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LA DISPONIBILIDAD DE LUZ BAJO EL DOSEL DE LOS
BOSQUES Y MATORRALES IBERICOS ESTIMADA
MEDIANTE FOTOGRAFiA HEMISFERICA

FERNANDO VALLADARES®

RESUMEN

La radiacion disponible influye en numerosos procesos fisiol6gicos, morfogenéticos y reproducti-
vos de plantas y animales, y afecta de forma muy significativa al funcionamiento del ecosistema.
Sin embargo, la informacién sobre la luz disponible en los ecosistemas ibéricos es muy escasa.
Dado que la gestién del bosque es en buena medida la gestién de la luz, la comprensién de la luz
como factor ecolégico tiene directas aplicaciones précticas. En este trabajo se presentan resultados
sobre la intensidad de la radiacién disponible en el sotobosque de 28 bosques y matorrales ibéricos
estimada mediante el andlisis de un minimo de 50 fotografias hemisféricas, método que represen-
ta un buen compromiso entre precisién y esfuerzo de muestreo. La contrastada fisonomia de los
matorrales y bosques estudiados dio lugar a un amplio rango de luminosidades en el sotobosque,
con una radiacién global en el sotobosque (GSF) entre un 3 y un 66% de la radiacién disponible
fuera del bosque. Se distinguieron tres grupos principales de formaciones significativamente dife-
rentes en funcién de GSF: i) retamares y jarales con valores de GSF mayores o iguales al 50%, ii)
abedulares, tejedas, acebedas y hayedos con valores de GSF iguales o inferiores al 10%, y iii) un
grupo de formaciones intermedias con valores de GSF de un 10- 30% constituido por encinares,
alcornocales en explotacién, choperas, diversos tipos de matorral y pinares. En ningtn caso el
valor de GSF minimo superé el 5%, indicando que adn en las formaciones mds abiertas existen rin-
cones oscuros. Los componentes indirecto o difuso y directo de la radiacién estuvieron correlacio-
nados con la radiacién global total. Diversos rasgos no estudiados de la arquitectura del dosel de
cada formacién hizo que ni la cobertura ni la altura del dosel estuvieran claramente relacionadas
con la radiacién del sotobosque. Aunque la menor altura de los matorrales frente a los bosques dio
lugar a sotobosques en general algo mds luminosos, la relacién altura-interceptacién de radiacion
no fue significativa. Y lo mismo ocurrié con la cobertura, con la mayoria de las especies con cober-
turas comprendidas entre el 30 y el 70% dando lugar a un amplio rango de GSE. Las diferencias
observadas en GSF se acentuaron cuando se calcul6 la radiacion fotosintéticamente activa (PAR)
disponible bajo el dosel de cada formacién. Mientras en el sotobosque de abedulares y hayedos la
radiacién disponible en el solsticio de verano fue de apenas 1 mol de fotones por metro cuadrado
y dia, en las formaciones mas abiertas de retamar fue de mas de 27 moles de fotones por metro cua-
drado y dfa, tanto como a cielo abierto en localidades atldnticas.
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SUMMARY

Available radiation influence many physiological, morphogenetic and reproductive processes of
plants and animals, and exerts a profound effect on ecosystem functioning. However, the informa-
tion on the light available in Iberian ecosystems is scant. Since forest management is the manage-
ment of light, understanding light as an ecological factor has direct practical applications. Results
on the light available in the understory of 28 Iberian forests and shrublands are shown here.
Understory light was estimated by hemispherical photography, a method that has been shown to
be a good compromise between accuracy and sampling effort. The contrasting physiognomy of the
forests and shrublands studied rendered a wide range of understory light, with a global site factor
(GSF) spanning from 3 to 66% of the radiation available in the open. Three main groups could be
distinguished according to GSF: i) shrublands of retam (woody legumes) and rockroses (Cistus sp.)
with values of GSF greater or equal to 50%, ii) birch, yew, holly and beech forests with GSF values
equal or lower than 10%, and iii) a group of forests and shrublands with GSF values of 10- 30%
composed by Holm oak, cork oak, poplar and pine forests and a number of shrublands. Minimum
values of GSF were never above 5%, indicating that there are very dark spots even in open shrub-
lands. Indirect and direct radiation were correlated with global radiation. Canopy architecture
traits not studied here were responsible for the weak relationship between canopy height and
understory light. Although the lower height of shrublands when compared with forests was relat-
ed to somewhat brighter understories, the relationship height-GSF was not significant. And the
same applied to cover, with most shrublands and forests having covers between 30 and 70% given
raise to a very wide range of GSF values. Differences observed in GSF became greater when the
photosynthetically active radiation (PAR) available under each canopy was calculated. While in
the understory of beech and birch forests, available PAR during the summer solstice was only 1
mol of photons per square metre and day, in the open retam shrublands it was over 27 moles of
photons per square metre and day, as much as in the open at Atlantic sites.

Key words: Canopy structure, diffuse radiation, direct radiation, hemispherical photography, leaf
area index (LAI), light heterogeneity, understory light.

INTRODUCCION

Las caracteristicas de la radiacién que llega a un
determinado lugar influyen en numerosos pro-
cesos fisiol6gicos, morfogenéticos y reproducti-
vos de plantas y animales, y afecta de forma
muy significativa al funcionamiento general
del ecosistema (KOHEN et al., 1995). Por ejem-
plo, la intensidad luminica promedio es un
componente muy importante del nicho de rege-
neracién de las plantas (CANHAM et al., 1994;
KOBE, 1999). La radiaciéon desencadena diver-
sos procesos evolutivos en los que entran en
juego desde la adaptacién a la radiacién media
disponible hasta la coevolucién entre animales
y plantas o pardsitos y huéspedes, pasando por
la plasticidad para acomodarse a los cambios
de la radiacién (VALLADARES, 2001).
Ademds, la luz es el factor abiético mds variable
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en el tiempo y en el espacio (PEARCY, 1999) y
el andlisis de esta variabilidad, asi como de sus
causas y consecuencias, supone una de las
mejores aproximaciones al estudio de la luz
como factor ecolégico y evolutivo (VALLA-
DARES, 2003; 2004a).

