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1. La regeneracion de la masa forestal: Reproduccion del bosque
a través de la reproduccion armonizada de los arboles

La sucesion de eventos que componen el proceso de la regeneracion del bosque
incluye algunos que ocurren o son directamente dependientes de la masa adulta a re-
generar: floracion, fructificacidon, diseminacién y dispersion de los propagulos. Los
eventos posteriores del proceso tienen lugar en el sotobosque: germinacion, estable-
cimiento y crecimiento hasta la incorporacion efectiva de las nuevas plantas al dosel
arboreo. Procesos aparentemente independientes ya de los arboles que los originaron
pero, en muchos casos, condicionados aun por su abrigo. En casos, la regeneracion
del bosque se apoya en procesos de reproduccidon vegetativa de los arboles una vez
que éstos han perdido su parte aérea. No implica renovacion espermatica pero si de
individuos.

Pero el concepto de regeneracion de una masa forestal difiere en algunos aspec-
tos importantes del concepto de regeneracion de los arboles que la componen. Los ar-
boles pueden regenerarse (sexualmente) desde que alcanzan la madurez sexual, y lo
haran si no hay impedimentos para ello. Ley de vida. La reproduccién vegetativa ni
siquiera suele tener un periodo de juvenilidad. Es conocido el habitual rebrote de las
plantulas de encina de un afio tras perder su parte aérea durante la sequia estival (Pas-
cual et al., 2002). La reproduccidn sexual es un fenomeno ritmico en los arboles que
se sucede a intervalos de acuerdo con la longitud de los periodos de maduracion se-
xual de las especies. La regeneracion de la masa forestal es un proceso mas comple-
jo que implica una renovacion colectiva y armonizada y, en general, supone un pro-
ceso mas largo. Desde la selvicultura podemos modular este proceso, siempre imitan-
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do los procesos naturales de los que hemos aprendido. Podemos hacerlo continuo,
como en las masas irregulares, o esporadico como en las regulares, con otros ritmos
particulares para otras formas intermedias.

En las masas irregulares acortamos los ciclos de regeneracion natural de las es-
pecies regulando la estructura de edades de la masa, permitiendo la existencia de re-
generacion en todo momento (lo que requiere, entre otras cosas, la existencia de ar-
boles maduros sexualmente de forma permanente y esto un escalonamiento adecua-
do de las edades de los arboles). En las masas regulares, por el contrario, solemos am-
pliar los ciclos respecto a los propios de maduracidn sexual de la especie, impidien-
do que se desencadene la regeneracion antes del momento que nos interesa de acuer-
do con el uso que vayamos a dar a la masa, aun cuando los arboles hayan alcanzado
su madurez sexual mucho antes. Asi pues, la gestion de las masas regulares, en la ma-
yoria de los casos, trata de retrasar la regeneracion hasta que €sta sea conveniente.
Esta idea esta poco asumida, incluso por algunos gestores consolidados, que encuen-
tran un problema en la ausencia de regenerado en rodales aun jovenes para el turno
pretendido.

(,Coémo se consigue bloquear la regeneracién del rodal a partir del momento en
que los arboles son sexualmente maduros? Impidiendo el desencadenamiento de uno
o varios de los procesos implicados. En la selvicultura clasica, el proceso bloqueado
suele ser el crecimiento e incorporacion efectiva de las plantitas recién establecidas
mediante la supresion de la luz necesaria para su normal crecimiento. Esto hace ha-
bitual que, segun la época del afio, encontremos plantulas en el sotobosque o no. El
procedimiento: sencillamente manteniendo el dosel arboreo cerrado. Obviamente,
esto debera ser evitado en el rodal irregular para permitir que llegue suficiente can-
tidad de luz al sotobosque como para permitir la incorporacién de la cantidad nece-
saria de efectivos al dosel. La regulacion de la luz, a través de la regulacién de la es-
pesura del dosel arboreo y sus estratos ha constituido tradicionalmente la herramien-
ta basica de la selvicultura para regular la regeneracion.

No obstante, lo que hemos aprendido de la aplicacidn de la selvicultura y, en mu-
chos casos de sus fracasos, es que la regeneracidn es un proceso complejo que puede
interrumpirse en diferentes etapas y por diversas circunstancias. La selvicultura mas
clasica, de origen centroeuropeo, utiliza el paradigma de identificar las cortas con los
meétodos de regeneracion. Mediante las cortas regulamos la luz y asi los procesos de
fructificacion en las copas de los arboles padre pero, sobre todo, los procesos de ger-
minacion y, especialmente, de crecimiento de las plantas recién establecidas en el so-
tobosque. Pero esto no deja de ser una simplificacién del proceso, valido para cier-
tos tipos de masa pero no para todos.

