unas u otras clases dia-
meétricas. El analisis de los histogramas de la distribucion diamétrica
de cada especie resulta imprescindible a la hora de interpretar co-
rrectamente los resultados. Si las dos especies tienen rangos de
diametros diferentes, seria necesario normalizar esa variable en
ambas especies para hacerla comparable. Si se dispone de un mo-
delo de crecimiento en diametro para la especie, se puede estimar
la edad de los arboles a partir de los diametros. El analisis de la
distribucion espacial y el temperamento de las especies también
se debe tener en cuenta a la hora de interpretar los resultados: las
especies de temperamento tolerante pueden ralentizar su creci-
miento y desarrollarse durante afios en los estratos inferiores, mien-
tras que para las especies de luz la competencia limitaria el
desarrollo de los pies de los estratos inferiores.

La forma que adopte la curva » también da informacién acerca
de como se esta produciendo la sucesion entre especies en el
tiempo (Fig. 1). Si las especies estan en equilibrio, la funcion mos-
trara valores préximos a 0 (Fig.1a). Si hay un cambio continuo de
una especie o grupo de especies a otra, la curva sera continua-
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Figura 1. curvas r (ec. 9) para diferentes procesos de recambio de especies
en la masa, (a) no se produce cambio, (b) un cambio brusco de una especie
0 grupo de especies a otra (c) aumenta la dominancia de la especie pre-
sente y (d) cambio gradual de especies o grupo de especies

mente creciente de valores negativos a positivos (Fig. 1b). Si hay
dominancia de una especie o grupo de especies, pero aparecen
individuos de otra especie en el estrato co-dominante o dominado,
la curva sera continuamente decreciente (Fig. 1c¢). Cuando la su-
cesion no se produce de manera continua, la curva aparece fluc-
tuante, indicando que en algunas ocasiones regenera y se
incrementa la presencia de una especie 0 grupo de especies y en
otros momentos no se acusa el fenédmeno (Fig. 1d).

La funcién r permite caracterizar la dinamica temporal a partir de
la distribucion diamétrica actual, sin necesidad de disponer de una
secuencia temporal de datos. La funcién empirica se podria compa-
rar con los valores obtenidos para modelos de distribucion de los va-
lores de la marca tedricos, de forma similar a la que se ha descrito
en el apartado anterior para la funcién K, aunque las aplicaciones
de dicha funcién hasta el momento actual (Ledo et al. 2009a; Ledo
et al. 2009b) se han orientado a analizar la tendencia espacial del
indice de cambio de especies RE, que se calcula como la suma pon-
derada del valor de la funciéon r (A) por la diferencia de diametros A:

REziAlr(At) [10]

donde t es el numero de intervalos de A en que se calcula la
funcion r.

El indice RE varia entre->4, y > A,. Cuanto mayor es su valor,
i=l i=1

indica que la diferencia en la frecuencia de la dos especies, asi
como la diferencia en didmetro entre las clases superiores y las cla-
ses inferiores aumenta.

Casos de estudio

Masas mixtas de Pinus pinea L. y P. pinaster Ait. ; Coexisten
las dos especies en equilibrio?

En este primer caso de estudio se muestra el uso de las fun-
cionesK” y r para analizar la dindmica de especies en masas mix-
tas de Pinus pinea L. y P. pinaster Ait. en el municipio de lscar, en
la Meseta Norte de la Peninsula Ibérica. Para determinar si las es-
pecies estan en equilibrio o se esta produciendo un cambio de es-
pecies se ha utilizado una parcela de 100 x 100 m con todos los
pies mayores (do = 7.5 cm) de P. pinea y P. pinaster localizados me-
diante sus coordenadas XY y sus didmetros normales medidos.

Para estudiar la distribucion de ambas especies, se utiliza la

funciénK” (ec. 6), donde cada clase corresponderia a una especie

mn

y la marca se corresponderia con el diametro de los arboles. Se
utilizé el modelo nulo del marcado aleatorio, realizando 999 simu-

Ledo et al. 2013

laciones del modelo nulo para definir el rango de variacion en el
que se acepta la hipotesis nula, que corresponde a los quantiles al
0.95 de ese modelo. Luego, se construyd la funcién empirica de la
distribucion observada en la parcela, y se comparé con ese modelo
nulo (Fig. 2a). Se puede ver en la figura 2 que, a distancias cortas,
hasta los 8 m, hay una correlacion positiva en el diametro de ambas
especies (P = 0.049).

