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ESTRUCTURA ESPACIAL DE UN ECOTONO BOSQUE
SUBALPINO-PASTOS ALPINOS EN LOS ESTANYS
DE LA PERA (Pirineos Orientales) FORMADQ
POR MANCHAS DE ARBOLES

JEsts JuLio CAMARERO* Y EMILIA GUTIERREZ*

RESUMEN

Se describe la estructura y el patrén espacial de un ecotono bosque subalpino-pastos alpines dominado
por Pinus uncinata Ram. (Pirineos Orientales, Cerdanya, Estanys de la Pera). La historia de perrurbacio-
nes de la zona sugiere que el pacrdn espacial del ecorono puede haber sido afectado recientemente por el
pastoreo. Se situé una parcela rectangular (30 x 100 m) cruzando el ecotono con su lado mayor paralelo
a la pendiente. Para cada individuo de P. #neinata dentro de la parcela se midié: su localizacién (coorde-
nadas x, ¥), y diversas variables escructurales (didmetros basal y a 1,3 m de altura, alcura, radios de las
copas, nimero de cohortes de aciculas, edad estimada —ndmero de incernodos del tronce). Los indivi-
duos vivos de P. wncinata se clasificaron segiin su tamafio (adultos, jévenes, vistagos y pldnculas) y for-
ma de crecimiento (krummholz —individuos arbustivos policérmicos-). Se describieron cuantitativa-
mente el tipo de sustrato (roca, materia orgénica, suelo) y la cobertura de herbéceas, arbustos y P,
uneinata usando transectos paralelos a la pendiente. 1a estructura del ecotono se describié mediante: (i)
los anélisis del patrén de puntos (K de Ripley, casos uni— y bivariante) y (4} del patrén de supetficies
(correlogramas omuni— y unidireccionales de Moran). El ecotono estudiada mostré una discribucién de
individuos de P, uncinata en agregados, predominando los vdstagos. Los anilisis espaciales mostraron la
existencia y el tamafio de agregados con valores similares para cierras variables de los drboles situados
dentro del bosque (p. ej. 8-10 m para la edad estimada). La edad estimada de los individuos jévenes (60
afios <) esraba positivamente correlacionada con la altura y el didmetro basal. La regeneracién reciente
presenté dos méximos (1963-67, 1973-77). Aparecié una posible cohorte de individues mds viejos
(1941-57). A parcir de 1975, la regeneracion decliné de forma exponencial. El escablecimiento se vié
favorecido por primaveras cdlidas durante el afio de germinacidn.

La comunidad arbustiva-herbicea del ecotono estaba dominada por Festuca spp. y_Juniperss communis
subsp. alpina. Los sustratos rocosos y con materia organica fueron los mds abundantes. No se decectd
ninguna estruccura espacial en la riqueza de especies arbustivas y herbdceas, a diferencia de otros dos
ecoronos similares (Ordesa, Tess), pero no sometidos a perturbaciones humanas recientes, que mostra-
IOn Una mayor riqueza y una tendencia a disminuir al acercarnos al bosque. En el caso del Tess6, esta
tendencia tenfa impuesta otra estructura espacial en manchas de similar valor de riqueza. En el ecotono
estudiado, la dominancia de las especies arbustivas y herbdceas, y los sustratos cambiaron en funcién de
la posicién del limite del bosque y de la cobertura y el niimero de individuos de P. #ncinata predomi-
nantes (p. ej. los sustratos con mareria orgdnica dominan bajo los agregados y en el bosque). Esta varia-
cién espacial y la falta de una tendencia clara en la disminucién del ndmero de especies al acercarnos al
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bosque sugiere la importancia de los agregados de drboles sobre la comunidad arbustiva-herbicea y/o la
influencia de percurbaciones locales reciences. La influencia de los agregados sobre su microambienre y
la existencia de perturbaciones locales deben considerarse para entender las respuestas de los ecotonos
bosque subalpino-pastos alpinos al cambio global. Las perturbaciones humanas locales reciences (p. €.
incendios) pueden crear la estructura en agregados que después actian como lugares favorables para la
recolonizacién.

Palabras clave: agregados de drboles, patrén espacial, regeneracién, establecimiento, clima, soto-
bosque.

SUMMARY

We describe the stracture and spatial partern of a subalpine forese-alpine pasture ecotone dominated
by Pinus uncinatz Ram. (Eastern Pyrenees, Cerdanya, Estanys de la Pera). The disturbance hiscory of
the study area suggeses an ecotone pattern affected by local and recenc disturbances (e. g. grazing). A
rectangular plot (30 x 100 m) was located crossing the ecotone wich its longest side parallel to the slo-
pe. We measured the location (x and y coordinates) and several struccural variables (basal diameter, dia-
meter at breast height, height, crown radii, number of needle age-classes, estimated age —number of
internodes in the stem) for each P uncinata individual within che plot. P wncinatz living individuals
were classified according to their size (adulrs, poles, saplings and seedlings}and growth-form (krumm-
holz —shrubby multisternmed individuals). The type of substrate (rock, organic marter, soil) and cover
of P. uncinata, shrubs and herbaceous plants were described quantiratively using transects parallel to
the slope, The ecotone scructure was described chrough: (/) point pactern (Ripley’s K, bi— and univaria-
te cases) and (4) surface pactern analyses (omni— and unidirectional Moran correlograms). The studied
ecotone showed a distribution of P. #weinate individuals aggregated in patches, the saplings being pre-
dominac. These spatial analyses indicared che size of these tree patches for several variables measured
for crees located in che forest (e. g. 8-10 m for the estimated age). The estimated age of young indivi-
duals (60 years <) was positively related with heighr and basal diameter. The regeneration showed two
maxima (1965-67, 1973-77). A potential age-class of older individuals was also present (1941-57).
Since 1973, the regeneration has decreased exponentially. The establishment was favoured by warm
springs during germination years.

The shrubby-herbaceous communicy of the ecotene was dominated by Festaca spp. and _Juniperns com-
munis subsp. #lpina. The dominant substrates were rocks and organic mareer. No evident spatial scruc-
ture for the richness of shrub and herbaceous species was found. However, two similar undisturbed
ecotones (Ordesa, Tessd) showed a greater species richness, and a linear trend of decreasing richness
approaching the forest. In the case of Tessd, there was a patchy spatial structure of species richness
imposed over the linear crend. In the studied ecotone, the dominance of the shrubby-herbaceous spe-
cies and the type of substrates changed across the ecotone depending on the timberline location, and
the cover and number of dominant P. wncinata individuals (e. g. the substrates formed by organic mat-
ter dominated under che tree pacches and in the forest). This spatial variability and the absence of a cle-
ar trend of decreasing species richness approaching che forest suggest the influence of tree patches on
the shrubby-herbaceous community and/or che influence of local and recenc disturbances. The influen- -
ce of tree patches on their micro-environment and the existence of local disturbances should be consi-
dered to understand the responses of subalpine forest-alpine pasture ecotones to global change. The
local recent human disturbances (e. g. fires) can form the tree patches, than can acr later as favorable
sites for recolonizacion.

Key words: tree patches, spatial pattern, regeneration, establishment, climare, understory.
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INTRODUCCION

Las evidencias sobre un cambio global (cambio
climitico, modificacién de usos del rerreno,
alteraciones de ciclos biogeoquimicos) debido a
efectos antropogénicos son miiltiples (HQUGH-
TON et al., 1996). Sin embargo, los efeccos de
este cambio sobre las comunidades ne estdn atn
bien descritos, en parte por falta de datos y un
desconocimiento de la autcecologia de muchas
especies. Los efectos de este cambio sobre las
poblaciones se han estudiado bastante en los
ecotonos, por considerarse sistemas sensibles,
fiables y de rdpida respuesta (HANSEN & DI Cas-
TRI, 1992). En cuanto a las poblaciones de 4rbo-
les, ef limite altitudinal o latitudinal del 4rbol
se ha considerado un ecotono capaz de detecrar
la respuesta de estas poblaciones (cambios de
crecimiento radial o vertical, mayor estableci-
miento de plintulas, cambios de forma de creci-
miento de arbustiva a arbérea, erc.) frente a
cambios climdricos o de otro tipo, sean pasados
o presentes (BRUBAKER, 198G; KULLMAN, 1990;
PAYETTE & LAVOIE, 1994; ROCHEFORT e #/.,
1994). Existen también evidencias de que cam-
bios recientes, sean climdricos o de usos del
terreno, se han producido en los Pirineos.
Durante el siglo XX, zonas elevadas de los Piri-
neos, como de otras cordilleras, han registrade
aumentos de la remperatura minima diaria del
orden de 1-2 °C (BUCHER & DES$ENS, 1991;
Diaz & BRADLEY, 1997). Este componente del
cambio climdtico se superpone a grandes modi-
ficaciones del paisaje y los usos del terreno, por
ejemplo el descenso de la presién ganadera
antes ejercida por grandes rebafios transhuman-
tes (CHOCARRO ¢ &/, 1990; Garcla Ruiz &
LasaNTA MARTINEZ, 1990).