Hay cuatro rasgos de la radiacién que tienen
especial relevancia ecoldgica y evolutiva: la
intensidad, la calidad o espectro, la direcciona-
lidad, y la distribucién en el tiempo y en el
espacio (CANHAM et al., 1990; VALLADA-
RES, 2003). La radiacién en condiciones natu-
rales es muy variable para todos estos factores
y es la propia vegetacién, en general, una de
las principal causas de esta variabilidad
(CANHAM et al., 1994; NICOTRA et al., 1999).
En este trabajo nos centraremos en la intensi-
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dad promedio de la radiacién del sotobosque
en formaciones ibéricas contrastadas, pero la
intensidad se correlaciona con los demds ras-
gos de la radiacién, por lo que resulta necesa-
rio comprender las implicaciones de estos ras-
gos y su variabilidad natural. En lo que se
refiere al espectro, la luz que llega al sotobos-
que puede ser de hasta cinco colores diferentes
(ENDLER, 1993). Lo mds habitual es que la
radiacion filtrada y reflejada por las hojas del
dosel se enriquezca en verde y se empobrezca
en rojo. Esto genera un cambio espectral muy
caracteristico, la disminucién de la proporcién
rojo:rojo lejano, que las plantas perciben
mediante sus fitocromos y que les permite
detectar la presencia de plantas vecinas y por
tanto la inminente competencia por la luz
(BALLARE et al., 1987). Ademads de verdoso, el
sotobosque puede ser azulado, anaranjado,
blanquecino o purptreo. Estos cambios espec-
trales de la luz afectan al color de los objetos y
por tanto afectan principalmente a los anima-
les que eligen flores o frutos, perciben rivales,
huéspedes o presas, y se posicionan en funcién
de la forma y el color de los objetos
(BARBOSA & WAGNER, 1989; VALLADA-
RES, 2004a). Un cambio espectral importante
es el empobrecimiento en radiacién ultraviole-
ta de la luz del sotobosque, lo cual modifica la
visién que tienen numerosos insectos de las
flores y frutos (BARBOSA & WAGNER, 1989).

La luz solar directa tiene un fuerte componen-
te direccional, generando sombras nitidas y
contrastadas, mientras que la luz reflejada en
las nubes y en el cielo (radiacién indirecta o
difusa) es multidireccional y genera sombras
vagas e imprecisas. La luz polarizada es
importante precisamente por su notable direc-
cionalidad, la cual es aprovechada por los
insectos para numerosas actividades, desde
orientarse hasta alimentarse, pasando por la
seleccién de pareja o huésped y la dispersién
(BARBOSA & WAGNER, 1989).

La gran variabilidad de la luz del sotobosque
en el tiempo y en el espacio permite la segrega-
cién de nichos y la coexistencia de especies acti-
vas en distintos momentos o presentes en dis-
tintos micrositios del sotobosque (NICOTRA ef

al., 1999; BECKAGE et al., 2000; BECKAGE &
Clark, 2003). La variabilidad temporal tiene
muy distintas escalas, desde meses hasta horas,
minutos o incluso segundos (PEARCY, 1999).
La radiacién que llega al sotobosque es particu-
larmente variable a lo largo del dia como resul-
tado del movimiento aparente del sol y de la
distribucién de las aperturas que existen en un
dosel y por las que puede penetrar la radiacién
solar directa generando lo que se conoce como
sunflecks o destellos de sol (CHAZDON, 1988;
PEARCY, 1999). En general las especies bien
adaptadas a la sombra son mads eficaces a la
hora de aprovechar fotosintéticamente los des-
tellos (VALLADARES et al., 1997).

La forma en la que el dosel influye en la canti-
dad de radiaciéon luminica del sotobosque
depende de la proporcién de radiacién directa
y difusa (o indirecta) que llega al ecosistema. La
intensidad de la radiacién directa depende de
la posicién del sendero aparente del sol, el cual
depende a su vez de la latitud y de la estacién
del afio, asi como de caracteristicas atmosféri-
cas como su transmisividad y la nubosidad del
lugar. La penetracién de la radiacién directa
hasta el sotobosque depende de la localizacion
de las aperturas del dosel y su tamafio, y de la
arquitectura y altura del dosel (CANHAM
et al., 1990; BALDOCCHI & COLLINEAU,
1994). La radiacién difusa proviene de todo el
hemisferio celeste y penetra el dosel forestal
desde todas las direcciones uniformemente
(PARENT & MESSIER, 1996). En bosques cerra-
dos, la luz del sotobosque estd compuesta fun-
damentalmente por radiacién difusa y una frac-
cién escasa, pero funcionalmente muy valiosa,
de radiacién directa aportada por los destellos
de sol (PEARCY et al., 1994). En los bosques
abiertos, arboledas y dehesas el ambiente lumi-
nico combina una sombra luminosa y enrique-
cida en el azul que emana directamente del
cielo y la radiacién directa que predomina en
los abundantes claros, generdndose un hetero-
géneo mosaico espacial de radiacion directa y
difusa (ENDLER, 1993).

La informacién relativa a la luz que llega al
sotobosque, sus causas y consecuencias,

puede emplearse para la gestion de los ecosis-
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temas forestales, bien para conservar su biodi-
versidad, bien para favorecer su regeneracién
natural o bien para realizar una explotacion
sostenible y arménica con los muiltiples valo-
res que la sociedad confiere a los bosques
(ZAVALA et al., 2004). Aunque los gestores o
responsables del manejo de un bosque no pue-
den controlar la luz que llega al sistema, pue-
den controlar la radiacién que llega al sotobos-
que controlando la cantidad, posicién y tipo
de vegetacién que absorbe la radiacién inci-
dente (LIEFFERS et al., 1999). Por ejemplo, estd
bien demostrado que en un sistema forestal
estable, la biomasa del sotobosque esta inver-
samente correlacionada con la densidad del
dosel (RICARD & MESSIER, 1996). Este tipo
de conocimiento es particularmente necesario
para predecir la influencia del cambio global
en la evolucién de los sistemas forestales y
para poder mitigar alguno de sus efectos mas
adversos. Es sabido que la radiaciéon disponi-
ble por la biosfera estd cambiando. La atmds-
fera transmite cada vez menos la luz y el aban-
dono del campo estd dando lugar a sistemas
forestales cada vez més cerrados (VALLADA-
RES, 2004c; VALLADARES et al., 2004a). Para
comprender la importancia de la luz como fac-
tor ecolégico y evolutivo es preciso contar con
buenas mediciones de la misma y con datos
comparativos sobre la radiaciéon disponible en
cada hdbitat. El objetivo de este trabajo fue
explorar las relaciones entre el tipo de dosel y
la radiacién luminica disponible en el sotobos-
que de un amplio nimero de formaciones
forestales de la Peninsula Ibérica. Para ello se
ha realizado un estudio del ambiente luminico
del sotobosque de 28 formaciones forestales de
la Peninsula Ibérica que abarcan un amplio
abanico de condiciones ambientales y recogen
los principales tipos de vegetacién lefiosa
mediterrdnea y atldntica.