Para manejar adecuadamente la regeneracion de las masas forestales hay que co-
nocer bien todos los procesos implicados y los factores que pueden favorecerlos, per-
judicarlos o incluso bloquearlos. El proceso global puede interrumpirse en cualquie-
ra de sus etapas, y no siempre es la falta de luz la responsable:

En la floracion: por la juvenilidad de los arboles, por un estado vegetativo defi-
ciente debido a enfermedades, plagas o dafios abidticos, por escasez de recursos en
el medio (sequia, infertilidad, estancamiento por exceso de competencia). Dado que
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la produccion de flores y frutos tiene mas prioridad en la asignacion de recursos den-
tro del arbol que el crecimiento secundario, (asi de “altruista” es la naturaleza con las
generaciones siguientes...), este bloqueo es facilmente detectable de forma indirec-
ta a través de sintomas vegetativos que se manifiestan con anterioridad (escasez de
grosor de los arboles o exceso de esbeltez). La estructura de la masa puede jugar
también un papel importante en este aspecto; en algunas especies (coniferas) en que
el reparto desigual de la floracion femenina y masculina en la copa de los arboles (las
femeninas en la parte alta y dominante de las copas y la masculina en las ramas bajas
y de mayor orden) puede conducir a una escasa produccién de flores masculinas en
masas muy densas. En estas especies la juvenilidad puede, incluso, extenderse en el
tiempo mas alla de la madurez sexual; en algunas especies, como el pino carrasco, se
ha visto que en las primeras edades s6lo produce conos femeninos, aumentando la
produccién de amentos masculinos con la edad (Ne’Eman ef al., 2011).

En la fructificacion y maduracion de las semillas: junto a las causas anteriores,
esta etapa puede fallar también por dafios a los frutos en formacion (biodticos o abio-
ticos: consumo por la fauna, plagas, eventos meteorologicos adversos, perturbacio-
nes de diferente indole). Las causas mas frecuentes suelen ser los brotes graves de pla-
gas, pero estos suelen ser esporadicos, por lo que no suelen generar problemas gra-
ves de renovacion de la masa a largo plazo.

En la dispersion de las semillas: aqui cobra especial relevancia el consumo de las
semillas y frutos por la fauna, tanto antes como después de la dispersion (Gonzalez-
Rodriguez y Villar, 2012) pero también puede fallar por otros motivos como una ma-
la distribucion de los progenitores, sobre todo si se trata de especies de dispersion por
gravedad. Particularmente complejos resultan los procesos de dispersion en que in-
tervienen de forma decisiva vectores animales (Garcia et al., 2010; Martinez et al.,
2010; Obeso et al., 2011), especialmente en aquellos casos en que la dispersion esta
ligada a la predacion, como ocurre en el caso de las bellotas u otros frutos de dise-
minacion por gravedad (Perea et al., 2011; Gonzalez-Rodriguez y Villar, 2012). En
estos casos, el bloqueo puede estar relacionado con elementos externos al propio
bosque que formen parte del habitat de la fauna dispersadora.

En la germinacion: puede fallar por defectos genéticos de las semillas (esto no
suele ocurrir de forma masiva por lo que no suele ser un factor decisivo en la rege-
neracidn colectiva de la masa forestal), por malas condiciones ambientales (eventos
de sequia o exceso de humedad en la época correspondiente, que suele ser limitada
en el tiempo).

En el establecimiento: puede fallar por disincronia entre el desarrollo de la plan-
tula y el acceso de la radicula al sustrato (la planta no consigue establecer contacto
con las fuentes de recursos edaficos antes de agotar su fase heterotrofa). El exceso de
hojarasca sin descomponer o el empradizamiento suelen ser causas habituales. El es-
tablecimiento puede fallar también por dafios mecanicos a las plantulas (riadas, pi-
soteo de la fauna...) y por herbivorismo. En el mediterraneo es especialmente impor-
tante que las plantulas puedan acceder a las capas humedas del suelo antes de la se-
quia estival para su establecimiento efectivo, por lo que un rapido desarrollo radicu-
lar en profundidad puede ser decisivo (Padilla y Pugnaire, 2007).
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En el crecimiento hasta su incorporacion efectiva: Aqui la interrupcién del pro-
ceso puede deberse a la mortalidad prematura de las plantulas por diversos agentes
o bien al bloqueo del crecimiento impedido por la falta de recursos (fundamentalmen-
te luz). En el primer caso juega un papel decisivo el herbivorismo, especialmente en
los montes mediterraneos donde el uso pastoral de los montes tiene un antiguo arrai-
go. El caso de las dehesas es emblematico y asumido, pero no tanto el papel de la
fauna cinegética que en los ultimos tiempos ha cobrado especial relevancia, promo-
viéndose, en muchos casos, un aumento excesivo de la densidad de reses que invali-
da cualquier intento de regeneracion por los métodos tradicionales de cortas (Beguin
et al., 2012; Casabon y Pothier, 2007; Endress et al., 2012; Hidding et al., 2012). En
otros casos, la presencia de herbivoros conduce a un cambio drastico en la composi-
cion de especies, al favorecer a aquellas menos palatables (White, 2012).

Esta fase puede fallar también por escasez de recursos debido a la competencia
(tanto del dosel arboreo existente como de otros estratos del sotobosque). La com-
petencia y dominancia de formas de vida mas dindmicas (herbaceas) suele ser muy
habitual en el fracaso de la regeneracion en esta fase (Gaudio et al., 2011), especial-
mente en terrenos desnudos (Wolfe y Bloem, 2012). El herbivorismo, en ciertos
casos, puede ejercer un papel beneficioso al reducir de forma selectiva la competen-
cia de especies mas competitivas que resultan mas palatables.

En algunos casos se han constatado efectos facilitadores de la presencia de ma-
torrales sobre la regeneracion de los arboles. Un beneficio indudable es la proteccion
fisica de las plantulas arboreas frente al herbivorismo (Jensen et al., 2012b), pero tam-
bién es admitido el efecto beneficioso directo ejercido por la sombra de los matorra-
les en la reduccién del estrés hidrico en los primeros estadios de las plantulas, espe-
cialmente en el ambito mediterraneo (Sanchez-Gémez et al., 2006b). Otro efecto fa-
cilitador indirecto es la supresidon de la mas agresiva competencia de las herbaceas
(Jensen et al., 2012).