Un ecorono bosque subalpino-pastos alpinos
comprende los limites alcicudinales del bosque
subalpino continua {¢timberline, forest limity y del
drbol (treeline), los cuales vienen definidos por lo
que se considere un #4rbol, normalmente un
individuo lefioso vertical con una alcura mini-
ma de 2 m (KULLMAN, 1979). Por encima del
limite del 4rbol, existe el limite de la especie
(tree-species line) donde aparecen formas arbusti-
vas achaparradas y policérmicas con copas asi-
métricas y exrendidas horizontalmente (&rumm-

bolz). Las isles de drboles son habituales por
encima del bosque y suelen estar restringidas a
zonas rocosas de topografiz convexa donde la
fusién de la nieve no produce encharcamiento
en primavera. El drea entre los limites del bos-
que y de la especie corresponde a la zona de ten-
sidn (Kampfzone) descrita por las escuelas euro-
peas y en este trabajo se denomina ecotono
bosque subalpino-pastos alpinos (ver descrip-
ciones similares por HUSTICH, 1979; WARDLE,
1974). El Iimite del drbol se ha considerado
como un l{mite fisiolgico donde se alcanza un
balance neto de carbono nulo y donde las formas
arbustivas estdn favorecidas por su baja estatura
¥ su mayor acoplamiento térmico con la tem-
peratura del aire préximo al suelo (rambién se
considera la mayor abrasién de los ejes vercica-
les que crecen por encima de la capa de nieve
que actiia como protector invernal) (WARDLE,
1971; TRANQUILLINI, 1979; GRACE, 1989; STE-
VENS & Fox, 1991). El enfoque de este trabajo
considera los limices del bosque y del 4drbol
como el resultado del balance encre procesos de
establecimiento y mortalidad, mds que como un
limite determinado por el balance de carbono,
ya que esta tilcima aproximacion estd muy limi-
tada por las condiciones peculiares de creci-
mientc de las formas krummholz y por dafios
debidos a los efecros abrasivos del viento que
afectan al balance de carbono (CAIRNS &
MaLANSON, 1998).

Existe actualmente la tendencia a considerar los
lirnites altitudinales del drbol como zonas poco
sensibles al cambio climdrico dada su lenta tasa
de ascensidn, la capacidad de los drboles y for-
mas arbustivas de interactuar y modificar su
propio medicambiente (p. ej. la distinta acu-
mulacién de nieve y materia orgdnica por parte
de los krummbholz frence a formas arbéreas) pro-
duciendo procesos de retroalimentacién positi-
va planta-medio {(positive-feedback switches, WIL-
SON & AGNEW, 1992) y la impredictibilidad de
las perturbaciones que producen descensos de
este limite {p. ¢j. incendios ¢ avalanchas de nie-
ve) (SLATYER & NOBLE, 1992; NOBLE, 1993), A
estos enfoques se ha de afiadir cierta inercia (¢re-
eline inertia, KULLMAN, 1979; 1990) debida a la
gran longevidad de los drboles y a su capacidad
de reproduccién vegerativa y de mantenimien-
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to. Una pldncula pude afrontar un clima com-
pletamente distinto del que encuentra cuando
es un adulto de varios siglos de edad o bien un
krummbholz, y en todos escos casos cada forma
de crecimiento o clase de edad difiere en su res-
puesta frente a la variabilidad climdrica, mos-
trando distintas tasas de mortalidad (en teoria
mayores al disminuir la edad).

Nuestro principal objetivo es la descripcién
detallada del patrdn espacial del ecotena, con lo
que se pretende inferir algunos de los procesos
responsables de este pacrén (LEGENDRE & FOR-
TIN, 1989), los cuales podrian ser conficmados
por futuros estudios dendroecolégicos que con-
sideren la variabilidad temporal del ecotono. La
estructura descrita incluye la variacién en
nimero, tarmnafio y edad de los drboles asi como
los cambios espaciales de diversidad de las
comunidades arbustiva y herbicea. Se considera
que esta descripcidén permitird cuancificar la
utilidad de estos ecotonos come monitores de
tas respuestas de las poblaciones de drboles fren-
te al cambio climdtico y profundizar en la rela-
cién patrén-proceso en el caso de un ecotono.

METODOLOGIA Y ZONA
DE ESTUDIO

Especie y zona de estudio

La aurcecologia y discribucién pirenaica de
Pinus ancinatz Ram. se ha descrito ya en otro
estudio sobre ecotonos del limite altitudinal del
bosque de este mismo volumen. Los trabajos de
CEBALLCS & RUIZ DE LA TORRE (1979) y CANTE-
GREL (1983) aportan numerosos datos sobre esta
especie.

El ecoteno estudiado estd localizado en la Serra
de Sirvent, cerca de los Estanys de la Pera, en la
Cerdanya, préximo a la frontera con Andorra
(Fig. 1). El muestreo se realizé en octubre de
1996 y 1997. La alcitud, orientacién y la pen-
diente media de la parcela son ~ 2430-2360 m
s.nm., 222° 830 y 19°, respectivamente. Se
aprecia un aumento progresivo de la pendiente
al descender {pasando de ~ 3° a ~ 189). De
hecho, el iimite inferior de la parcela acaba
bruscamente en un pequefio canchal donde la
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elevada pendiente y la ausencia de drboles favo-
recen la erosi6n. La topografia dentro de la par-
cela es bastante homogénea aunque la parcela se
sitGa sobre una pequefia carena rocosa (zona
convexa) que destaca sobre formas céncavas pré-
ximas dominadas por pastos. La altitud del
limite de la especie es 2430 m {formado por un
krummbholz aislado cuya mata tenia una altura
de 0,8 m). La vegeracién dominante estd forma-
da por Juniperus comminnis subsp. alpina, Rbodo-
dendron ferrugineum, Vaccinium myrtillus, Calluna
veelgaris, Festuca spp. (sobre todo F. eskia y F. gr.
rubra) y Arctostaphilos ava-ursi (en la zona de
suelos inestables).

Muestreo

La unidad de muestreo es una parcela rectangu-
latr (30 m x 100 m) colocada con su lado mayor
{eje ¥) paralelo a la mdxima pendiente. El eje
menor {x) estd orientado en direccion NO. Den-
tro de la parcela se cartografiaron todos los indi-
viduos vivos y muertos de P nncinata mediante
un sistema de coordenadas cartesianas perpen-
diculares (x) y paralelas (y) a Ja mdxima pen-
diente. Para cada individuo se midieron las
siguientes variables: didmetros basal (Db) y a
1,3 m de altura {(Dbh), altura de la rama viva
mds baja, mdxima altura del tronco principal,
radios de las copas en direcciones paralelas a los
ejes de la parcela (4 radios por drbol), méximo
ndmero de cohortes de aciculas vivas conserva-
das en las ramas (estimado contando las cohor-
tes en 4-6 ramas por drbol situadas en la parte
alta de la copa), ndmero de internodos o de ver-
ticilos de ramas {incluyendo sus cicatrices) en el
tronco mds grande de cada drbol (edad estima-
da). Se hicieron observaciones cualitacivas del
estado de cada 4drbol (estado fitosanitario, verti-
calidad y grado de simetria, dafios producidos
por la nieve, etc.). Para describir el sustrato de
las pléntulas y para auvmentar el nimero de
individuos con datos de edad estimada, se
muestrearon algunos individuos préximos a la
parcela (2 menos de 500 m).

Los individuos se agruparon en clases segiin su
ramafio y forma de crecimiento segiin una clasi-
ficacién previa de BOSCH e 2/, (1992): Dbh >
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Fig. 1. Situacién de la parcela de estudio (reccdingulo negto) en la zona de los Estanys de la Pera, Cerdanya {los poligonos grises
corresponden a lagos y se muestran los rios y la frontera encre Andorra y Espafia —linea gruesa negra—). Las isolineas corresponden a

cambios de 20 m de alticud. La laticud y longitud de la zona descrita en la figura se muestra en la esquina superior derecha. [Geo-
graphical location of the study plor {black rectangle) in the Estanys de la Pera area, Cerdanya (gray polygons are lakes and che rivers
and the Andorra-Spain boundary are also shown —thick black line—}. The isolines describe changes in elevacion of 20 m. The lacitu-
de and longitude of the study area are shown in the upper right corner.}

17,5 cm, aduleos {A); 7,5 < Dbh < 17,5 cm,
jovenes (P, poles); Dbh < 7,5 cm y altura > 0,5
m, vistagos (S, seplings); altura < 0,5 m, pldneu-
las (SE, seedfings); individuos muertos (D, dead
trees); krummbholz (K, individuos arbustivos
policérmicos con copas asimétricas), e indivi-
duos krummbholz policérmicos pero con algu-
nos pies verticales con copas en bandera y una
densa mata de pies arbustivos normalmente
enterrada por la nieve (KM, flagged brummbolz)
(Scorr et af., 1987). Para los andlisis espaciales

se considerd s6lo el didmetro del tronco mayor
en los individuos con miltiples troncos.

La diversidad y la cobertura de arbustos y her-
biceas fue estimada usande 6 transectos y
siguiendo la merodologfa descrita en el otro
estudio sobre el limite del bosque presente en
este volumen. En total se realizaron 6 transectos
x 101 contactos/transecco x 3 daros/contacto =
1818 puntos de contacto). Este muestreo es una
modificacién del método del punto (BARBOUR
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ef @l., 1987). La nomenclatura botdnica sigue a
DE BOLOS er al. (1993) para herbiceas y arbus-
tos, y a CEBALLOS & Ruiz DE LA TORRE (1979)
para drboles.

Clima

El clima de los Estanys de la Pera muescra una
clara influencia mediterrinea (XERCAVINS,
1981). Si se consideran datos de la vecina esta-
cién de La Molina (42° 20° N, 01° 56’ E, 1704
m; Py T - datos de 1966-96, temperatura
media anual = 6,1 °C, precipitacidn total anual
= 975 mm) y teniendo en cuenta que existen
imporcantes diferencias topogrificas encre las
cumbres de orientacién S y N que rodean la
Cerdanya, se pueden estimar la cemperatura
media anual y la precipitacién total anual de
nuestra zond como = 2 °C y mds de = 1200 mm,
respectivamente. Las ternperaturas medias
mensuales escimadas minima y mdxima corres-
ponden a febrero (= -3 °C) y julio (= 10 °C). La
precipitacién alcanza un midximo primaveral
(mayo, = 150 mm) y dos minimos, invernal
(diciembre-marzo, = 90 mm mensuales) y esti-
val (julio-septiembre, = 100 mm mensuales). La
profundidad mdxima de la capa de nieve se
encuentra en el rango 60-150 ¢m (febrero, mar-
zo o abril). Sin embargo, este espesor maximo es
muy variable. Por ejemplo, durante el invierno
de 1994-95 el espesor méximo de nieve alcanza-
de en una zona préxima fue sélo de = 20 cm
(Cap de Rec, 42° 26’ N, 01° 40" E, 1970 m).
Los vientos dominantes son de origen NO, NE,
N y O. Los suelos de la zona son mayoriraria-
mente dcidos y se desarrollan sobre granitos.