MATERIAL Y METODOS

Las 28 formaciones estudiadas se repartieron
por diversas zonas de la Peninsula Ibérica tal y
como se refleja en la Tabla 1. La radiacién lumi-
nica disponible en el sotobosque de cada for-
macién se estimé mediante fotografia hemisfé-
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rica, una técnica ampliamente aceptada para
este fin (RICH, 1990; ROXBURGH & KELLY,
1995). Una reciente revisién comparativa de
métodos mostré que la fotografia hemisférica
es adecuada y precisa particularmente en el
caso de doseles heterogéneos y con abundancia
de claros (BELLOW & NAIR, 2003). La fotogra-
fia digital, tal como la que se ha utilizado aqui,
se ha visto que es capaz de dar mejores resulta-
dos para la estimacién de radiacion en el soto-
bosque que la fotografia analdgica basada en
emulsiones (ENGLUND et al., 2000). Las foto-
graffas se tomaron a una altura sobre el suelo
representativa para la vegetacion del sotobos-
que (0,2, 1y 1,2, ver Tabla 1) empleando una
cdmara digital (CoolPix 995, Nikon, Tokio,
Japén), dispuesta horizontalmente sobre un tri-
pode a la que se le acoplé un objetivo ojo de pez
de 180° de dngulo de visién (FCES8, Nikon).
Cada foto se tomé de forma que el polo Norte
magnético quedaba exactamente en la parte
superior de la misma, lo cual facilité el poste-
rior tratamiento informaético de la misma.

Todas las fotos se tomaron bien a primera o tlti-
ma hora del dia o bién en dias nublados para
asegurar una correcta y homogénea ilumina-
cion del cielo y un buen contraste con el dosel,
ajustando la apertura del diafragma a valores
de f >7 para asegurar nitidez y profundidad de
campo. La resolucién de la camara se ajustd
empiricamente, observdndose los mejores
resultados con formato basic y ficheros jpg de
unos 500 kbytes. Las imdgenes se procesaron
con el software Hemiview versién 2.1 (1999,
Delta-T Devices Ltd, United Kingdom). Este
programa se basa en el programa CANOPY
(RICH, 1990). Las fotos se convirtieron en ima-
genes binarias (blancos y negros puros) para su
andlisis. Se estimé de cada fotografia la radia-
cién directa (direct site factor, DSF) y difusa o
indirecta (indirect site factor, ISF) mediante
Hemiview teniendo en cuenta la latitud de cada
sitio y la declinacién magnética. Estos factores
(DSF y ISF) son estimaciones de la fraccién de
radiacién directa y difusa que llega a cada sitio
respecto a la que llegaria a un sitio equivalente
a cielo abierto (ANDERSON, 1964). El modelo
solar empleado tuvo en cuenta las condiciones
de cielo cubierto estanddrd (standard overcast
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Formacién Especies dominantes Localidad Coorde]b?das i el
geogréficas la foto (m)

Matorral de salvia Salvia lavandulifolia PN Sierra Nevada, Granada  37° 10'N 3° 30'W 0,20

Matorral de espino Crataegusgranatensis PN Sierra Nevada, Granada ~ 37° 10'N 3° 30' W 0,20

Jaral Cistus ladanifer PN Cabaneros, Ciudad Real  39° 30'N 4° 30' W 0,20
Cistus ladanifer y Quercus

Jaral con encinas ilex ballota El Pardo, Madrid 40° 30'N 3° 45'W 0,20
Erica spp. y Phyllirea

Brezal angustifolia PN Cabaneros, Ciudad Real  39° 30' N 4° 30' W 0,20

Matorral de Spartium Spartium junceum Alcobendas 40° 35'N 3°30'W 0,20

Matorral de Genista Genista versicolor PN Sierra Nevada, Granada  37° 10'N 3° 30' W 0,20

Retamar Retama sphaerocarpa Colmenar Viejo, Madrid 40° 45'N 3° 30' W 0,20
Quercus ilex ballota 'y

Encinar con jaras Cistus ladanifer El Pardo, Madrid 40° 30'N 3° 45'W 0,20

Encinar Quercus ilex ballota Sierra Nevada, Granada 37°10'N 3°30'W 0,20

Alcornocal en explotacién  Quercus suber PN Los Alcornocales, Cadiz 36°20'N 5° 30'W 1,20

Alcornocal abandonado Quercus suber y
Q. canariensis PN Los Alcornocales, Cadiz 36°20'N 5°30'W ,

Melojar Quercus pyrenaica Puerto de Canencia, Madrid ~ 40° 50' N 3° 50W 1,20

Sauceda Salix alba y Rosa canina Tres Cantos, Madrid 40° 35'N 3° 30'W 1,00
Populus alba 'y

Chopera joven P deltoides Tres Cantos, Madrid 40° 35'N 3° 30'W 1,00
Populus alba 'y

Chopera P deltoides Tres Cantos, Madrid 40° 35'N 3°30'W 1,00

Acebeda llex aquifolium PN Los Alcornocales, Cadiz 36°20'N 5° 30'W 1,20

Tejeda Taxus baccata Sierra Nevada, Granada 37°10'N 3°30'W 0,20
Rhododendron ponticum,

Canuto de Frangula alnus,

Rhododendron Quercus canariensis PN Los Alcornocales, Cadiz 36°20'N 5°30' W 1,20

Pinar de pifionero Pinus pinea Alcobendas, Madrid 40° 35'N 3° 30'W 1,00

Pinar de silvestre Pinus sylvestris Galve, Navarra 42° 50N 1° W 1,20

Pinar de silvestre Pinus sylvestris Puerto de Canencia, Madrid ~ 40° 50' N 3° 50'W 1,20