La facilitacion directa a través de la mejora del estado hidrico inicial de las plan-
tulas est4 bastante admitida, incluso la disminucion de la fotoinhibicion en las plan-
titas en ambientes con altas radiaciones como el mediterraneo en verano (Cuesta et
al., 2010), aunque la respuesta a la puesta en luz posterior puede ser variable entre es-
pecies (Valladares et al., 2002). Sin embargo, la facilitacidén indirecta mediante la su-
presion de las herbaceas parece ser mas compleja, pudiendo depender de las condi-
ciones meteoroldgicas del afio (Cuesta et al., 2010), de las especies arboreas y sus es-
trategias vitales (Granda et al., 2012; Kunstler et al., 2012) y de las especies de ma-
torral (Alias et al., 2010). En todo caso, a este respecto parece que la facilitacion esta
mas ligada a la supervivencia inicial que al crecimiento posterior de las plantulas, Jen-
sen et al., (2012). Pero estas relaciones complejas deben estudiarse a mas largo plazo,
pues los efectos de las condiciones iniciales de crecimiento en la morfologia de las
plantas establecidas también pueden ser importante en el éxito a largo plazo. Jensen
et al., (2012) han comprobado que el tipo de competencia inicial afecta a la particion
de los recursos dentro de la planta: la competencia ejercida por los matorrales (lumi-
nica) aumenta la asignacion al crecimiento en altura mientras que la competencia
ejercida por las herbaceas (edafica) promueve una mayor asignacion de recursos al
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crecimiento radicular. La tolerancia a la sombra de las especies y su interaccion con
la resistencia a la sequia cobra especial relevancia en los procesos de regeneracion del
ambito mediterraneo (Valladares et al., 2005; Sanchez-Gomez et al., 2006), si bien
este aspecto aun requiere mas investigacion, como quedé de manifiesto en el recien-
te congreso sobre Restoring Forests: Advances in techniques and theory que tuvo
lugar en Madrid hace un afnio (Oliet y Jacobs, 2012).

En muchos casos, en fin, esta etapa se interrumpe por falta de luz en el seno del
sotobosque. La escasez de crecimiento en altura puede impedir el acceso de las plan-
tas a un nivel luminico suficiente para su supervivencia a largo plazo una vez esta-
blecidas en el sotobosque. Su supervivencia en este estrato dependera de la toleran-
cia a la sombra de la especie y de las caracteristicas y dinamica del dosel arbéreo.

Las etapas mencionadas son las que se refieren a la regeneracion de los arboles,
pero, ya hemos dicho que la regeneracién del bosque va mas alla, y atin puede haber
otros impedimentos para una adecuada regeneracion de la masa, incluso si los arbo-
les pueden regenerarse adecuadamente. La mala distribucion de las nuevas plantas,
generalmente derivada de una inadecuada distribucién o escasa densidad de los ar-
boles padre, puede provocar una deficiente ocupacion de la superficie y por tanto una
ineficaz regeneracion del bosque (Manso et al., 2012). Cuando esto ocurre, normal-
mente ya solo es posible recurrir al apoyo de la regeneracion artificial, pues ya no es
posible modificar la distribucion de los progenitores.

La regeneracion del bosque implica también conseguir una masa forestal con una
estructura y composicion determinada, por lo que no se consigue unicamente con la
mera regeneracion de los arboles. Esto requiere una planificaciéon muy cuidadosa de
los eventos de regeneracion, un buen conocimiento de las estrategias vitales y repro-
ductivas de las especies deseadas y un buen manejo de los tiempos para conseguir la
estructura de edades pretendida. Por ello, aun siendo muy importante conocer la eco-
fisiologia de la reproduccién de las especies, esto no es suficiente para regenerar con
éxito una masa forestal. La organizacion espacio-temporal de los procesos implica-
dos es un aspecto igualmente ineludible para el objetivo perseguido de regenerar un
bosque y no un conjunto de arboles.

2. Los mecanismos de regeneracion exclusivos del bosque

Los procesos de regeneracion colectiva de las masas forestales utilizan los meca-
nismos fisioldgicos de reproduccion de los arboles (sexual —por semilla— o asexual,
con sus variantes de cepa —retofios— o raiz —renuevos—), pero el origen, la forma y el
momento en que estos procesos se pongan en marcha resultan decisivos para confi-
gurar el mecanismo de regeneracion colectiva del bosque.

La regeneracidon de las masas forestales incorpora mecanismos reproductivos
extra a los propios de los arboles. La regeneracion sexual (por semillas) puede adop-
tar diferentes formas segun el origen de las semillas, constituyendo procesos diferen-
tes. Las semillas pueden ser aportadas por los arboles presentes de forma mas o
menos inmediata previa a su germinacion, en cuyo caso el lapso entre las fases de pro-
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duccidn de las semillas y las siguientes (germinacion y establecimiento) suele ser bas-
tante predecible en funcion de las estrategias de las especie y las condiciones clima-
ticas de la estacidon. Pero las semillas también pueden proceder del banco de semi-
llas del suelo (o del vuelo); en este caso existe un lapso de tiempo intermedio entre
las primeras fases y la germinacion de las semillas que ya no es predecible pues de-
pende normalmente de un factor desencadenante que puede ser mas o menos espo-
radico (perturbacion) o intencionado (cortas). Aun cabe distinguir otro mecanismo de
regeneracion ligado a la reproduccidn sexual de los arboles que incorpora la regene-
racion a partir de semillas importadas. Se trata ahora de un proceso regenerativo mas
largo, puesto que se incorpora un subproceso mas que es la llegada de las semillas ex-
ternas, que puede ser largo.