Posteriormente se calculé la funcién » (ec. 9) para comprobar
si existe un cambio de composiciéon que indique una transicion de
la dominancia de un pino a otro. Al ser los pies mayores de similar
tamafio (Test F, p=0,7), no hizo falta normalizar los diametros, y se
tomaron intervalos de diametro de 5 cm (Fig.2b). La funcion pre-
senta valores préximos a 0, lo que indicaria que no se esta produ-
ciendo un cambio de especies.

De los resultados anteriores, se puede concluir que ambas es-
pecies desempefan un rol parecido en la masa, requiriendo condi-
ciones similares para regenerar y desarrollarse, por lo que pueden
coexistir en equilibrio.

Apertura de huecos y sucesion de especies en un bosque de
niebla andino

En este segundo caso de estudio se analiza la relacién entre
dos especies lefiosas en un bosque de niebla andino situado en el
norte de Peru: Miconia media (D. Don) Naudin y Critoniopsis sevi-
llana (Cuatrec.) H.Rob. Ambas son especies que aparecen en el
dosel, pero mientras C. sevillana esta relacionada con el bosque
maduro y es mas umbréfila, M. media es una especie mas helidfila
que aparece en las zonas donde se han abierto pequefios huecos
(Ledo et al. 2012). Para estudiar la asociacion espacial entre los
individuos en diferentes estados de desarrollo de estas dos espe-
cies, se utilizo la funcion K (ec. 6). Como muestra la figura 3a, la
funcién empirica aparece por debajo del cuantil 0.05 del modelo
nulo de marcado aleatorio (7 = 0.001), lo que indica que los indivi-
duos de menor diametro de una especie aparecen proximos a los
individuos de mayor diametro de la otra. Este resultado pondria de
manifiesto el caracter sucesional esperado para ambas especies.
M. media aparece cuando se abre un hueco, y a medida que se va
cerrando va apareciendo C. sevillana bajo el dosel arbéreo.

Para ver si existe una dinamica de cambio en la frecuencia con
la que aparecen estas dos especies en la masa, se calculé la fun-
cién r (ec. 8). Se tomaron intervalos de clase diamétricas de 1 cm
ya que ninguna de las dos especies alcanza diametros muy gran-
des (Fig. 3b). Los rangos de diametros de ambas especies eran
similares (Test F; p>0,05) y no hizo falta normalizar la variable dia-
metro. En este caso, vemos como la funcion » toma valores positi-
vos para A menores, lo que indica que habria cohortes de
diferentes diametros de ambas especies, probablemente debido a
que se han producido secuencialmente episodios de regeneracion
de unay otra especie. Sin embargo los valores negativos de la fun-
cion r observados para A mayores indica que los arboles de mayor
diametro pertenecerian a la especie que predomina en las clases
diamétricas inferiores, mientras que la otra especie se distribuiria
de forma mas uniforme, lo que podria estar relacionado con dife-
rentes estrategias poblacionales.

a) b)

"a) T
19 10 20 30 40 50
-u,3 A (centimetros)

Figura 2. a) Funcion K"
de Pinus pinea y Pinus pinaster (trazo negro) y cuantiles 0.05 y 0.95 de
999 simulaciones del modelo nulo marcado aleatorio (trazo gris) b) funcién
r (A) (ec. 9) calculada con los diametros de la parcela de Pinus pinea y

Pinus pinaster.

(d) (ec. 6) calculada para los datos de la parcela
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Figura 3. a) Funcion K > (d)(ec. 6) calculada para las especies Miconia

media y Critoniopsis sevillana en la parcela del bosque de niebla andino
(trazo negro) y cuantiles 0.05 y 0.95 de 999 simulaciones del modelo nulo
marcado aleatorio (trazo gris) b) funcién r (A) (ec. 9) calculada con los dia-
metros de las mismas especies.