Pinar de silvestre Pinus sylvestris Sierra Nevada, Granada 37°10'N 3°30'W 0,20

Pinar de silvestre Pinus sylvestris Aspurz, Navarra 42° 45N 1° 10'W 1,20

Hayedo Fagus sylvatica Presa de Irabia, Navarra 43° N 1° 20W 1,20
Fagus sylvatica,

Hayedo con abetos Abies alba Casas de Irati, Navarra 43° N 1° 20W 1,2

Hayedo joven Fagus sylvatica Belagua, Navarra 43° N 1° 20W 1,2
Betula celtiberica y

Abedular-hayedo Fagus sylvatica Puerto de Urkiola, Guipuzcoa 43° 5'N 2°W 0,50

Tabla 1. Localidad, situacién y detalles de las formaciones forestales estudiadas, y altura sobre el suelo al que se tomaron las foto-

grafias hemisféricas en cada caso.

Table 1. Location and details of the forests and shrublands studied, and elevation at which the hemispherical photographs were

taken in each case.

sky conditions). Se contemplaron un total de
160 divisiones de la béveda celeste resultantes
de 8 orientaciones y 20 dngulos de elevacién
cenital. También se calculé la radiacién global
(global site factor, GSF) para dias despejados en
los que la radiacién difusa representa un 10%
de la total (GSF = 0,9DSF + 0,1ISF). Esta fraccién
de radiacién difusa de un 10% del total es una
buena aproximacién para la mayoria de las
condiciones en latitudes templadas y atmdsfe-
ras estandares (ROSS & SULEV, 2000).

El indice de 4rea foliar efectivo (LAleff) se esti-
moé mediante Hemiview como la mitad del
drea foliar total por unidad de superficie del
suelo (Chen & Black, 1992), basado en una dis-
trobucién elipsoidal de dngulos (Campbell,
1986). El célculo de LAleff implica el uso de la
ley de Beer, la cual se puede representar como
sigue:

G(08)=exp(-K(8)*LAI)
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donde G es la fraccién de claros y K(6) es el
coeficiento de extincién luminico para el angu-
lo de elevacién 6. LAI estimado mediante un
proceso de inversién como suele no ser una
medida exacta del LAI real. Las estimas indi-
rectas de LAI tal como las que hace Hemiview
asumen una distribucién al azar de los ele-
mentos del dosel y una distribucién elipsoidal
de dngulos foliares, dos rasgos que rara vez se
cumplen en doseles reales. El valor de LAI cal-
culado de esta forma es en general una subes-
timacién del valor real. No obstante, dada la
dificultad de estimar LAI de forma directa, las
estimas indirectas de Lai son con frecuencia la
tnica opcién en la practica. El LAi calculado
de esta forma debe llamarse LAI efectivo ya
que no tiene en cuenta la distribucién agrega-
da del follaje e incluye la obstruccién del cielo
debida a ramas y troncos.

La cobertura del suelo por parte del dosel se
calculé teniendo en cuenta la definiciéon de
cobertura como la superficie de dosel proyec-
tada verticalmente por unidad de superficie
de suelo. La cobertura se calcul6 segtin la for-
mula:

Cobertura = 1 - exp(-K(x,0)*LAI)

donde K(x,0) es el coeficiente de extinction
luminica para un dngulo de elevacién cero y x
es la distribucién elipsoidal de angulos folia-
res. La fraccion de cielo visible desde el punto
del sotobosque en el que se tomé la foto se cal-
cul6 como:

Cielo visible =} VisSky®,o

donde VisSky6,o es la proporcién de cielo visi-
ble en un determinado sector del cielo relativo
a su contribucién al hemisferio celeste comple-
to.

La radiacion fotosintéticamente activa (PAR,
photosynthetically active radiation) disponi-
ble en el sotobosque de las 28 formaciones
estudiadas se calcul6 a partir de los valores de
estaciones meteorolégicas préximas (Instituto-
Nacional-de-Meteorologia, 2003). Los valores
han sido estimados para el dia mas largo del
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afio (solsticio de verano) a partir de los datos
de radiacién incidente promedio en cada loca-
lidad durante los meses de junio y julio. Para
la conversion de radiacién en unidades de
energia (Watios) a unidades cudnticas (moles
de fotones) se ha empleado el valor promedio
de 1.814 pmol PAR W-! (para mas detalles ver
(Valladares, 2003).

RESULTADOS

La contrastada fisonomia de los matorrales y
bosques estudiados dio lugar a un amplio
rango de luminosidades en el sotobosque
(Figs. 1-3). Los matorrales bajos y abiertos per-
miten el paso de una gran fraccién de la radia-
ci6én incidente (Fig. 1), mientras que el denso
follaje de los bosques atldnticos y de ribera
(Fig. 3) interceptan la mayor parte de la radia-
cién que llega al ecosistema. Los bosques medi-
terrdneos se sittian en una situacién intermedia
(Fig. 2). La radiacién global (GSF) en el sotobos-
que oscilé entre un 3 y un 66% de la radiacién
disponible (Fig. 4). Se distinguieron seis grupos
de formaciones significativamente diferentes
sobre la base de la radiacién disponible en el
sotobosque: por un lado retamares y jarales en
los que la radiacién disponible en el sotobosque
fue de un 50% o mas, frente a abedulares, teje-
das, acebedas y hayedos donde la radiacién
global promedio en el sotobosque no superé el
10% (Fig. 4). Un gran grupo de formaciones
intermedias con valores de GSF de entreun 10y
un 30% estuvo constituido por encinares, alcor-
nocales en explotacién, choperas, diversos tipos
de matorral y pinares. Como grupos de transi-
cién entre el grupo intermedio y el de retamares
y jarabes estuvieron los melojares y matorrales
de genista y de espino, mientras que la transi-
cién hacia los sotobosques mds umbrosos la
representaron alcornocales abandonados, haye-
dos jévenes y brezales. Algunos sistemas artifi-
ciales como las plantaciones de chopos dieron
lugar a valores muy distintos en funcién de la
edad y estructura de la plantacién: mientras
choperas jévenes y espaciadas dejaban pasar
mas del 60% de la radiacién al sotobosque, cho-
peras cerradas y densas apenas dejaron paso a
un 22% de la radiacién disponible.
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Matorral salvia
Sierra Nevada
GSF=47%