La forma de regeneracion mas peculiar y emblematica que podemos encontrar
entre los mecanismos de regeneracion exclusivos del bosque es el de la regeneracion
anticipada o a la espera (Oliver y Larson, 1996). Esta forma de regeneracion puede
considerarse realmente como un proceso diferente a los propios de regeneracidén de
los arboles como individuos y solo es viable para determinadas especies (tolerantes
a la sombra).

La regeneracion a la espera es un mecanismo de regeneracion de la masa que, a
los procesos propios de regeneracion de los arboles (sexual o vegetativos), afiade uno
mas: la fase de semi-latencia de las plantulas que, tras la germinacidn y establecimien-
to (o rebrote), es inducida por la escasez de luz en la penumbra del sotobosque de
masas cerradas (supression en inglés, compression en francés; unterdriickung en ale-
man (Schiitz, 1997). La incorporacion efectiva de estas plantas a la espera al dosel
arbodreo se produce en el momento de su puesta en luz (provocada por alguna pertur-
bacion) o bien cuando su lento crecimiento les permite alcanzar niveles luminicos su-
ficientes dentro del bosque como para reactivar su crecimiento (como ocurre en las
masas irregulares (Schiitz, 1997). Esta fase puede tener una duracion variable. El re-
generado a la espera o anticipado constituye una reserva de individuos para el dosel
arbéreo (banco de plantulas, similar al banco de semillas del suelo) (Levy et al.,
2010; Boyes et al., 2011). Tanto los bancos de plantulas como los de semillas permi-
ten mejorar las expectativas de regeneracion frente a las grandes fluctuaciones que
suelen presentar los procesos de floracion y fructificacion en las masas forestales (ve-
ceria), ampliando la disponibilidad de potenciales efectivos en el tiempo (Sugita et al.,
2009). El banco de plantulas es un estrato dinamico que reproduce a pequena escala
los procesos de crecimiento (escaso), muerte y reposicion de efectivos del dosel su-
perior. Esto hace que, incluso en este estado preliminar, se produzcan fendmenos de
competencia que proporcionen ventajas diferenciales a las especies presentes de
acuerdo con sus caracteres, especialmente su tolerancia a la sombra (Shatford et al.,
2009; Szwagrzyk et al., 2012). Las relaciones de competencia entre las mismas es-
pecies pueden cambiar drasticamente bajo condiciones de escasez de luz (Oliver y
Larson, 1996). Diferencia importante con el dosel arboreo es que este estrato laten-
te presenta crecimientos muy ralentizados y no es autosuficiente, pues la reposicidon
de sus bajas depende de un aporte “externo” de propagulos (procedentes normalmen-
te de la masa adulta).
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Su funcionamiento como método de regeneracion es similar al banco de semillas
del suelo pero con ciertas variantes: su incorporacion al dosel cuando se abren hue-
cos puede ser mucho mas rapida al disponer previamente de un cuerpo vegetativo ya
desarrollado y establecido; esto es una ventaja que proporciona prioridad a las espe-
cies presentes en el banco de plantulas (regeneracion anticipada) respecto al resto, in-
dependientemente de cudl haya sido el mecanismo de reproduccion que haya gene-
rado las plantulas (vegetativo o sexual) (Ilison y Chen, 2009), pero es mas suscepti-
ble a las perturbaciones (Gill, Morgan, 2010) (esto es un inconveniente). Sorprenden-
temente, este estado de pseudolatencia, inducido no sélo por la escasez sino también
por la calidad de la luz (predominio de luz difusa, valores bajos de la relacion
rojo/rojo lejano del espectro), permite a las plantas mantener su potencial de desarro-
llo y crecimiento durante largo tiempo de forma que cuando se reactiva su creci-
miento tras la puesta en luz actua su tamario y no su edad (Oliver y Larson, 1996;
Schiitz, 1997) y su comportamiento es similar al de arboles no suprimidos de su
mismo tamafio y, en casos, mucha menor edad. La regeneracién anticipada constitu-
ye un mecanismo de regeneracion para especies tolerantes a la sombra que permite
extender el proceso de forma indefinida en el tiempo, adaptandose a las perturbacio-
nes de mayor o menor entidad que puedan producirse y desligandose temporalmen-
te de los siempre fugaces y fluctuantes procesos de reproducciéon de los arboles del
dosel.

3. Los factores implicados en los procesos de regeneracion: el medio
ambiente y las estrategias vitales de las especies

Los procesos que tienen lugar en la regeneracion de las masas forestales presen-
tan una gran variabilidad: en las formas, en los ritmos y en los resultados finales. Los
factores implicados son de diversa indole, pero podemos agruparlos en tres grandes
tipos: el medio ambiente en el que tienen lugar, las estrategias vitales de las especies
implicadas y las perturbaciones que actian como desencadenantes (o en ciertos casos
bloqueantes) del proceso.

El medio ambiente tiene un componente fijo y otro variable. El fijo esta consti-
tuido por la geologia, la topografia, el suelo e incluso los valores medios de la meteo-
rologia que constituyen el clima del lugar (cambio climdtico aparte...). El bosque
debe estar adaptado a estos factores fijos. Solo algunas repoblaciones mal ejecutadas
pueden ver comprometida su regeneracion debido a la inadecuacion de la masa a los
factores ambientales fijos.