Dinamica de especies en areas mediterraneas de ecotono

En este ultimo caso de estudio, se muestra una aplicacion del
indice de cambio de especies RE (ec. 9) para analizar la dinamica
de especies en la zona de ecotono entre Pinus sylvestris L.y Quer-
cus pyrenaica Willd. en el Sistema Central de la Peninsula Ibérica.
Como muestra el analisis mediante la funcion L. (forma lineal de
la funcion bivariante K. de Lotwick y Silverman) llevado a cabo a
partir de los datos de una parcela de 5000 m? en la que se han ma-
peado todos los arboles (Barbeito et al. 2009), la dos especies pre-
sentan una asociacion negativa en su distribucion espacial (P =
0.002), lo que indica que en el area de estudio las dos especies
tienden a formar bosquetes monoespecificos de un tamafio mayor
que la escala maxima de analisis (Fig.4a). Esta estructura en bos-
quetes dificulta la identificacién de asociaciones significativas en el
analisis de correlacion de la marca (f? = 0.754), puesto que la va-
rianza del estimador aumenta a escalas pequefas debido al nu-
mero reducido de pares de individuos pertenecientes a especies
diferentes a escalas pequefias (Fig.4b).

Para analizar la dinamica de especies en el ecotono a escalas
mayores se han utilizado los datos de una red de muestreo de 52
parcelas circulares relascépicas de 25 m de radio maximo separa-
das por 100 m (Ledo et al. 2009b). Para corregir la diferente pro-
babilidad de seleccion de los arboles en funcion de su diametro en
las parcelas relascopicas fue preciso multiplicar en la ec. 9 la fun-
cién I; (A - 8, A + 8) por un factor de ponderacion inversamente pro-
porcional a la superficie de la parcela de muestreo que corresponde
a los arboles i y j. Debido a la diferencia en el crecimiento en dia-
metro entre ambas especies, fue preciso calcular las edades de los
arboles para obtener escalas comparables para ambas especies.
Para estimar la edad a partir del diametro se utilizaron los modelos
de crecimiento de Diéguez-Aranda et al. (2005) para el P. sylvestris
y de Adame et al. (2008) para el Q. pyrenaica.

El célculo del indice RE (ec. 10) para cada parcela permite iden-
tificar las variables ambientales relacionadas con una dinamica de
cambio de especies en el area de estudio. En este caso se utilizdé un
modelo de krigeado universal (Gallardo, 2006), que permite identifi-
car la variabilidad explicada por la autocorrelacion espacial de la va-
riable y la variabilidad explicada por las variables explicativas
(Montes y Ledo 2010), incluyendo la altitud, convexidad del terreno
y la componente en direccion Norte-Sur de la pendiente, relacionada
con la orientacion, como variables explicativas, y el indice RE como
variable dependiente. El resultado del modelo de krigeado universal
se muestra en la figura 5, en la que se puede ver que, en las zonas
de menor altitud, se esta produciendo un aumento de dominancia
del Q. pyrenaica en el arbolado més joven respecto a las clases de
edad superiores, cambio también relacionado con las condiciones
de vaguada y las orientaciones de umbria.

Este desplazamiento del P. sylvestris hacia mayores altitudes
podria deberse tanto a que se hubiera favorecido mediante la ges-
tion el desarrollo de esta especie en cotas inferiores a su 6ptimo
de distribucién como a un cambio en la condiciones climaticas que
hubiera propiciado el ascenso del ecotono entre ambas especies.

Ledo et al. 2013
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Figura 4. a) Funcién K. calculada para Pinus sylvestris y Quercus
pyrenaica en una parcela de 5000 m? del Sistema Central (trazo negro) y
cuantiles 0.05 y 0.95 (trazo gris) de 999 simulaciones del modelo nulo de
traslacion toroidal b) Funcion K (d) (ec. 6) calculada para las mismas

especies (trazo negro) y cuantiles 0.05 y 0.95 de 999 simulaciones del
modelo nulo marcado aleatorio (trazo gris).
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Figura 5. Mapa de prediccién usando el modelo de krigeado universal
del indice de cambio de especies RE (ec. 10) y altimetria en la zona de
estudio del ecotono entre las masas de Quercus pyrenaica y Pinus
sylvestris en el Sistema Central. Valores altos del indice coinciden con
los tonos marrones, mientras que valores bajos del indice coinciden con
los tonos amarillos.
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