Matorral Genista
Sierra Nevada
GSF = 29%

Jaral con encinas
Madrid
GSF = 46%

PM Cabafieros
GSF = 48%

Brezal
PN Cabafieros
GSF=12%

Matorral Spartium
Madrid
GSF = 25%

Matorral espino Retamar
Madrid

GSF =59%

Sierra Nevada
GSF = 36%

Encinar con jaras
Madrid
. GSF=55%

Encinar
Sierra Nevada
GSF=23%

Figura 1. Fisonomia y ejemplo de fotografia hemisférica de diez matorrales mediterrdneos estudiados en la Peninsula Ibérica. Se
indica el valor promedio de radiacién global GSF (global site factor) obtenido en el sotobosque de cada formacién.

Figure 1. Physiognomy and example of hemispherical photograph of ten Mediterranean shrublands studied in the Iberian
Peninsula. Mean value of global radiation (GSF, global site factor) obtained in each formation is shown.
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¥ . Cadiz
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Sauceda
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Melojar dehesa
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Chopera joven
Madrid
GSF = 64%

Chopera
Madrid
GSF=21%

Tejeda
Sierra Nevada
GSF = 9%

Pinar pifionero
Madrid

Figura 2. Fisonomia y ejemplo de fotografia hemisférica de diez bosques mediterrdneos y de ribera estudiados en la Peninsula
Ibérica. Se indica el valor promedio de radiacién global GSF (global site factor) obtenido en el sotobosque de cada formacién.

Figure 2. Physiognomy and example of hemispherical photograph of ten Mediterranean and riparian forests studied in the
Iberian Peninsula. Mean value of global radiation (GSF, global site factor) obtained in each formation is shown.
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Pinar silvestre
Madrid
GSF = 23%

Pinar silvestre
Garde, Navarra
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L Pinar silvestre
"E"‘ Aspurz, Navarra
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'3 Belagua
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Presa de Irabia
GSF = 4%

Abedular-hayedo
Pto. de Urkiola
GSF = 9%

; Hayedo-abetal
Casas de Irati
GSF =5%

Figura 3. Fisonomia y ejemplo de fotografia hemisférica de ocho bosques submediterrdneos y atldnticos estudiados en la
Peninsula Ibérica. Se indica el valor promedio de radiacién global GSF (global site factor) obtenido en el sotobosque de cada for-
macion.

Figure 3. Physiognomy and example of hemispherical photograph of eight sub-Mediterranean and Atlantic forests studied in the
Iberian Peninsula. Mean value of global radiation (GSF, global site factor) obtained in each formation is shown.
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Figura 4. Valores promedio (+ SD) de la radiacién global (GSF, global site factor), de la radiacién global minima (GSF minimo), de
la radiacién indirecta o difusa (ISE, indirect site factor) y de la radiacién directa (DSF, direct site factor) en las 28 formaciones estu-
diadas. Las barras horizontales en la parte superior indican grupos de formaciones estadisticamente similares para los valores de
radiacién global (ANOVA, Tukey post hoc test).

Figure 4. Mean values (+ SD) of global radiation (GSF, global site factor), minimum radiation (minimum GSF), indirect or difuse radia-
tion (ISF, indirect site factor) and direct radiation (DSF, direct site factor) in the 28 forests and shrublands studied. Horizontal bars in the
top of the upper panel indicate statistically different groups for the values of global radiation (ANOVA, Tukey post hoc test).
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La radiacién minima observada en las 28 for-
maciones estudiadas estuvo poco relacionada
con la radiacién global promedio. En ningtn
caso esta radiacion minima superé el 5%, indi-
cando que adn en las formaciones mds abiertas
existen rincones oscuros. No obstante, las for-
maciones mds umbrosas como los hayedos y
abedulares atldnticos presentaron los valores
de GSF minimos mds bajos (en torno al 0,5%)
con una dispersién de los valores bastante
pequefia (Fig. 4). Los componentes indirecto o
difuso y directo de la radiacién (ISF y DSF res-
pectivamente) estuvieron correlacionados con
la radiacién global total (Fig. 4).

Si bien la fraccién de cielo visible en el soto-
bosque y el indice de 4rea foliar efectivo (LAI
eff) estuvieron inversamente relacionados
con la radiacién disponible en el sotobosque
(Fig. 5), la arquitectura del dosel caracteristi-
ca de cada especie hizo que ni la cobertura ni
la altura del dosel estuvieran claramente rela-
cionadas con la radiacién del sotobosque. De
esta forma, aunque la menor altura de los
matorrales frente a los bosques dio lugar a
sotobosques en general algo mds luminosos,
la relacién altura-interceptacién de radiacion
no fue significativa, con formaciones relativa-
mente bajas como los brezales, interceptando
mas radiacién que muchos bosques de bas-
tante mayor altura (Fig. 5). Y lo mismo cabe
decir de la cobertura, con la mayoria de las
especies con coberturas comprendidas entre
el 30 y el 70% dando lugar a un amplio rango
de radiaciones en el sotobosque que depen-
dieron mds de otros rasgos del dosel que de la
cobertura.

Las diferencias observadas en el porcentaje de
radiacién que cada dosel dejaba pasar hacia el
sotobosque se acentuaron cuando se calculd la
radiacion fotosintéticamente activa (PAR) dis-
ponible bajo el dosel de cada formacién (Fig. 6).
Mientras en el sotobosque de abedulares y
hayedos la radiacién disponible en el solsticio
de verano fue de apenas 1 mol de fotones por
metro cuadrado y difa, en las formaciones mas
abiertas de retamar, situadas en zonas geografi-
cas de mayor radiacién solar, fue de mas de 27
moles de fotones por metro cuadrado y dia,

tanto como a cielo abierto en localidades atlanti-
cas como Oviedo (Fig. 6).