El componente variable esta constituido por factores que inciden sobre el medio
ambiente modulando las condiciones en el tiempo y en el espacio. Estos factores ac-
than a diferentes escalas de frecuencia. El componente de mas alta frecuencia lo
constituye fundamentalmente la meteorologia anual. Las condiciones meteorologi-
cas pueden variar enormemente entre unos afios y otros. Mas en la pluviometria que
en las temperaturas. Especialmente en el ambito mediterraneo, en el que tales fluc-
tuaciones constituyen, junto con la sequia estival, una de sus principales caracteris-
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ticas intrinsecas. Los sucesos mas o menos esporadicos como los eventos de sequia
o exceso de humedad pueden llegar a ser mas importantes que las condiciones me-
dias en los procesos de regeneracidon de los bosques. Matias ef al., (2012) han com-
probado que la disminucién de la frecuencia de veranos anormalmente himedos en
el ambito mediterraneo puede ser mas determinante en la regeneracion que el aumen-
to generalizado de la sequia que se preconiza con el cambio climatico. En todo caso,
parece demostrado que las condiciones meteorologicas de determinadas épocas del
afo, en relacion con la fenologia de la reproduccion de las especies, son mas impor-
tantes que los valores medios anuales, por lo que los eventos meteoroldgicos estacio-
nales cobran mas relevancia que los valores climaticos medios. (Ahola y Leinonen,
1999; Lusk et al., 2007; Urbieta et al., 2008; Ruano et al., 2009; Pons y Pausas,
2012). La incidencia de estos eventos es mas notoria en aquellas especies cuya rege-
neracidon debe ser inmediata tras el inicio del proceso para su adecuada consecucion,
es decir, aquellas que no presentan estrategias dilatorias como el establecimiento de
un banco de semillas o de plantulas que permitan diferir en el tiempo las ultimas
fases del proceso (germinacion o incorporacion al dosel).

Estos eventos pueden dejar huellas a largo plazo en el bosque tanto en la estruc-
tura de edades (oleadas de regeneracion o de falta de ella) como incluso en la com-
posicion especifica del mismo. En el mediterraneo es especialmente importante esta
consideracion (escaso valor de las condiciones medias y alto de los eventos mas o
menos esporadicos o erraticos, que se repiten sin regularidad). La alternancia de es-
pecies dominantes en un mismo medio fisico, las diferentes estructuras espaciales de
muchos bosques son el resultado de sucesos que han condicionado el establecimien-
to (o regeneracion) de los mismos, favoreciendo a unas especies u otras segun los
eventos (meteorologicos, perturbaciones, etc.) que hayan tenido lugar en los momen-
tos iniciales (Chapman y McEwan, 2012; Hart et al., 2012).

Otro factor variable del medio ambiente en que tiene lugar la regeneracion lo
constituye el propio desarrollo y dinamica del bosque. El desarrollo del bosque
constituye un factor variable de frecuencia media. El cierre de la cubierta arborea con-
ducira a la supresion de la regeneracion de las especies intolerantes a la sombra y pio-
neras al reducir los recursos del sotobosque donde se establecen las nuevas plantas.
La disminucidn de la intensidad de la luz en el sotobosque y la variacion cualitativa
de la misma (aumento de la proporcion de luz difusa y disminucién de la relacion
rojo/rojo lejano del espectro) que genera la sombra lejana (high shade, Oliver and Lar-
son, 1996) proyectada por el dosel arboreo adulto, favorece la acumulacion de efec-
tivos en el banco de semillas del suelo (Ahola y Leinonen, 1999) al dificultar la ger-
minacion de las semillas de las especies intolerantes que presentan mecanismos de
dormicién y sensibilidad a la luz (arces, cerezos, abedules, etc.). También promueve
la acumulacion de efectivos en el banco de plantulas de aquellas especies tolerantes
a la sombra y capaces de desarrollar regenerado a la espera (abetos, hayas, piceas,
etc.), si bien las caracteristicas y dinamica de éste pueden verse comprometidas si la
escasez de luz es excesiva. El envejecimiento y mortalidad de los arboles generara
efectos contrarios, aumentando la cantidad de luz del sotobosque y acelerando el cre-
cimiento e incorporacion efectiva del regenerado a la espera. No obstante, este esta-
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do es raramente alcanzado en nuestros bosques donde la frecuencia de perturbacio-
nes dificilmente permite alcanzar edades avanzadas a las masas forestales.

El estado de desarrollo de los arboles del dosel puede condicionar enormemen-
te el éxito de la regeneracion a igualdad de otras condiciones. Una misma apertura del
dosel generara efectos muy diferentes en un latizal joven que en un fustal maduro. En
el primer caso, la apertura del dosel sera aprovechada fundamentalmente por el es-
trato adulto, vigoroso, de forma que la regeneracidon que se establezca puede ser efi-
mera y no llegar a buen fin tras la posterior tangencia de copas del dosel preexisten-
te. El mismo tratamiento puede ser perfectamente viable en una masa ya madura en
la que la reaccidn de los arboles adultos a la puesta en luz no se traducird en un au-
mento significativo de su crecimiento, permitiendo el acceso de las nuevas plantas al
dosel superior.

El tercer componente variable del medio lo constituyen las perturbaciones de
distinta indole que, de forma previsible o fortuita, constituyen cambios bruscos de es-
tado en la masa forestal que provocan, en casos el inicio de los procesos y en otros
su cese, como hemos visto antes (herbivorismo, consumo de semillas).