Para estudiar la influencia del clima sobre la
regeneracion, se usaron datos climdcicos men-
suales (remperatura media, T, y precipitacién
total, P) de las estaciones meteoroldgicas de la
Sea de Urgell (Longitud 01° 27’ 33" E, Lartitud
42° 21" 24» N, Alcicud 692 m s.n.m., daces de
1968-92, datos ausentes: P, 0,33%, T, 2,33%)y
La Molina (Long. 01° 56" 15" E, Lac, 42° 20
02" N, Alt. 1704 m s.n.m., datos de 1955-97,
datos ausenres: P, 7,189 T, 6,80%). Se realiza-
ron correlaciones entre los datos mensuales cli-
miticos y de regeneracidn de P. wncinata para
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una resolucidn anual asi como promediando los
datos en valores estacionales (invierno-enero,
febrero, marzo; primavera-abril, mayo, junio;
verano-julio, agosto, septiembre; otofio-octu-
bre, noviembre, diciembre),

Perturbaciones

La mayoria de los limites forestales pirenaicos
actuales han sido afectados por perturbaciones
humanas locales pasadas o recientes (incendios
para ampliar los pastos alpinos, pastoreo, ralas)
(SOUTADE er #/., 1982). La comparacién de foros
aéreas de distintas épocas (1937 y 1990, a esca-
las 1:6300 y 1:3000, respectivamente) mostré
un aumento reciente de densidad y cobertura
aunque no es posible discernic una elevacién del
limite del bosque. La parcela estd rodeada por
zonas de pastos frecuentadas por caballos. Den-
tro de la parcela se hallaron excrementos de
caballo, ovejas y rebecos asi como plantas nitré-
filas en el extremo inferior, fuera ya de la parce-
la, lo que indica la presencia de herbivoros. El
ecotono estudiado se considera en parte repre-
sentativo de la mayoria de los limites del bos-
que pirenaicos afectados desde tiempos remotos
por perturbaciones humanas y serd comparado
con dos ecotonos poco afectados par tales per-
curbaciones durante este siglo y cercanos a par-
ques nacionales (Tessé del Son y Ordesa-Las
Cutas). Escos Glcimos ecotonos son los hipotéi-
cos «controles» frence al aqui estudiado, ya que
estin sometidos a perrurbaciones regionales
{cambio climdrico} pero no a las locales antes
citadas, Aunque se han descrico efectos negati-
vos de una elevada presidn ganadera sobre el
establecimiento de P uncinata (PUIG, 1982), fal-
tan estudios que determinen los efectos de pre-
siones moderadas o bajas sobre el estableci-
miento en el limite del bosque. Dentro de la
parcela, se encontaron 3 zonas de herbdceas de
unos 50 m? cada una y sélo 4 individuos de P.
uncinata (2 plintulas, 1 vdscago y 1 aduleo) con
indicios de ramonec. Ninguno de los drboles
adultos presenté sefiales de incendios pero se
enconctd un resto de madera de pino carboniza-
da fuera de la parcela, en su extremo inferior, y
un individue muerto con restos quemados den-
tro de la parcela.
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Varios individuos (# = 15) de altura 2-3 m mos-
traron ramas desgajadas (a2 una altura préxima a
1 m) desde su insercién y puntas apicales dobla-
das o rotas (# = 20, la mayoria de las puntas
dobladas o rotas median 0,5-2 m), ambos efec-
tos debidos al peso de la nieve (probablemente
por las fuertes nevadas del invierno de 1995-
96). Algunos individues (# = 23) presentaron
aciculas y ramas muertas parasiradas por el hon-
go Herpotrichia nigra, que prospera bajo la
cubierta de nieve.

Andlisis espacial
Andlisis del patrin de puntos

Para poner de manifiesto cudl es la distribucién
espacial (al azar, agregada o regular) de un gru-
po de puntos u objetos (en este caso individuos
de P. uncinata) en un espacio bidimensional (la
parcela), se realizé el anglisis del patrin de puntos.
Se partid de las coordenadas (x, ¥) de cada drbol
{punto) dentro de la parcela, considerando la
distribucién espacial para cada clase de indivi-
duos (A, P, §, SE, K, KM y D) —caso univarian-
te— o bien, en el casa bivariante, la interaccién
espacial entre distintas clases de individuos (A-
SE, K-SE, P-D, erc.). Ambaos casos se analizaron
usando la funcién K (1) de Ripley —K; () en el
caso bivariante— (RIPLEY, 1977; 1981; DIGGLE,
1983; HaaSE, 1995). Los datos se expresan gri-
ficamence usando la funcidn L{t) (L, (t) en el
caso bivariante) en funcién de la distancia ¢,
donde L(z) — ¢ = (K(t) / )% — ¢ (BESAG, 1977;
Haasg, 1993). En el caso bivariante, existird
atraccién o repulsidn significaciva (p < 0,01) si
Kia(t) (o suequivalente Ly, (#) —t = (K,5(2) / )
— 5™ es mayor o menor que los valores genera-
dos en la simulacién (DUNCAN, 1991).

Andlisis del patrin de superficies

Los drboles muestran variables asociadas (z;), sea
por ejemplo su tamaio (altura, didmecero, did-
metro de la copa etc.) o su edad. Dichas varia-
bles pueden considerarse continuas o producco
de variables ambienctales continuas en el espacio
{luz, viento, nutrientes en el suelo, etc.), por lo

que se pueden describir eseas superficies conti-
nuas mediante funciones de escructurz (semiva-
riogramas, correlogramas espaciales, etc.} a cra-
vés del andlisis del patrin de superficies (CLIFF &
ORrD, 1981; LEGENDRE & FORTIN, 1989; FORTIN
1998). También es posible cuantificar la auto-
correlacién espacial o la dependencia de los
valores de la variable medida (z;} para un indivi-
duo respecto de los valores que toma esa varia-
ble para individuos vecinos, y determinar si
estos valores son significativamente més simila-
res {autocorrelacién positiva) o distincos (auto-
correlacidn negariva) de lo esperado al azar
(LEGENDRE, 1993). Un correlograma espacial es
un grifico de los valores de autocorrelacién (en
ordenadas) en funcién de las clases de distancia
{en abscisas). Los correlogramas exigen la esta-
cionaridad (valores constantes y finitos) de
medias y varianzas (estacionaridad débil o de
segundo orden) en el drea de muestreo (CRESSIE,
1993). Se calculé el indice de correlacién espa-
cial I{d) de Moran en todas direcciones (correlo-
grama omnidireccional) para el caso de una sola
variable (UPTON & FINGLETON, 1985; DUNCAN
& STEWART, 1991). También se calcularon
correlogramas direccionales en las direcciones
estdndar (0°, 45°, 90° y 135°; las direcciones
90° y 0° equivalen a los ejes x e y de la parcela,
respectivamente) y usando una tolerancia angu-
lar de &+ 22,5°. El indice de Moran presenta
valores nulos, positivos o negativos para casos
de autocorrelacién nula, positiva y negaciva,
respectivamente (LEGENDRE & FORTIN, 1989).
En el cilculo de los correlogramas, se usaron
clases de distancia equidistantes (4 m) y, de
todos los valores calculados de I (£), se conside-
raron s6lo aquellos cuya clase de distancia con-
renga al menos el 1% de rodos los pares de loca-
lidades (LEGENDRE & FORTIN, 1989). Deben
contrastarse la significacién global del correlo-
grama mediante un test miltiple de Bonferroni
y la de cada valor de aurocorrelacién calculado
{en nuestro caso, sélo para los correlogramas
cmnidireccionales). La forma del correlograma
describe la estructura espacial, teniendo- en
cuenta que distineas estruccuras espaciales pue-
den generar correlogramas similares (LEGENDRE
& ForriN, 198B9; LEGENDRE & LEGENDRE,
1998). La distancia a la cual el correlograma
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cruza el eje de abscisas (I(d) = Q) corresponde al
tamafio medio de la mancha de influencia de la
variable. Finalmente, para describir la estructu-
rz espacial de la riqueza de especies arbustivas y
herbdceas a lo largo del ecotono, se realizaron
correlogramas de Moran (clases de distancia de
5 m) sobre el nimero de especies cada 1 malo
largo del ecotono considerando los datos de los
6 transectos juntos {(transecto inico). La inter-
pretacién de los correlogramas basados en datos
de transectos es similar a los calculados para
datos con coordenadas en dos dimensiones. La
funcién K de Ripley y los cortelogramas omni-
direccionales se calcularon usando los progra-
mas elaborados por R. P. DuNcaN (1995). Los
correlogramas direccionales de Moran se calcu-
laron usando GS+ versién 2,3 (GAMMA DESIGN
SOFTWARE, 1992), excepto los referidos a las
especies arbustivas y herbiceas.

Para evitar posibles problemas de falta de esta-
cionaridad por rtratarse de un ecotono con
amplios espacios sin drbeles (FORTIN, 1998),
sélo se consideré el drea inferior al limite del
bosque en los andlisis del paudn de superficies
{(y = 80-100 m) donde la ocupacién del espacio
es mds homogénea y la variabilidad de las varia-
bles medidas menor. Una metodologia similar
ya ha sido usada en ecotonos de este tipo
(CAMARERO & GUTIERREZ, 1999a). Mis detalles
sobre los andlisis espaciales aparecen en el otro
trabajo sobre el limite del bosque de este mismo
volumen.