DISCUSION

La gran diversidad de bosques y formaciones
arbustivas muestreados en la Peninsula
Ibérica llevé consigo una diversidad igual-
mente alta de radiaciones disponibles en el
sotobosque. No obstante, en todas las forma-
ciones hubo rincones muy umbrosos, con
radiaciones disponibles muy bajas, inferiores
al 5% de la radiacion en el exterior del bosque.
Sin embargo, en la mayoria de las formaciones
predominantes en la Peninsula Ibérica la
radiacién disponible en el sotobosque oscild
entre un 15 y un 40%, lo cual es suficiente para
la supervivencia de la mayoria de las especies
vegetales. Esto concuerda con estudios pre-
vios, como los realizados en manchas de
monte mediterrdneo en Sierra Nevada
(GOMEZ et al., 2004) y en Madrid (VALLA-
DARES & GUZMAN-ASEN]JO, 2006). Con-
firmando esta tendencia, se ha visto que los
pinares de pino carrasco de la costa Mediterra-
nea interceptan un 75% de la radiaciéon PAR
(MAESTREe et al., 2003), generando un sotobos-
que relativamente luminoso en el que las plan-
tas encuentran pocas limitaciones luminicas
para su crecimiento. Esto se aplica a un amplio
nimero de formaciones mediterraneas relati-
vamente bajas y abiertas como diversos mato-
rrales y encinares. Tanto los datos obtenidos
aqui como los de otros autores (PUGNAIRE et
al., 1996) indican que el sotobosque es particu-
larmente luminoso bajo ciertos arbustos como
Retama sphaerocarpa. Este tipo de sombra muy
moderada, resultante de doseles poco frondo-
sos caracteristicos de zonas secas, es muy
favorable para el desarrollo vegetal ya que eli-
mina la radiacién potencialmente perjudicial
(fotoinhibitoria) sin comprometer la ganancia
potencial de carbono por fotosintesis (1999;
VALLADARES, 2001). Sin embargo, otras
leguminosas arbustivas similares a retama,
como Spartium junceum, generan un ambiente
luminico muy oscuro bajo su copa. En un estu-
dio comparativo de la tolerancia a la sombra
de diversas leguminosas arbustivas con tallos
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Figura 5. Valores promedio (+ SD) del indice efectivo de drea foliar del dosel (LAleff), de la cobertura del suelo por parte de la
vegetacion, del porcentaje de cielo visible desde el sotobosque y de la altura del dosel en las 28 formaciones estudiadas. Las barras
horizontales en la parte superior indican grupos de formaciones estadisticamente similares para los valores de LAleff (ANOVA,

Tukey post hoc test).

Figure 5. Mean values (+ SD) of effective leaf area index (LAleff), cover, percentage of visible sky and canopy height in the 28
forests and shrublands studied. Horizontal bars in the top of the upper panel indicate statistically different groups for the values

of LAIeff (ANOVA, Tukey post hoc test).
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Figura 6. Valores promedio (+ SD) de radiacién fotosintéticamente activa (PAR, photosynthetically active radiation) en verano en
las 28 formaciones estudiadas y en dos estaciones meteorolégicas con los valores mas contrastados de radiacion incidente en la
Peninsula Ibérica (Cédiz y Oviedo, datos obtenidos de (Instituto-Nacional-de-Meteorologia, 2003). Los valores han sido estimados
para el dia mas largo del afio (solsticio de verano) a partir de los datos de radiacién incidente promedio en cada localidad durante
los meses de junio y julio. Para la conversion de radiacién en unidades de energia (Watios) a unidades cudnticas (moles de fotones)
se ha empleado el valor promedio de 1.814 umol PAR W-! (para mas detalles ver (VALLADARES, 2003). Las barras horizontales en
la parte superior indican grupos de formaciones estadisticamente similares para los valores de radiacién PAR (ANOVA, Tukey
post hoc test).

Figure 6. Mean values (+ SD) of photosynthetically active radiation (PAR) in sumer in the 28 forests and shrubland studied and in
two meteorological stations with the most contrasting values of irradiance in the Iberian peninsula (Cddiz and Oviedo, data from
(Instituto-Nacional-de-Meteorologfa, 2003). Values were estimated for the longest day of the year (summer solstice) from irradian-
ce mean values available for each locality for the months of June and July. For the conversién of radiation in energy units (Watts)
into quantum units (moles of photons) the mean value of 1.814 umol PAR W-1 was used (for more details see (VALLADARES,
2003). Horizontal bars at the top indicate statistically different groups for the values of PAR (ANOVA, Tukey post hoc test).

fotosintéticos se encontrd una relacién inversa
entre la tolerancia a la sombra de las pldntulas

comparativos incluyendo un ntimero amplio
de formaciones forestales ibéricas (F.

y la disponibilidad de luz bajo la copa de los
matorrales adultos (VALLADARES et al.,
2003). Esta relacion inversa segun la cual espe-
cies tolerantes de sombra dan lugar a sotobos-
ques mds oscuros ha sido demostrada para
ciertas especies forestales templadas no medi-
terrdneas (NIINEMETS & KULL, 1994; Reich
et al., 2003) y parece mantenerse en estudios

VALLADARES inédito).

La gestion del bosque es la gestién de la luz, ya
que practicamente cualquier manipulacién que
realicemos en el bosque repercute en las caracte-
risticas del dosel y como consecuencia de ello en
sus propiedades Opticas y en la cantidad y tipo
de radiacion que llega al sotobosque (VALLA-
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DARES, 2004a; 2004c). Por consiguiente, es difi-
cil estimar cuales son los valores caracteristicos
de radiacién disponible en el sotobosque de for-
maciones tfpica y frecuentemente gestionadas.
Este es el caso de pinares, encinares y alcornoca-
les, donde la radiacién disponible oscila mucho
en funcién de las practicas silvicolas. De esta
forma, para los distintos pinares de pino silves-
tre estudiados la radiacién del sotobosque oscilé
entre el 12 y el 30% de la radiacién disponible y
andlogamente, mientras bajo un alcornocal ges-
tionado para extraccién de corcho la radiacién
fue superior al 25%, en un alcornocal abandona-
do en el sur de Cadiz la radiacién disponible
apenas super6 el 10%. Otra caracteristica que
afecta de forma muy significativa a la disponibi-
lidad de luz en el sotobosque es el grado de des-
arrollo de la masa, lo cual es particularmente
importante en sistemas artificiales donde predo-
mina una clase de edad y, por tanto, de tamafio.
Asi por ejemplo, la fraccién de radiacién dispo-
nible en el sotobosque de las choperas de
Populus alba y P. deltoides puede variar entre un
20%, en formaciones tipicas compuestas por
drboles adultos cuyas copas contactan unas con
otras, y mas de un 60% si los ejemplares son
jovenes y estdn muy espaciados.