4. Las perturbaciones como desencadenantes de procesos
regenerativos

Cuando el bloqueo de la regeneracion se debe a que alguno de los recursos nece-
sarios para el desarrollo de las nuevas plantas esta siendo consumido en su totalidad
por los arboles de la masa adulta, las perturbaciones que provocan la mortalidad de
arboles se convierten en liberadoras de espacio vegetativo (growing space, Oliver
and Larson, 1996) y desencadenadoras de la regeneracion. Las tradicionales cortas de
regeneracion son nuestro mejor ejemplo.

El modelo tedrico en que la luz es el unico factor limitante es sencillo y ha guia-
do tradicionalmente la selvicultura. Pero las perturbaciones pueden afectar de formas
muy diversas a la masa forestal y, en consecuencia, provocar respuestas regenerado-
ras multiples.

Oliver y Larson (1996) establecen una relacion muy interesante entre las pertur-
baciones que desencadenan la regeneracion y los mecanismos de regeneracion que
son favorecidos. El mecanismo predominante puede condicionar, no solo la estruc-
tura del rodal resultante, sino también su composicion especifica, segun las especies
que estén disponibles para poner en marcha los mecanismos favorecidos por la per-
turbacion.

El tipo e intensidad de la perturbacién son decisivos en este aspecto. Las claves:
la “intensidad” de la perturbacién (entendida como grado de afectacidon del dosel ar-
boéreo) y la “severidad” de la perturbacion, (entendida como grado de afectacion del
estrato inferior sotobosque-suelo). La intensidad, en términos de la proporcion de
cubierta superviviente, determinara la posibilidad de aportacion de propagulos tras
la perturbacion (+) y el grado de asombramiento y competencia preestablecida (—).
Si las especies dominantes originales son tolerantes o si la perturbacion es intensa,
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es probable que se mantenga una composicion parecida a la original. En otro caso, la
persistencia del dosel arbéreo puede conducir a un cambio en la composicion de la
masa con especies mas tolerantes. La lenta pero progresiva sustitucion de pinares de
repoblacion por especies del género Quercus es un ejemplo muy extendido en nues-
tros montes, aunque la frecuencia de las perturbaciones (fuegos, principalmente) esté
consolidando las mezclas en mosaicos de diversas escalas (Sheffer, 2012). La impor-
tancia de la “severidad” de la perturbacidn es mas patente tras perturbaciones mayo-
res (eliminacion de todo el dosel arbéreo), cuando la regeneracion natural corre a
cargo de los mecanismos disponibles en el complejo sotobosque-suelo. La rapidez de
iniciacidon del mecanismo, en este caso, es decisiva para la adquisicidén de una venta-
ja inicial que puede condicionar la dindmica posterior durante mucho tiempo. Cuan-
to menor sea el grado de afectacion de este estrato, mas posibilidades habra de que
se pongan en marcha mecanismos de regeneracion mas rapidos, que adquiriran ven-
tajas decisivas sobre aquellos que requieren poner en marcha procesos mas lentos. La
regeneracion anticipada serd el mecanismo favorecido cuando exista un adecuado
banco de plantulas y la perturbacion no haya afectado al sotobosque. Aludes, venda-
vales o plagas pueden ser buenos ejemplos (Kayes y Tinker, 2012), al igual que las
cortas de regeneracion (Unsang y Donkoo, 2006; Levy ef al., 2010). Aquellas pertur-
baciones que eliminen la parte aérea de la vegetacion del sotobosque pero no afec-
ten al suelo, como pueden ser incendios ligeros, o bien en aquellos casos en que no
exista regeneracion anticipada, aun sera posible una rapida respuesta si existian es-
tirpes con capacidad de rebrotar de cepa o de raiz, que generalmente constituyen me-
canismos inicialmente mas rapidos que la reproduccion sexual, adquiriendo ventaja
sobre las estirpes no rebrotadoras (Unsang y Donkoo, 2006; Miyazawa et al., 2006;
Jameson y Robards, 2007; Takahashi ef al., 2010). La germinacién de semillas del
banco del suelo o aportadas por la masa residual sera la alternativa en caso de que no
exista posibilidad de rebrote. La importacion de semillas sera el inico mecanismo po-
sible cuando la perturbacion haya destruido todos los propagulos existentes en el
complejo sotobosque-suelo. Este es el caso de los terrenos agricolas abandonados,
donde la persistencia del cultivo durante afios ha eliminado cualquier vestigio de pro-
pagulo de la vegetacion forestal. En estos casos, la selvicultura optara posiblemente
por la regeneracion artificial, pues la natural requiere plazos de tiempo generalmen-
te incompatibles con la gestion selvicola eficiente.