La asociaci6n entre variables se estudié median-
te el coeficiente no-paramécrico de correlacion
de Spearman (») y las comparaciones entre
medias de distintas muestras se efectuaron
mediante el rest no-paraméerico de Mann-
W hitney (SOKAL & ROHLE, 1995).

Diversidad

Para describir la variacion espacial de la comu-
nidad arbusctiva y herbicea del ecocono, se cal-
culd el indice de diversidad de Shannon-Wea-
ver (H) para las clases de individuos 2 lo largo
del ecorono {agrupando los individuos presen-
tes por clases cada 2 m a lo largo de los ejes de
la parcela; ver p. ej. KUULUVAINEN et 2/., 1996;
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1998), asi como para las especies arbustivas y
herbaceas (SHANNON & WEAVER, 1949; MAGU-
RRAN, 1989). Este indice resume la estructura
de los datos reduciendo el efecto de componen-
tes poco frecuentes. El indice se calculd usando
logaritmos en base 2 como en anteriores traba-
jos (CAMARERO e /., 1998; CAMARERO &
GUTIERREZ, 1999a). Se calcularon espectros de
diversidad para describir la heterogeneidad
espacial y la presencia de fronteras dentro de la
comunidad arbustiva y herbdcea (MARGALEF,
1957). Ademds se cuantificé la diversidad local
de especies arbustivas y herbdceas agrupadas en
bandas altitudinales a2 lo largo del ecotono
(agrupando las especies presentes a valores
iguales del eje y en los 6 transeccos). Los datos
de nimero de especies (5) y de diversidad (H)
pueden también ser analizados espacialmente
{KUULUVAINEN et 2/, 1996; 1998). Para reali-
zar el andlisis espacial de la diversidad, se selec-
cionaron los dates del nimero de especies por
ser esta una variable cuancirativa y linear y no
estar basada en cransformaciones logarfrmicas,
caso de la diversidad. La parcela que forma par-
ce de este estudio se compara en cuanto a diver-
sas variables, sobre todo las referidas a la diver-
sidad de arbustos y herbdceas, con otras dos
parcelas de dimensién mayor {30 m x 140 m),
situadas en ecotonos bosque subalpino-pastos
alpinos de los Pirineos y descritas con detalle en
otros trabajos (Aigiiestortes i Bstany de St
Maurici-Tessé del Son, muestreada en septiem-
bre de 1993, y Ordesa-Las Curas, muestreada
en junio de 1998; ver CAMARERO ¢t zl., 1998,
CAMARERO & GUTIERREZ, 1999a, respectiva-
mente).

RESULTADOS
Estructura

Un total de 169 individuos vivos y 10 muertos
de P. uncinata fueron localizados y medidos den-
tro de la parcela (densidad estimada 563 indivi-
duos - ha'). La clases mds numerosa fueron los
vdstagos (# = 96) y la frecuencia menor corres-
pondié a las pldntulas (z = 22), adultos (# =20)
y krummbholz (2=2), No apatecieron diferencias
significativas entre el valor medio de las coorde-
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nadas de los ejes paralelo (y) y perpendicular a la
pendiente (x) entre ninguna pareja de clases de
individuos (test de Mann-Whitney, p > 0,05).
Los adultos presentaron un nimere medio (+
SD) de pies por individuo significativamente (p
< 0,01) mayor (2 + 2) que el de las pldntulas (1
£ 0), lo que podria indicar el origen de algin
adulto a partir de formas policérmicas tipo
krummbholz (lo mismo sucedia entre jévenes y
vistagos, p < 0,01). La mayoria de los indivi-
duos vivos (62,949} tenian un sélo tronco por
individuo. La clasificacién por formas y tamafio
demostrd su validez ya que la comparacién de la
edad media entre clases contignas segiin su
tamafio de individues jGvenes {p. ¢j. j6venes-
véstagos) mostré siempre diferencias significa-
tivas (p < 0,035)

El ecotono de Estanys de la Pera se caracterizé
por una estructura de manchas de 4rboles, ya sea
proximos al timite del bosque (y = 80 m, 2400
m s.n.m.) o por encima de £l (Figs. 2, 3y 4). La
estruccura en manchas es evidente para la clase
mids abundante, los vistagos, y provocé la apari-
cién de una discribucién de la diversidad de cla-
ses de individuos formando manchas (Fig. 3).
Las plintulas de P. wmcinata aparecieron en el
bosque y por encima de su limite, Se encontré
cierta disminucién significaciva de la diversi-
dad de individuos en la direccién NO (r, = -
0,53, p = 0,04, # = 15), siguiendo el eje menor
de la parcela (Fig. 4).

Los drboles mds grandes dentro de la parcela pre-
sentaron sus copas orientadas en direccién SE-E,
lo que sugirié que en la parcela predominan los
vientos de componente NO-O. Para los indivi-
duos vivos, el promedio (x SD) del radio de la
proyeccién vertical de la copa en direccién O
(0,57 =+ 0,42 m) fue significativamente {p <
0,01) menor que los radios en las otras direccio-
nes (en orden creciente: 8, 0,82 = 0,75 m; N,
0,87 + 0,84 m; E, 1,09 £ 1,12 m). Los radios
medios en direcciones N y S no difirieron signi-
ficativamente (p = 0,94). También lo confirman
las correlaciones inferiores del radio en direccién
O con el resto de variables estructurales respecto
de los radios en ocras direcciones con las mismas
variables (Tabla 1). Lo que también sucede en
menor medida con el radio en direccién S.

x(m)
0 PR S B Q
o
a
K.
20 4 o | 20

y {m)

5 Frecuencia (%)

0 10 20 30

Fig. 2. Discribucidn espacial (grifico central) y frecuencia
relativa {(porcentaje sobre el coral) de todos los individuos de 2
wncinata {grificos de barras negras) cada 2 m a lo largo de los
ejes paralelo () y perpendicular (x) a la pendiente de la parcela
que cruza el ecotono bosque subalpino-pastos alpinos. E1 tama-
fie de log eirculos es proporcional a la altura de los individuos
vivos, excepto para las plintulas (punros negros). Las cruces
representan a los individuos muertos. La flecha apunta pen-
diente arriba. {Spatial discribution {central graph) and relative
frequency (peccentage) of all P aneinata individuals (black bars
graphs) every 2 m along che plot axes parallel {y} and perpendi-
cular {x) to the slope. The ploc crosses the subalpine forest-
alpine grassland ecotone. The size of the ciccles is proportional
to the heighe of the living individuals, excepting che seedlings
(black points). The crosses are death individuals, The arrow
points upslope.}

La mayoria de los individuos medidos eran
pequeiios (Dbh = 0-10 cm y altura < 2 m, Fig.
5). Se aprecié la existencia de al menos dos cla-
ses de ramafio, los pequefios antes mencionados
y una clase de individuos grandes (Dbh = 20-30
cm, altura = 5-6 m). Estas diferentes clases de
tamafic aparecieron también al correlacionar
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Fig. 3. Frecuencia absoluta de individuos de P wueinara y diversidad de tipos de individues (gréfica de barras, H, indice de Shan-
non-Weaver} calculados cada 2 m a lo largo del eje paralelo 4 la mdxima pendiente {y). La linea gris horizontal representa el limice
del bosque. Se han considerado varias clases de individuos segiin su tamafio {en orden de tamaiio decreciente: A, adulros; P, jévenes;
8, vistagos; SE, plantulas) ademds de los individuos muettos (D). La secuencia, de izquierda z defecha en la grifica, de las figuras de
las clases de individuos sigue valores medios de menor altitud (mayor valor de ¥) para cada clase que se indican como el valor medio
a lo largo del eje y {ymean) para cada clase {p. ej. los adulros se sicdian, en promedio, a la alticud menor). Encre paréncesis se indica el
nimero de individuos de cada clase (obsérvese la distinta escala de frecuencia para los vdstagos, la clase més abundante) y la de todos
los individuos. La flecha indica la direccién en la que aumencra la altitud. [Absolute frequency of B wncinata individuals and diver-
sity of classes of individuals (bars graph, £7, Shannon-Weaver index) calculated every 2 m along the axis parallel to the maximum
slape (). The horizontal gray line shows che farese limit. The classes of individuals were cansidered according ro their size (in order
of decreasing size: A, adules; P, poles; S, saplings; SE, seedlings) and dearh individuals (D). The sequence, from left 1o righc in the
graph, of che figures of each class of individuals are arranged following an order of decreasing mean values of elevation or higher
values of ¥ (mean value along the axis y, y...q..) for each class of individuals (for example, adults are locaced on average ac the lowest
elevation}. The number of individuals for each class and for all indivudals are shown becween parentheses (che frequency scale for
saplings is greater because they form the most abundanr class). The arraw paines upslope.]

diversas variables escructurales que mostraron,
en general, relaciones descritas por funciones
potenciales (Fig. 6). La relacién entre edad y

= 0,89, ¥ = 0,89, p < 0,001, » = 170) o entre
didmertro a 1,3 m de altura (Dbh) y alrera (altu-
ra=ga -Dbht,a=1,26,6=048,+ = 0,86,p <

altura fue descrita mejor por una funcién poten-
cial (edad = # - altura®, 2 = 19,40, £ = 0,33, # =
0,66, p < 0,001, » = 155) que pot una lineal
(edad = 2 + & - altura, # = 15,01, 4 = 4,02, 7 =
0,61,p < 0,001, » = 155). Las funciones de tipo
portencial recogieron la relacién entre didmetro
basal (Db) y alcura (aleura = « - Db%, & = 0,26, 4
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0,001, # = 107). Sin embargo, la relacién entre
ambos tipos de didmecros quedé bien descrita
por una funcién linear (Dbh =2 + 4 - Db, a = -
2,46, 5 = 0,67, = 0,84, p < 0,001, » = 107).
En general, las variables mds correlacionadas
con la edad estimada fueron la altura y el did-
mecro basal (Tabla 1). Se encontré un aumento
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Fig. 4. Frecuencia absoluta de individuos de P wncinata y diversidad de zipos de individuos {grifica de barras, H, indice de Shan-
non-Weaver) calculados cada 2 m a lo latgo del eje menor de la parcela, pecrpendicular a la mdxima pendiente {x). Las abreviaturas de
las clases de individuos son como las de la Fig. 3. [Absoluce frequency of P. uncinata individuals and diversity of classes of indivi-
duals (bars graph, H, Shannon-Weaver index) calculaced every 2 m along the axis perpendicular o the maximum slope (x}. The

abbreviations of che classes of individuals are as in Fig. 3.]

significativo de la edad estimada de los indivi-
duos jévenes {(edad < 60 afios) al descender
hacia el bosque y al aproximarnos a la zona SE
de la parcela (x = 0) donde abundan mds los
adulros (Tabla 1 y Figs. 2 y 4).