Son numerosas las caracteristicas del dosel
vegetal que influyen en su capacidad para ab-
sorber la radiacién incidente y que, por tanto,
influyen sobre el ambiente luminico del soto-
bosque (VALLADARES, 1999; 2005). El gra-
diente vertical de radiacion existente entre el
suelo y la parte superior del dosel, que sigue
una funcién logaritmica dada la rdpida absor-
cion de la luz por las primeras capas de follaje,
ha sido estudiado ocasionalmente en vegeta-
cién mediterrdnea (GRACIA, 1984; GRATANI,
1997). En general existe muy poca informacién
sobre como es en promedio la radiacién que
llega al sotobosque y como se ve afectada en
general por la estructura del dosel (VALLADA-
RES, 2004a). En un trabajo anterior hemos
observado que la altura es un buen predictor de
la radiacién luminica que llega al sotobosque
s6lo cuando el dosel es relativamente alto
(>10 m) (VALLADARES, 2005). Tal como tam-
bién se observa aqui (Fig. 5), en el caso de
muchos bosques y matorrales mediterrdneos,
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cuya altura estuvo comprendida entre 2 y 8§ m,
la altura del dosel tuvo una escasa influencia
sobre la radiacién que llega al sotobosque. Esto
es debido a la combinacién de dos efectos, por
un lado el debido a la especie o especies que
componen el dosel cuya arquitectura determina
diferentes absorciones de radiacién para una
misma altura, y por otro el debido a la influen-
cia de la disponibilidad local de agua, ya que en
funcién de ella, formaciones de la misma altura
pueden tener valores muy contrastados de area
foliar total y por tanto de absorcién de la radia-
cién incidente. Como hemos comentado ante-
riormente, si el dosel esta compuesto por espe-
cies capaces de tolerar la sombra, el sotobosque
es mds oscuro que si estd compuesto por espe-
cies intolerantes de sombra.

Estimas rdpidas y sencillas de la radiacién que
llega al sotobosque son muy ttiles para una
adecuada gestién forestal ya que la luz del soto-
bosque determina muchos procesos forestales y
se ve afectada por numerosas précticas silvico-
las (HORN, 1971; BARNES et al., 1998). Por ello
se han realizado numerosos esfuerzos tanto
tedricos como practicos para estimar la radia-
cién del sotobosque a partir de rasgos estructu-
rales de la masa (ANDERSON, 1966; KUULU-
VAINEN & PUKKALA, 1987; CAMPBELL &
NORMAN, 1989). Sin embargo, estudios en
bosques tropicales han mostrado una relacién
muy pobre entre la arquitectura de los drboles
dominantes y la radiacién que llega al sotobos-
que (MONTGOMERY & CHAZDON, 2001;
BELLOW & NAIR, 2003). Rasgos particular-
mente simples como la altura del dosel tienen
una baja capacidad predictiva de la radiacién
del sotobosque y su tnico valor radica precisa-
mente en su simplicidad y no en la precisién de
las estimas (VALLADARES & GUZMAN-
ASENJO, 2006). La incorporacién de otros ras-
gos estructurales del dosel como la distribucién
de angulos foliares o el grado de empaqueta-
miento del follaje aumenta significativamente
la precisién de las estimas de la radiacién del
sotobosque, pero incrementa mucho el trabajo.
Por ello, técnicas indirectas y que pueden
hacerse de forma extensiva como la fotografia
hemisférica representan un buen compromiso
entre precisién y esfuerzo de muestreo.
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El segregar los componentes difuso (indirecto)
y directo de la radiacién disponible es impor-
tante ya que ambos tipos de radiacién tienen
efectos muy diferentes tanto en sobre la vegeta-
ciéon como sobre la fauna (VALLADARES,
2004a). En general, la radiacién difusa incre-
menta la productividad especialmente de dose-
les complejos al permitir una mejor distribucién
de la radiacién entre las unidades del follaje
(GU et al., 2002). Por el contrario, la luz solar
directa puede tener efectos perjudiciales al dar
lugar a fenémenos de fotoinhibicién, particu-
larmente cuando la fotosintesis estd limitada
por factores como temperaturas extremas o
sequia. En ambientes mediterrdneos, los deste-
llos de sol pueden ser un valioso recurso para
las plantas del sotobosque, pero sélo en el caso
de doseles muy cerrados, lo cual no es frecuen-
te. Esto es debido a que conforme el dosel se
abre y deja pasar mas radiacion, los destellos se
hacen mas largos e intensos dando lugar a una
fotoinhibiciéon que contraintuitivamente puede
ser mayor que a cielo abierto (VALLADARES
& PEARCY, 2002; 2005). Los destellos de sol
son empleados fotosintéticamente con gran efi-
ciencia por las plantas del sotobosque cuando
son cortos (PEARCY, 1990; 1994). La relacién
encontrada entre niimero de destellos e intensi-
dad de la radiacién (VALLADARES, 2005)
indica que existe un umbral de radiacién global
del sotobosque por encima del cual los destellos
pasan de ser un recurso a ser un factor adicional
de estrés.