La frecuencia de las perturbaciones también resulta decisiva en el ritmo de la re-
generacion y en los mecanismos que puedan ponerse en marcha, lo que nuevamente
influye en la composicion a largo plazo de las masas forestales. Largos periodos sin
perturbaciones importantes en el dosel arboreo favoreceran la sustitucion paulatina de
generaciones y esto el favorecimiento de las especies tolerantes a largo plazo. Los rit-
mos rapidos, por el contrario, daran prioridad cuasi-permanente a las especies intole-
rantes. Sus ventajas competitivas iniciales pueden verse reforzadas a largo plazo si
existen eventos frecuentes de renovacidon que impidan la adquisicion de ventaja a las
especies tolerantes, de crecimiento inicial mas lento pero mas sostenido en el tiempo.
Las masas ripicolas son el mejor ejemplo natural (Runmei ez al., 2011). Las mezclas
de especies pueden ser mas habituales en ambitos con frecuencias medias de pertur-
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baciones. Aqui, las estrategias de las especies que pueden conservarse en estado laten-
te en el banco de semillas del suelo encuentran su gran oportunidad. Las especies que
presentan bancos de semillas longevos pueden “reaparecer” tras haber sido elimina-
das del dosel arboreo hasta varias décadas antes (Oakley y Franklyn, 1998; Brown et
al., 2012). Algo similar ocurre con algunos excepcionales bancos de semillas aéreos,
como las pifas serotinas de algunos pinos, en clara adaptacion al fuego (Verkaik y Es-
pelta, 2006; Turner ef al., 2007; Salvatore ef al., 2010; Pierce y Taylor, 2011). La dor-
micion de las semillas es una estrategia que actia en este sentido, dificultando o im-
pidiendo la germinacion inmediata, contribuyendo asi al alargamiento de la vida del
banco de semillas del suelo. Los mecanismos para romper la dormicion son variados,
generalmente ligados a la alternancia de periodos térmicamente extremos, pero tam-
bién a veces ligados a otros factores como la luz (Baskin y Baskin, 2004).

5. Las estrategias reproductivas como respuesta/adaptacion a las
perturbaciones y a los factores ambientales

Las diferentes estrategias reproductivas tienen mucho que ver con las estrategias
vitales de las especies. Especies pioneras (intolerantes) utilizan diversas estrategias,
algunas —muchas— tienen semillas pequefias, abundantes y de facil dispersion por
medios abiodticos (aire, agua), especializadas en colonizacioén de terrenos desnudos
(Pinus, Populus, Salix, Alnus, etc.). Suelen ser propias de medios inestables con alta
recurrencia de perturbaciones, siendo el caso extremo el de las especies de ribera
que colonizan las llanuras de inundacion de los cursos de agua, que se ven someti-
das a fluctuaciones constantes de las condiciones ambientales. Los sedimentos flu-
viales son sustratos muy dificiles para el establecimiento de los brinzales debido a sus
habituales condiciones microclimaticas extremas, a la pobreza de sus suelos y a las
frecuentes y drasticas perturbaciones que sufren (Karrenberg, 2002). Muchas de las
especies lefiosas capaces de colonizar estos habitat pertenece a la familia Salicaceae
(sauces, chopos y dlamos) y suelen dominar estas areas en gran parte de la zona tem-
plada del hemisferio norte. En muchas salicaceas, la regeneracion esta adaptada a las
frecuentes inundaciones. Suelen producir una abundante cantidad de semillas en pri-
mavera y principios de verano que son dispersadas tanto por el aire como por el agua.
Las semillas son muy poco longevas y germinan inmediatamente sobre los sustratos
humedos. El éxito de estas plantulas queda supeditado a que dichas superficies se
mantengan humedas y no perturbadas el tiempo suficiente. Estas especies suelen
presentar también mecanismos de reproduccion vegetativa muy eficaces; las plantas
derribadas por las riadas o incluso los fragmentos producidos por las avenidas mas
intensas y arrastrados por la corriente, tienen una gran capacidad de arraigar y rebro-
tar profusamente aguas abajo. Las intensidades altas o bajas de las perturbaciones fa-
vorecen la via sexual y las intensidades medias la vegetativa. Estas estrategias vita-
les, ademas de constituir eficaces adaptaciones a las condiciones de ribera, pueden
también ser las causantes de una alta variabilidad genética en las poblaciones de las
salicaceas ripicolas y favorecer la hibridacion (Karrenberg, 2002).
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Las estrategias reproductivas ligadas a ciertos tipos de perturbaciones recurren-
tes como los incendios o el herbivorismo son ampliamente conocidas en el dambito
mediterraneo. Algunas de ellas son versatiles (capacidad de rebrote) y otras parecen
mas especificas de las perturbaciones que las desencadenan (mecanismos pirofiticos
de dispersion o germinacién de las semillas promovidas por el fuego; pifias serotinas).
Las estrategias reproductivas post-incendio presentan ambas modalidades: rebrotado-
ras (estrategia k) y diseminadoras (estrategia r). Ambas estrategias estan asociadas a
otras estrategias vitales relacionadas con las pautas de crecimiento (fenologia y alo-
metria) y la eficiencia fotosintética e hidrica de las estirpes, que suponen una clara
adaptacion por distintas vias a la supervivencia a fuegos recurrentes en el ambito
mediterraneo (Lloret, 2004; Arnan et al., 2007; Saura-Mas et al., 2009; Hernandez
etal.,2011). En general, las estirpes diseminadoras obligadas (no rebrotadoras) sue-
len ser también eficientes en medios aridos, mientras las rebrotadoras obligadas sue-
len estar adaptadas a medios mas mésicos, aun dentro del mediterrdneo con mas o
menos acusada sequia estival (Ackerly, 2004; Saura-Mas et al., 2009).