Patr6n espacial

El andlisis del patrén de puntos mostrd agrega-
¢ién significativa (p < 0,01) de 1 2 15 m para
todos los individuos o sblo para los vdstagos

(Fig. 7). En ambos casos, la agregacién parece
atenuarse, aunque sigue siendo significaciva, a
distancias mayotres de 5 m. En los casos biva-
riantes, la interaccién adulros-vistagos no fue
significativa y la interaccién jévenes-vistagos
fue positiva (atraccién) y significativa (p <
0,01)alos2y 3 m.

El andlisis del patrén de superficies en la zona
de bosque mostré varios correlogramas omnidi-
reccionales globalmente significativos (p <
0,09), los de la edad, la altura, el ntimero de
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Fig. 5. Distribucién {frecuencia absolura) de los individuos vivos de B, uncinata del ecotono de los Estanys de la Pera segiin su tama-
fio (didmetro a 1,3 m de altura —Dbh— y altura). Se muescea la composicidn de los individuos con Dbh = 0 {(abreviaturas comoen la
Fig. 3). Se construyeron cres tipos de clases de altura, cada 2, 1 y 0,5 m. [Distribution (absoluce frequency) of living P. wncinata indi-
viduals in che Estanys de la Pera ecorone according to their size {diamecer ac brease heighe or ar 1.5 m —Dbh—and height). The com.-
pasition of those individuals whose Dbh = 0 is shown {abbreviations as in Fig. 3). Three types of heighe classes were used, every 2,1
and 0.5 m.]

TABLA 1
CORRELACIONES (INDICE NO-PARAMETRICO DE SPEARMAN, r,) ENTRE VAREABLES ESPACIALES
(COORDENADAS x, y, POSICIONES A LO LARGO DELOS EJES PERPENDICULAR Y PARALELO ALA

PENDIENTE, RESPECTIVAMENTE —y AUMENTA AL DESCENDER LA ALTITUD Y x AUMENTA HACIA EL NO-)

Y ESTRUCTURALES DE LOS INDIVIDUOQS VIVOS DE P UNCINATA (Db, DIAMETRO BASAL; ALTURA; re, ro, v,

rs, RADIOS DE LAS COPAS EN DIRECCION ESTE, OESTE, NORTE Y SUR, RESPECTIVAMENTE,; acfculas,
NUMERO MAXIMO DE COHORTES DE ACICULAS RETENIDAS EN LAS RAMAS; edad, EDAD ESTIMADA
CONTANDO INTERNODOS A LO LARGO DEL TRONCO PARA INDIVIDUOS MAS JOVENES DE 60 ANOS). LOS
NUMEROS ENTRE PARENTESIS CORRESPONDEN AL TAMANO DE MUESTRA. TODOS LOS VALORES SON
SIGNIFICATIVOS PARA P < 0,001, EXCEPTO LA CORRELACION x-edad (P < 0,05). [CORRELATION VALUES
(SPEARMAN NON-PARAMETRIC INDEX, r,) AMONG SPATIAL (x AND y COORDINATES, POSI'TION ALONG
THE AXES PERPENDICULAR AND PARALLEL TO THE SLOPE, RESPECTIVELY —y INCREASES GOING
DOWNSLOPE AND x INCREASES GOING TO THE NW-) AND STRUCTURAL VARIABLES OF P. UNCINATA
LIVING INDIVIDUALS (D&, BASAL DIAMETER; beight; re, ro, ra, rs, CROWN RADIL ALONG THE EAST, WEST,
NORTH AND SOUTH, RESPECTIVELY; MAXIMUM NUMBER OF NEEDLE COHORTS RETAINED IN THE
BRANCHES; ESIMATED AGE COUNTING INTERNODES ALONG THE STEM FOR THOSE INDIVIDUALS
YOUNGER THAN 60 YEARS). THE NUMBERS BETWEEN PARENTHESES ARE SAMPLE SIZES. ALL VALUES
ARE HIGHLY SIGNIFICANT (P < 0,001) EXCEPTING THE
x-age CORRELATION VALUE (2 < D,05).)

x ¥ Db aleura re ro 0 rs aciculas edad
y —
Di — —
alturs — — 0,94 (1703
r — — 0,94(170) 0,93(170)
ro — — 0,78(170y 0,74(170) 0,73(170)
m — — 0,93 (170  0,92(170) 0,93(1703 0,75(170)
rs — — 0,90(170y 0.88(170) 0,90(170y 077070y 085{(170)
acftulas — — 0,68(168) 0,73(168) 0,68(168) 0,51(168) 0,64{168) 0,65(168)

edad -0,17(155) 0,32(15%) 0,73(155) 0,77(155) ©,72(155) 0,61(155) 0.70(135) 0,67(155) 0,56(134)
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Fig. 6. Relaciones entre variables escructurales (difmetros basal -db— y a 1,3 m de alcura —~dbh—, alcura y edad estimada —niimerc
de internodos—) de los individuos vivos de P. macinata del ecotono de los Estanys de la Pera. Las lineas grises son las funciones que
mejor se ajustan en cada caso y estdn explicadas en el texto {ver Remliadss). {Relationships among structural variables (basal —db—
and 1. 3 m diameters —dbh~, height and estimated age —number of internodes—) of living P. sncinara individuals in the Estanys de
la Pera ecotone. The gray lines are the functions with bese fie in each case and chey are described in the texr (see Rernits).]

cohortes de aciculas y el didmetro basal de los
individuos vivos de P. uncinaza (Fig. 8). Todos
ellos mostraron gradientes de un ramafio de
mancha entre 8 y 10 m. Los gradientes eran mds
acentuados en el caso de la edad estimada y el
nidmero de cohortes de aciculas. Existi6 aniso-
tropia en las variables analizadas como mostra-
ron los correlogramas direccionales (Fig. B).
Cancretamente, la direccidén 45° muescra corre-
logramas que describen dos dreas separadas por
unos 15 m y que contienen drboles de caracte-
risticas similares (corresponde a la esquina infe-
rior izquierda en la parcela descrita en la Fig. 2).
El resto de correlogramas direccionales confir-

maron la existencia de gradientes, mds acentua-
dos al seguir la pendiente (direccién 0°, eje y) ¥
mis arenuados en direcciones diagonales {135°)
o perpendiculares a la pendiente (90°, eje x).

Regeneracién

La frecuencia de individuos vivos jévenes {edad
< 60 afios) situades dentro de la parcela puso de
manifiesto la existencia de dos mdximos de
establecimiento en 1965-67 y 1973.77 (Fig. 9).
Apareci6 un mdximo de establecimiento en
1970-75 (segin clases de 5 afios) 0 en 1973-77
{usando clases de I afio y teniendo en cuenta la
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Fig. 7. Anélisis del patron de puncos basado en el indice K () de Ripley, considerando distineas discancias ¢, en m), en los casos uni-
variante (gréficos superiores) y bivariante (K, (), gréficos inferiores) para e} ecatono pastos alpinos-basque en los Estanys de la Pera.
El caso univariante corresponde a [os vésragos (S) y a todos los individuos individuos (se indica el nimero de coordenadas usado en
cada caso entre paréneesis). Los valores posirivos por encima del intervalo de canfianza (linea discontinua, p < 0,01) indican agrega-
cién (simbole +) y los valores negarivos por debajo del intervalo de confianza indican cepulsién (simbolo —). Los dos graficos inferio-
res muestran el andlisis del patrén de puntos pare las inceracciones adultos-vistagos (A-5} y jévenes-vdstagos (P-S). [Point pattern
analyses based in Ripley’s K () index, considering differenc distances (¢, in m), for che univariate (upper graphs) and bivariate cases
(K: 2 (1), lower graphs) for the Estanys de Ia Pera subalpine foresc-alpine pasture ecotone. The univariate cases are for saplings (S) and
all individuals (the number of coordinates used in each analysis is indicated between parenthesis). Positive values above the confi-
dence interval (dorted line, p < 0.01) show aggregacion (+ symbol)} and negarive values below the confidence interval indicare
repulsion (~symbol). The lower graphs show the bivariate case for the interactions adults-saplings (A-8) and poles-saplings (P-5).]