Con el abandono de las practicas agro-silvo-
pastorales tradicionales, el bosque mediterra-
neo se cierra (SCARASCIA-MUGNOZZA
et al., 2000; di PASQUALE et al., 2004) y los
sotobosques se hacen mas oscuros. Con el
cambio climdtico paralelo y la creciente
demanda de agua por parte de la también cre-
ciente poblacién, los sotobosques ademds de
mds oscuros se hacen mas secos
(VALLADARES et al., 2004b). Esta combina-
cién de sombra y sequia, que se da de forma
natural debido a la competencia por el agua
entre los &rboles del dosel secos (fenémeno
denominado paradoja eddfica (MONTOYA &
MESON, 1992), es un doble obsticulo para la
regeneraciéon natural de muchas especies

forestales. Y previsiblemente este doble obsté-
culo serd cada vez mas importante
(VALLADARES et al., 2004a). Este tipo de
situaciones de sombra seca podrian dar lugar
a bosques empobrecidos en especies y de esca-
sa capacidad de regeneracién, que podrian ser
mds vulnerables ante incendios por la gran
acumulacién de biomasa seca (VALLA-
DARES, 2004c). Es preciso por tanto mantener
un cierto nivel de intervencién en las forma-
ciones forestales mediterrdaneas, pero existen
numerosas incertidumbres sobre que tipo de
intervencion y con que frecuencia e intensidad
deberia realizarse, lo cual depende en buena
medida del objetivo principal de la gestién
(ZAVALA & ORIA, 1995; VALLADARES,
2004b; ZAVALA et al., 2004). Si el objetivo de la
gestion es preservar niveles altos de biodiver-
sidad, la intervencion silvicola podria ir enca-
minada a maximizar la heterogeneidad lumi-
nica del sotobosque, la cual permite la
coexistencia de un mayor ntimero de especies
(MARANON et al., 2004; ZAVALA et al., 2004).
No obstante, a la hora de determinar los nive-
les adecuados de heterogeneidad ambiental
que se pretendan alcanzar es preciso tener en
cuenta la percepcién que de esa heterogenei-
dad tienen los organismos diana de la inter-
vencién. Ello se debe a que la heterogeneidad
que percibimos los humanos es una heteroge-
neidad estructural, que poco tiene que ver con
la heterogeneidad funcional, es decir la que
realmente perciben y ante la que responden
los organismos. En un estudio sobre el
ambiente luminico que experimentan los juve-
niles de encina en un matorral-encinar de
Sierra Nevada hemos observado que la hetero-
geneidad luminica funcional es significativa-
mente inferior a la heterogeneidad estructural
existente en la zona (GOMEZ et al., 2004).
Ademds, el patrén de heterogeneidad lumini-
ca del sotobosque depende del tipo de radia-
cién considerado. En un estudio en un encinar
continental, la estructura espacial de la luz del
sotobosque fue diferente para la radiacién
indirecta y directa, mostrando la radiacién
directa un grano mas fino (autocorrelacién sig-
nificativa para distancias menores de 10 m en
el caso del DSF vs. autocorrelacién significati-
va para distancias de mas de 19 m en el caso
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de ISF) y un patrén espacial mas complejo que
la radiacién indirecta (VALLADARES &
GUZMAN—ASEN]O, 2006). Esto concuerda en
general con los resultados obtenidos en otras
formaciones (PEARCY, 1999).

A la hora de estudiar la luz del sotobosque, es
preciso reflexionar sobre las ventajas, inconve-
nientes y limitaciones de cada método de esti-
macién de la radiacion, los cuales pueden ser
directos (sensores) o indirectos (e.g. fotografia
hemisférica) y estar basados en medidas pun-
tuales o integradas para periodos temporales
mayores (para una breve descripcién de los
métodos véase (VALLADARES et al., 2004a).
Los estudios usando sensores suelen revelar
patrones mas finos de heterogeneidad espacio-
temporal (PEARCY, 1999). En medidas realiza-
das en bosques tropicales empleando sensores
se ha comprobado una autocorrelacion de
grano extremadamente fino para la radiacién
directa: la autocorrelacién espacial disminuyd
de 0,40 a 0,03 en solo 0,5 m (CHAZDON, 1988).
Estas discrepancias son en buena parte debidas
a que los valores de ISF y DSF obtenidos
mediante fotografia hemisférica son en reali-
dad un promedio anual, lo cual atenda las dife-
rencias entre dos puntos muy préximos entre si
del sotobosque que pueden obtenerse median-
te medidas con sensores, dado que las medidas
con sensores se realizan habitualmente durante
un periodo corto (unas horas-unos dias). Es
importante considerar ademds que estas medi-
das puntuales de radiacién con sensores y el
consiguiente patrén espacial de grano muy
fino (< 0,5 m) que se obtiene con estos protoco-
los podria tener una escasa relacién con la
supervivencia y desarrollo de las plantas del
sotobosque debido a su pequefia contribucién
a la radiacion total interceptada por una planta
durante su ciclo vital o durante toda una esta-
cién de crecimiento. Los valores puntuales
tomados con sensores se ven muy afectados
por factores como cambios en el dngulo de ele-
vacién del sol y en la nubosidad y los movi-
mientos en el dosel debidos al viento
(PEARCY, 1999; HOGAN & Machado, 2002).
Los problemas de orientacién y alineamiento
de la fotografia asi como los ineludibles proble-
mas de resolucién fotogrdfica del follaje
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(ROXBURGH & KELLY, 1995; HOGAN &
MACHADO, 2002) pueden ser particularmen-
te importantes cuando se requiere gran exacti-
tud en los cdlculos como en el caso de los deste-
llos de sol o sunflecks. En general se ha
observado que los valores de radiacién calcula-
dos mediante fotografia hemisférica tienden a
sobreestimar la radiacién real medida con sen-
sores, si bien esta sobreestimacién no suele
superar el 5% (observaciones personales, Ulo
Niinemets comunicacién personal). La fotogra-
fia hemisférica no es adecuada para estudios
de sotobosques muy oscuros, donde la capaci-
dad de discriminacién y resolucién mediante
este método son limitadas (MACHADO &
REICH, 1999). No obstante, resulta indudable
la gran ventaja de este método para estudios a
gran escala tanto espacial como temporal dado
su bajo coste y su relativa sencillez logfstica.
Ademds, la fotografia hemisférica se ha revela-
do como uno de los mejores métodos para la
estima de la radiacién del sotobosque en bos-
ques abiertos (BELLOW & NAIR, 2003). Por
dltimo, es preciso tener en cuenta que si bien
las comparaciones de la fraccién de la radia-
cién que llega a los distintos sotobosques son
siempre interesantes, estas comparaciones
deben limitarse a los casos en los que se haya
empleado el mismo método (i.e. fotografia vs.
sensores) o bien a aquellos en los que se hayan
realizado calibraciones cruzadas entre los mis-
mos (RICH et al., 1993).
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