Otras especies intolerantes son propias de medios mas estables y s6lo se hacen
dominantes tras perturbaciones poco frecuentes. Su persistencia como componen-
tes de estos sistemas y su regeneracion tras las perturbaciones dependen del banco
de semillas del suelo (Prunus, Acer, Betula...) y su estrategia radica en poseer se-
millas con mecanismos de dormicion que dificultan la germinacion en condiciones
no favorables (falta de luz), pero mantener su capacidad germinadora mucho tiem-
po y germinando profusamente tras perturbaciones locales (Brown et al., 2012).
Los mecanismos que impiden la germinacion suelen ser diversos; el mas general es
el bloqueo provocado por la intensidad y la calidad de la luz y, especialmente, por
la razon rojo/rojo lejano, que es reducida bajo el dosel arboreo y aumenta en los sue-
los expuestos. Pero estos mecanismos pueden interaccionar también con otros fac-
tores implicados como la temperatura ambiente. Por ejemplo, Ahola et al. (1999)
ponen de manifiesto que la germinacion de las semillas de Betula pendula esta con-
trolada tanto por la temperatura como por la calidad de la luz; requieren altos valo-
res de la relacion rojo/rojo lejano (R/RL) en la luz y de la temperatura, por lo que
no suelen germinar cuando se produce la dispersion a finales de verano y otofio
bajo la cubierta del dosel arboreo. Después de la exposicion a temperaturas bajas du-
rante el invierno en el suelo, las semillas se hacen menos sensibles a la relacion
R/RL de la luz. Algo similar ocurre con el género A/nus en las masas ripicolas, pre-
sentando una dormicion que les permite emerger al inicio de la primavera siguien-
te, lo que les hace mas eficaces en medios con periodos vegetativos cortos, de ahi
que predominen en los bosques de ribera de las partes altas de los rios (Thompson
et al., 1997 en: Karrenberg, 2002).

Asi pues, las especies intolerantes no progresaran bajo cubierta (ya sea ésta ar-
bérea o arbustiva), en algunos casos porque las plantulas no podran sobrevivir bajo
sombra (las pioneras) aunque puedan germinar, y en otros porque no llegaran a ger-
minar en estas condiciones. La diferencia de ambas estrategias, no obstante, es im-
portante, pues las especies pioneras seran excluidas rapidamente de un medio poco
perturbado, mientras que las otras pueden permanecer “latentes” hasta que se produz-
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ca una perturbacion, a veces incluso después de varias décadas de haber desapareci-
do los individuos adultos del rodal (Oakley y Franklyn, 1998; Snyder, 2005; Brown
etal., 2012).

La principal estrategia desplegada por las especies tolerantes a la sombra es su
capacidad de sobrevivir a las malas condiciones de iluminacion del sotobosque (cuan-
titativas y cualitativas). No suelen presentar especiales requerimientos para germinar
desde el punto de vista luminico, ni tampoco suelen presentar fendmenos de dormi-
cidn que retrase su germinacion. Las condiciones ambientales en el complejo soto-
bosque-suelo (humedad, temperatura, microtopografia), donde tienen lugar los pro-
cesos de germinacion y establecimiento de las plantulas son mas importantes en este
caso que la estructura del dosel arboreo (Battaglia et al., 2004; Collins, Battaglia,
2008). Su fase resistente es la fase vegetativa autotrofa. Su estrategia va ligada a la
formacién de doseles cerrados que excluyan a las especies intolerantes, adquiriendo
asi la ventaja, no inmediata pero si en las siguientes generaciones. La selvicultura ha
tratado de antiguo este hecho, regulando la apertura adecuada de los doseles arbéreos
al temperamento (tolerancia a la sombra) de las especies presentes. Bigelow et al.
(2011) han estudiado en términos de irradiancia, los puntos de intercambio (Crosso-
ver point irradiance, CPI) entre pares de especies que provocan el cambio en los pa-
trones de crecimiento en altura, niveles luminicos que establecen la frontera entre la
ventaja en crecimiento de una u otra especie. Estas medidas, traducidas a porcentaje
de luz plena o, ain mejor, a pesos de cortas de regeneracidn parciales (aclareos su-
cesivos o entresacas) pueden constituir la herramienta adecuada para manejar la re-
generacion de masas mezcladas de especies de distintos temperamentos, que es, pro-
bablemente, una de las tareas mas complejas del selvicultor, junto con el manejo de
la regeneracion continua en masas irregulares.

6. Conclusiones

De todo lo expuesto se puede concluir que los procesos de regeneracion de las
masas forestales son complejos y dificilmente abordables desde una selvicultura de
“recetas”. La utilizacidon de la regeneracion natural como herramienta selvicola re-
quiere un analisis profundo y particular de cada caso, un buen conocimiento de las
especies y sus estrategias vitales y un diagnostico que permita establecer cuales son
los parametros que pueden bloquear el proceso de la incorporacion de nuevas plan-
tas al dosel arboreo. El ambito mediterraneo presenta complicaciones especialmen-
te relevantes en los procesos de regeneracion: por el periodo de sequia estival que ocu-
rre tras la germinacion primaveral, que puede comprometer seriamente el estableci-
miento e incorporacidon de las plantulas al sistema; por las grandes oscilaciones
interanuales de los factores meteoroldgicos, que imponen grandes fluctuaciones en
los eventos reproductivos, especialmente en sus primeras etapas; por la alta recu-
rrencia de perturbaciones imponderables y destructivas como los incendios, que so-
meten a gran parte de los montes a dindmicas excesivamente fugaces, con riesgo de
degradaciones y pérdidas de recursos importantes (biodiversidad incluida); por la
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abundancia de fauna en los montes, cuya ordenacidén queda en muchos casos al mar-
gen de las consideraciones selvicolas para la regeneracion de las masas forestales. Ne-
cesitamos conocer mejor los sistemas que prentendemos regenerar y las posibilida-
des y herramientas que tenemos para conseguirlo. Seguimos necesitando la selvicul-
tura adaptativa y eficiente.
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