menor tegeneracién en 1975) (Fig. 9). Bstos  aquella de los préximos pero externos a la parce-

datos fueron confirmados por el muestreo de
individuos muy jévenes (edad < 30 afios) préxi-
mos pero externos a la parcela, que mostraron
miéximos en 1976, 1979-81, 1984 y 1986 (Big,
9). La correlacién entre la regeneracién de los
individuos més jévenes dentro de la parcela y
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la fue significativa {(r, = 0,52, § < 0,01, 2 = 33).
Los méximos de establecimiento para indivi-
duos mds jévenes situados dencro de la parcela
aparecieron en 1973-74, 1976-77, 1981-82 y
1986-87. La ausencia de regeneracidn reciente
(1993-96, ambos inclusive) puede estar celacio-
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Fig. 8, Carrelogramas espaciales de Meran en los casos omnidireccional (grifico superior, indice de Moran [ (d)) y direccional (0°,
45°, 90° y 1359, gréificos inferiores, indice de Moran I {)) para las siguientes variables medidas en individuos vivos de P, ancinara
sicuados dentro del bosque o en su limite (y = 80-100 m): edad estimada, altura, cohortes de aciculas, radios de las copas en direc-
cién E (:E) y 8 (18) y didmecro basal (Db). Las direcciones 90° y 0° corresponden a los ejes x ¢ y de la parcela, respectivamence. Se cal-
culé el nivel de significacidn séla en el caso omnidireccional y los valores individuales significativos se indican mediante simbolos
negros (p < 0,05). En el caso emnidireccional, los correlogramas de la edad, la altura, el niimero de cohortes de aciculas y el didmetro
basal fueron globalmente significativos (¢ < 0,05). [Spatial correlograms based in Moran index (I (&) for the emnidirecrional {upper
graph) and directional cases (0°, 45°, 90° and 1357, lower graphs) for the nexe variables measured in living P. wncinata individuals
located inside the forest or near irs limit (y = 80-100 m): estimated age, height, needle cohorrs, crown radii along the E {¢E) and §
(eS8} directions and basal diameter (Db). The 90° and 0° directions represenc the x and y ploc axes, respectively. The significance
level was calculaced only in the omnidirectional case and the significant individual correlation values are shown as black symbols (¢
% 0.05). In che omnidirectional case, the correlograms for age, heighe, number of needle cohores, and basal diameter were globally
significant ( < 0.05).}
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nada con la sequia del verano de 1994 o con las  Se puede suponer que el clima fue adverso para
intensas nevadas del invierno de 1995. De el crecimiento de P. wncinata y también debid
hecho, los afios 1983-86 y 1992-04 mostraron  serlo para la regeneracién que fue baja en esos
incecnodos cortos y un bajo crecimiento vertical periodos. Sin embargo, el crecimiento vertical
en individuos por encima del 1imite del bosque  durante el periodo 1988-91 fue alto pero la
(CAMARERO & GUTIERREZ, datos sin publicar). regeneracion sélo fue altaen 1991.

15 20
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—o— La Malina

_ L 15
10 -

T(°C)
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Fig. 9. Variables climdticas (temperacura media primaveral —abril, mayo y junio—de la Seo de Urgell y La Molina) y discribucién de
los individuos de P. uncinata mis jdvenes (G0 afios <, barmas negras) del ecocono bosque subalpino-pastos alpinos de kos Estanys de la
Pera segiin su fecha de establecimiento escimada (edad estimada contando el nimero de internodas del eronco) en clases de 1 (gr4fico
superior) y 5 aiios (grdfico inferior). Las barcas blancas del grffica superior corresponden a individuos muy jévenes {30 afios <) situa-
dos préximos pero fuera de la parcela. {Climaric variables (mean spring temperature —april, may and june— for Seo de Urgell and La
Molina stations) and temporal discribucion of younger P wmcinata individuals (60 years <, black bars) in the Estanys de la Pera
subalpine forest-alpine pasture ecotone according to their estimaced establishment dare (the estimated age is the number of inter-
nodes along the main scem) as 1 (upper graph) and 5 years classes (lower graph). The white bars of the upper graph show very young
P. yucinata individuals (30 years <) located near the plor bur oustide ics limics.]
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Las temperaturas de abril, mayo, junio medidas
en La Seo de Urgell mostraron correlaciones
positivas y significativas con el ndmero de indi-
viduos establecidos dentro de la parcela (r, =
0,45,p < 0,05, m = 24;r, = 0,48, < 0,05, 7 =
23;r, = 0,60, p < 0,01, n = 25; respectivamen-
te). Sélo la precipitacién de julic mostrd una
relacién positiva importante aunque no signifi-
cativa con la regeneracién (r, = 0,35, = 0,09, =
= 25). Sin embargo, algunas temperaruras men-
suales medidas en La Molina mostraron relacia-
nes negativas Ccofl la regeneracién, aunque
menores en valor absolute que las de Seo de
Urgell (abril, v, = -0,35, p < 0,05, # = 40; febre-
ro, r, = -0,30, p = 0,06, n = 40; noviembre, 7, =
-0,32, p < 0,05, # = 41). S6lo en uno de estos
meses las precipicaciones totales estaban positi-
vamente relacionadas con la regeneracion
(febreto, #, = 0,22,p = 0,18, 7 = 39).

Los datos promediados por estaciones mostra-
ron en el caso de la Seo de Urgell y para prima-
vera, relaciones posicivas entre la temperacura y
el establecimiento (r, = 0,58, p < 0,01, n = 24;
Fig. 9) y negativas entre la precipitacién prima-
veral y el establecimiento (r, = -0,36, p = 0,08,
»n = 25). Esra dilcima relacién también aparecia
usando s6lo los individuos jévenes excernos a la
parcela (r, = 0,31, p = 0,13, » = 25). La tem-
peratura estival en esta estacidn estaba relacio-
nada de forma negativa con el reclutamiento de
los individuos muy jévenes exrernos a la parcela
{r, = -0,48, p < 0,05, n = 25). Respecto a La
Molina, tanto las temperaturas primaverales {r,
= -0,33, p < 0,05, » = 40) como las invernales
{r, = -0,36, p < 0,03, » = 37) estaban negativa-
mente asociadas con la frecuencia de individuos
establecidos. Ademads, estas dltimas relaciones
se reforzaban para los datos climérticos desfasa-
dos un ndmero de afios respecto a [a regenera-
cién (#-#,, donde ¢ es el afio de establecimiento;
p. €j. pata la temperatura primaveral, 7, = 1,7, =
0,35, 0 =40;m =2,r,=-044,n =39, n, = 3, 7,
= -0,45, 7 = 38; p < 0,05 en todos los casos).
Para el caso de la temperatura invernal en La
Molina, los datos desfasados tres afios (#, = 3)
estaban inversamente relacionados con el esta-
blecimienco {r, = -0,74, » = 35, p < 0,001)
mientras que los de precipitacidn lo estaban
directamente (r, = 0,42, n = 37, p < 0,01). La

temperatura invernal del afio ancerior (#, = 1) en
la Seo de Urgell estaba positivamente relaciona-
da con la regeneracién (r, = 0,40, » = 23, p =
0,06).

Riqueza y diversidad de especies
arbustivas y herbiceas

Los sustratos mds abundantes (porcentaje del
total de contactos > 5%) fueron: roca (50,99%),
materia orgénica (29,54%) y suelo (9,90%).
Algunas plintulas de P wwcinata muestreadas
fuera de la parcela (r = 18) aparecieron en los
siguientes sustratos: cerca de piedras (27,78%),
suelo (27,78%), herbdceas-maceria orgdnica
(27,78%) y sb6lo herbiceas (16,66%). Las espe-
cies arbustivas y herbdceas de mayor coberrura
(> 2% cada una) en la parcela estudiada fueron,
en orden decreciente: Festuea spp. (F. gr. rubra,
F eskia y E indigesta, 25,58%), Juniperus commn-
nis subsp. alpina (19,97%), Calluna vnlgaris
(7,43%), Vaccininm myrtilins (5,949%), Agrostis
rupestris (5,949), gramineas sin identificar
(5,289), Lotus corniculatns (2,649%) y V. wligino-
sum (2,31%). Varias de las especies mencionadas
son silicicolas (p. ej. F eskiz y A. rapestris). El
ntimero rotal de especies arbustivas y herbiceas
encontradas dentro de la parcela fue 16, La
cobertura de P, wacinata fue un 13,37%.

Las figuras 10 y 11 muestran la variacién a lo
largo de la pendiente de las coberruras de los
sustratcs y de las especies arbéreas, arbustivas y
herbdceas promediadas para todos los transectos
cada 10 m a lo largo del eje y (escos valores
medios fueron rtambién correlacionados entre si).
Se observé un descenso de sustratos rocosos al
aproximarnos al bosque y un aumento de la pre-
sencia de mareria orgdnica y suelo. En cuanto a
las especies arbustivas y herbdceas, mostraron un
descenso brusco de diversidad en y = 30-40 m
(las medias de diversidad en y = 20-30 me y =
30-40 m fueron significativamente distintas, p
< 0,01), coincidiendo con aumento de la cober-
tura de Festrca spp. Dencro del bosque, disminu-
yen las coberturas de Festnea spp, J. communis
subsp. alpina y V. wliginosum. La cobertura de P
uncinataz aumentd significativamente al descen-
der por el ecotono y aumentar el valor de la coor-

241



J.}. CaMaRERO Y E. GUTIERREZ

denada y (r, = 0,65, p < 0,05, n = 10), miencras
que la presencia de sustrato rocoso disminuyd (z,
= -0,69, p < 0,05, » = 10). Se encontré una
correlacién negativa y significativa entre sustra-
tos rocosos y sustratos formados por materia
orginica (r, = -0,73, p < 0,05, n = 10) y entre

«Estructura espacial de un ecotono fotmado por manchas de drboles»

sustratos rocosos y cobertura de P, uncinata (r, = -
0,80, p < 0,01, # = 10). Finalmente, la diversi-
dad media disminuyé al aumentar la cobercura
de especies de Festuca (r, = -0,69,p < 0,05, 2 =
10). La variabilidad del valor medio de diversi-
dad aument§ en el limite del bosque (Fig. 11).

- Fr
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<3 Gr

y {m)

20
cabertura (%)

30 40 50

Fig. 10. Variacidn espacial 2 Io largo de la pendience (eje ¥} en €l ecotono de los Estanys de Ja Pera para las principales especies her-
biceas y arbustivas. Se han promediado las coberruras para los 6 transectos cada 10 m a le largo del eje y {las barras de error represen-
tan la desviacién estdndar, SD). La linea horizoneal representa el limite del bosque. Abreviaturas: Fr, Fesinea spp. (sobre todo F. gr.
rribra); Vm, Vaccininm myrtilfus, Co, Calluna vilgaris; Le, Lotus cornicwiatus, Pa, Agrostis rupesieis; Vi, V. uliginosups, Gr, gramineas sin
identificar. La flecha negra apunca pendience arriba. {Spatial variation along the slope (y axis) in the Estanys de la Pera ecotone for
the main herbaceous and shrubby species. The bars are mean cover values for the 6 measured transects every 10 m along the y axis
(che error bars are standard deviations, SD). The horizoneal line is the forest limic. Abbreviations: Fr, Festiea spp. (mainly F. gr.
rubraY, Vm, Vaccinium myrtiting, Co, Calluna vilgaris, Le, Lotus eornicalatus; Pa, Agrostis rupestris; Vi, V. uliginorum; Gre, other gramine-

aus species. The black arrow points upslope.]
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Fig. 11. Variacién espacial a lo largo de la pendiente (eje ¥} en el ecotono de los Estanys de la Pera de la presencia de los principales
sustratos (roca, materia orgdnica y suelo), la cobertura de Piaws nneinata (Pu} y_Juniperns communis subsp. afpina (Je) v 1a diversidad de
especies arbustivas y herbiceas (H, indice de Shannon-Weaver). Se comparan con la cobertura de Fastwea spp. (Fr, mostrada en la Fig.
10). Como en la Fig. 10, se muescran valores medios de cobertura (= SD) junco 2 promedios de diversided (x SD) cada 10 ma lo largo
del eje y. Los dos asteriscos de la gréfica de diversidad muestran las diferencias significativas (¢ < 0,01) entre dos promedios de diversi-
dad contiguos. La linea gris vertical representa el limite del bosque. La flecha negra apunta pendiente arriba. [Spatial variation along
the slope (y axis) in che Escanys de la Pera ecotone of the main substrates (rock, organic matter and soil), P wncinata (Pu}and Junipertis
communis subsp. afpina (Je) covers, and the diversicy of the shrubby and herbaceous species (£, Shannon-Weaver index). The cover
values are compared with cover values of Fettuea spp. (Fr, shown in che Fig. 10). As in the Fig. 10, the cover and diversicy values are
mean values (+ SD) calculared every 10 m along the y axis. The rwo ascerisks in the lower graph show significant differences (p <
0.01) between two contiguous mean diversicy values. The vertical gray line is the forest limit. The bfack arrow points upslope.]
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El ndmero medio de especies de atbustos y her-
baceas (x SD) registrado en la parcela de estudio
(3 = 1, valor mdximo = 5) fue significarivamen-
te menor que los hallados en Ordesa (4 + 2, mdx.
=10, p < 0,001, » = 101) y el Tessé (4 = 1, méx.
= 8 p < 0,001, » = 101). La diferencia entre
Ordesa y el Tessé fue ligeramente significativa {p
< 0,05, 7 = 141). Considerando sélo la zona mds
elevada de la parcela, comiin a los cres sicios (y =
0-100), las diferencias significativas respecto a
los Estanys de la Pera se mantienen pero desapa-
recen entre Ordesa y Tess6 (p = 0,94, » = 101),
que pasan a mosctrar valores del niimero de espe-
ciesde 5 + 2 (médx. = 10)y 3 = 1 {mix. = B), res-
pectivamente. El ecotono de Ordesa muestra la
mayor variabilidad en cuanro al nimero de espe-
cies. $6lo el ecotono de Ordesa mostré una rela-
cidn significativa (p = 0,02) y positiva (r, = 0,29,
7 = 70) entre el nimero de individuos de P. wnci-
nata y la riqueza de especies arbustivas y herbi-
ceas, medidas ambas variables cada 2 m a lo lar-
go de la pendiente (eje 3).

Los espectros de diversidad mostraron pocos
cambios bruscos, exceptuando su comienzo y
pueden considerarse recrangulares (Fig. 12). La
falta de solapamiento entre ellos indicé cierta
heterogeneidad espacial perpendicular a la pen-
diente (como confirman los valores de desvia-
cién estindar de las medias de la diversidad,
Fig. 11). El descenso brusco de diversidad antes
comentado queda registrado tanto en los espec-
tros de diversidad como en la grifica de riqueza
de especies cada 2 m (Fig. 12, gréfica de barras).

La diversidad de especies de arbustos y herbéce-
as decrecié significativamente en los ecotonos
de Ordesa (correlacién encre el niimero de espe-
cies y el valor del eje y, », = -0,69, p < 0,001, »
= 141} y del Tessé (r, = -0,51, p < 0,001, » =
141) al disminuir la alcitud (valores de y mds
elevados) y pasar de la zona de pastos, 2 la zona
con drboles aislados y, finalmente, el bosque.
Sin embargo, en la parcela de los Estanys de la
Pera esta tendencia ne aparecié (r, = -0,01, p =
0,93, n = 101). En comparacién con los ecoto-
nos de Ordesa y Tessé, la parcela de los Estanys
de la Pera muestra una variacién espacial de
tiqueza de especies de arbustos y herbiceas que
podria definirse como sinusoidal (o en manchas)
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con constantes subidas y bajadas (Figs. 12 y 13).
La diversidad muestra el mismo patrén: un des-
censo al acercarnos al bosque en los ecotonos de
Ordesa y Tessd y una gran variabilidad espacial
en el caso de los Estanys de la Pera (Fig. 14).

Les correlogramas de Moran de la riqueza de
especies arbustivas y herbdceas confirmaron la
presencia de los patrones descritos (Fig. 13). Los
ecotonos de Ordesa y Tessé mostraron gradien-
tes claros de riqueza con un tamafio de mancha
de 40-45 m (punto de corte del correlograma
con el eje I{d) = ¥ en la Fig. 15). Ambos corre-
logramas fueron significativos (¢ < 0,03). El
correlograma de los Estanys de la Pera no fue
globalmente significacivo (¢ > 0,03) y mostrd
un tamafio de mancha de 10-15 m. i se quita la
tendencia a gran escala de la riqueza de especies
y se analiza la estructura espacial de los residuos
del ajuste, se puede discernir si existe orra varia-
cibn a menor escala superpuesta al gradiente a
mayor escala. Asi, funciones lineares (nimere
de especies spp = @ + & - valor del eje y) permitie-
ron describir este descenso de nimero de espe-
cies al adentrarnos en el bosque en los ecotonos
de Ordesa (@ = 6,14, 5 = -0,032,7° = 0,46, p <
0,001, » = 141) y Tess6 (# = 5,28, 6 = -0,015,
= 0,24, p < 0,001, » = 141). Los correlogramas
de Moran de los residuos difirieron totalmente
de los calculados sebre los datos originales. Sélo
el correlograma del Tessé fue significativo {p <
0,03) miencras que el de Ordesa describia un
proceso espacial aleatorio (Fig. 16). El correlo-
grama de los residuos de riqueza de especies del
Tessé mosctrd manchas de unos 25 m y un gra-
diente mis atenuado que los datos brutos.

DISCUSION

El ecotono estudiado no muestra una segrega-
cidn espacial a lo larga de la pendiente de las
distincas clases de tamafio, a diferencia de otros
limites del bosque (Ordesa} donde esta segrega-
cién era clara y creaba fronceras bruscas en cuan-
to al ramafio y la forma de los dcboles (CAMARE-
RO & GUTIERREZ, 1999a; 1999b). La zona mis
afectada por los vienros invernales es la patce
NO de la parcela (x = 30) donde las copas de los
individuos adultos son claramente asimécricas
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Fig. 12. Especrros de diversidad (f, indice de Shannon-Weaver} de las especies arbustivas y herbéceas calculados para el ecotono de
los Estanys de la Pera descendiendo o ascendiendo por la pendiente segin indican las flechas grises y para cada uno de los 6 transec-
tos calocados en el ejexa 0, 6, 12, 18, 24 y 30 m. Se comparan los espectros con Ia riqueza o nitmero de especies (8, grifica de barras)
calculadas cada 2 m para rodos los transectes juntos y para tres ecotonos: E. de la Pera (EP), Ordesa (O} y Tessé (T). La flecha negra
de la etiqueta de las ordenadas apunca pendiente arriba. [Diversity spectra (H, Shannon-Weaver index) of the shrubby and herbace-
ous species calculaced for the Estanys de la Pera ecotone descending or ascending along the slope, as shown by the gray arrows, for
every transect locaced along the xaxisac 0, 6,12, 18, 24 y 30 m (6 cransects). The richness of number of species {5, bar graph) calcu-
lated every 2 m for all the cransects and in three different ecotones (E. de la Pera (EP), Ordesa (O) and Tess6 {T}) is compared with
the Estanys de la Pera diversity speccra. The right black arrow points upslope.]
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Fig. 13. Riqueza o nimero de especies (5) arbustivas y herbdceas a lo largo de tres ecotonos bosque subalpino-pastos alpinos:
Estanys de la Pera (EP}, Ordesa (O) y Tessé (T). Las lineas verticales de cada gréfico muestran el valor medio para cada ecotono. La
riqueza se calculé cada 1 m descendiendo por la parcela (eje y) y para un conjunto de 6 ransectos. Ea flecha negra apunta pendience
artiba. [Richness (§) or number of shrubby and herbaceous species across three subalpine forest-alpine pasture ecotones: Estanys de
la Pera (EP), Ordesa (O) and Tessé (T). The vertical lines for each graph show the mean richness value for each ecotone. The richness
was calculated every 1 m descending alonh the y axis of che plots and for a set of 6 transects. The black arrow points upslope.]
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coda ecorono. La diversidad se calculs cada 1 m descendiendo por la parcela {eje y) y para un conjunto de 6 transecros, La flecha
negra apunea pendiente arriba. [Diversity (H, Shannon-Weaver index} of shrubby and herbaceous species across three subalpine
forest-alpine pasture ecotones: Estanys de la Pera (EP), Ordesa (() and Tess6 (T). The verrical lines for each graph show the mean
diversity value for each ecotone, The diversicy values were caleulaced every 1 m descending along the y axis of the plots and for a set
of 6 cranseces. The black arrow points upslope.]
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Fig. 15. Correlogramas espaciales de Moran {indice de Moran I {4)) para la riqueza o el nimero de especies (3) arbustivas y herbace-
as a lo largo de tres ecotonos bosque subalpino-pastas alpines: Eseanys de la Pera (EP), Ordesa (Q) y Tess6 (T) (datos de la Fig. 13).
Las clases de distancia son de 5 m. Los valores individuales significativos se indican mediante sfmbolos negros (¢ < 0,05). S6lo los
correlogramas de Qrdesa y el Tess6 son globalmente significativos (p < 0,05). [Sparial correlogramas using Moran index (I (&) for
the richness (§) or number of shrubby and herbaceous species across three subalpine forest-alpine pascure ecotones: Estanys de la
Pera (EP), Ordesa (O) and Tess6 (T} {data from Fig. 13). The distance classes occupy 5 m. The significanc individual correlation
values are indicated as black symbols {# < 0.05). Only che Ordesa and TessG correlograms were globally significant { < 0.05).]

{en bandera, con las ramas vivas hacia el SE-E) y
donde la edad de los individuos jévenes dismi-
nuia (Tabla 1)

La caraceeristica estructural y espacial funda-
mental del ecotono estudiado son las manchas
de drboles que lo forman, sobre todo por encima
del limite del bosque (Figs. 2 y 3). La agrega-
cién descrita para los vidstagos, para todos los
individuos y para la interaccién jévenes-vista-
05 demuestran esta estructura en manchas
(Fig. 7). Incluso la interaccién adultos-visragos
es fuerte aunque no significativa al 99%. De
acuerdo con los anilisis del patrdn de puntos,
las manchas muestran una agregacién fuerte
dentro de ellas formando grupos de un didmecro
préximo a los 10 m (Figs. 2 y 7). Esta dimen-
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sién coincide con los gradientes hallados para
diversas variables de los individuos vives dentro
del bosque (edad, alrura, nimero de cahortes de
aciculas y didmetro basal), que mostraron un
tamafio de mancha de 8-10 m (Fig. 8).

La formacién de «islas» de drboles en el limite
del bosque ha sido ya descrita en diversas cordi-
lleras del mundo y es otro de los patrones espa-
ciales junto a limites abruptos y graduales
(BENEDICT, 1984; MALANSON, 1997). La agre-
gacién y formacién de grupos de drboles puede
deberse a una dispersién y regeneracién en
zonas preferidas o lugares adecuados para el
escablecimiento (caso de algunas especies cuyas
semillas son dispersadas por pdjaros), a la rege-
neracidn vegetativa, a la propia heterogeneidad
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Fig. 16. Correlogramas espaciales de Moran (indice de Moran I (4)) para los residuos del ajuste linear a la variacién del nimero de
especies (5) arbustivas y herbiceas a lo [argo de dos ecotonos bosque subalpino-pastos alpinos: Ordesa (O) y Tess6 (T) {residuos del
ajuste linear de los dacos de [a Fig. 13). El ajuste linear a los datos de riqueza de especies de los Estanys de la Pera no fue significativo
{ver Remuftader). Las clases de distancia son de 5 m. Los valozes individuales significacivos se indican mediante simbolos negros (p <
0,05). $6lo el correlograma del Tessé es globalmente significativo (p < 0,05). [Sparial cortelogramas using Moran index (I {d}) for
the residuals of the linear fit of the richness (8 or number of shrubby and herbaceous species across two subalpine forest-alpine pas-
ture ecatones: Ordesa (O} and Tessé (T) {residuals of the linear fit of che dara of Fig. 13). The linear fir of che richness data of the
Estanys de la Pera ecotone was not significant (see Resw/ts). The distance classes occupy 5 m. The sigaificanc individual correlation
values ate indicated as black symbols {p £0.03). Only the Tessé correlogram was globally significant (¢ £0.05).]

del medio fisico, a percurbaciones locales que
pueden ser antropogénicas (p. ej. talas, pastoreo
o incendios) y a procesos de interaccién posiriva
inter— o intraespecifica. Las perrurbaciones
locales humanas y los procesos de interacci6n
intraespecifica podrian explicar la estructura
del limite del bosque estudiado dade la capaci-
dad de los agregadoes de drboles v de los dcholes
y formas krummholz de modificar su microam-
biente y favorecer la regeneracién y el creci-
mienco (cambio de microclima, acumulacién de
materia otgdnica y nieve, barrera frence al vien-
to, modificacién del suelo, etc.; HOLTMEIER &
BrOLL, 1992; SLATYER & NOBLE, 1992). Este

proceso puede definirse como una recroalimen-
tacién positiva en la que la vegetacién modifica
su microambiente bajo un gradiente ambiental
continuo (el gradiente altitudinal p. €j.) conviz-
tiéndole en otro discontinuo (o0 en manchas) en
términos de crecimiento y regeneracién (switch,
WILsoN & AGNEW, 1992). Ademas, resultados
tedricos recientes han demostrado la posibilidad
de generar patrones como un ecotone brusco a
lo largo de un gradiente ambiental, pero simu-
lando procesos de interaccién positiva incraes-
pecifica (cooperacién) come la mejora del
microambiente y el aumenco del reclutamiento
(WsoN & NISBET, 1997). Otros casos de inte-
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raccién incerespecifica ya han sido descricos
para otros limites alcitudinales del bosque
{NOBLE, 1980; ARMAND, 1992).

Los drboles grandes y aislados descritos (Fig. 2)
pueden ser restos relictuales de actividades
humanas locales (ralas, incendios, pastoreo). Los
drboles grandes actuarfan como «nfcleos» de
los agregados y facilitarian la dispersién y acele-
rarfan la dindmica del limite del bosque. Se
considera que posiblemente el ecotono estudia-
do estd recolonizando zonas que antes acupaba y
de las que desaparecid por perturbaciones
humanas locales, aungue no se han hailado evi-
dencias de talas o incendios (p. ej. carbén en los
horizontes superficiales del suelo), que juscifi-
quen esta idea. Dicha hipétesis podria justifi-
carse si los agregados de drboles aparecieran en
zonas donde el fuego no se extendiera con facili-
dad por la falta de cobertura herbicea (p. ¢j. en
monticulos rocosos donde los pastos son escasos
pero existe cierta posibilidad de establecimien-
to para las plnculas). El ecotono estudiado se
situaba en una carena rocosa que destaca sobre
los pastos circundantes, por lo que la hipéeesis
de los agregados o islas de drholes como produc-
to de perturbaciones humanas podria conside-
rarse cierta (ver otros casos en KORNER, 1998;
p- ¢j. MIEHE & MIEHE, 1994), La estructura des-
crita contrasta con los otros ecotonos estudiados
(Ordesa-Las Cutas, Tess6), que estdn mds proxi-
mos a una condicién de equilibrio con las con-
diciones climdticas regionales.

La dominancia de los vidstagos dentro y fuera de
la parcela (Figs. 3 y 5) y la ausencia de muchas
plantulas por encima del limite del bosque pare-
cen indicar la ausencia de un reclutamiento
abundance y reciente en el ecotono pero mues-
tran la importancia de pasados episodios de
recluramiento (1970-80) préximos en el tiempo
(Fig. 9). Parece ser que las primaveras cdlidas y
los veranos sin estrés hidrico favorecen la rege-
neracion de P. wncinata en el limice del bosque de
los Estanys de la Pera. Los resultados contradic-
torios de las correlaciones con datos climdricos
de la Molina pedrian explicarse porque, a pesar
de su proximidad geogrifica y elevada alticud,
esta estacidn se sitda en una orientacién casi
opuesta a la del ecotono descrico y las diferencias
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climdricas entre las vertiences N y S de la Cer-
danya son muy grandes (XERCAVINS, 1981).

Se ha puesto de manifiesto en trabajos previos la
relacién positiva enrre reclutamiente y precipi-
tacién en primavera (abril) y verano (julio) para
otros limites del bosque pirenaicos y para una
poblacién aislada del Sistema Ibérico (Casrillo
de Vinuesa) que reciben mayor precipitacién
anual que el aqui estudiado (CAMARERO &
GUTIERREZ, 1999b; 1999c). Ademds, las tem-
peraturas alras en mayo favorecieron el escable-
cimienco en el Tessé. Usando datos de tempera-
ruras minimas y médximas, se puso de
manifiesté que elevadas temperaturas minimas
y bajas temperaturas mdximas (mas relaciona-
das con la disponibilidad hidrica) favorecian el
establecimiento en el Tessé. Este argumento
podria explicar los resultados obtenidos compa-
rando las dos estaciones usadas para los Estanys
de la Pera. Las temperaturas elevadas en la
Molina estarfan asaciadas con sequia y no favo-
recerfan la regeneracidén mientras las rempera-
turas elevadas de Seo de Urgell escarian relacio-
nadas con el comienzo de la estacién vegetativa
y el paso de nieve a reservas hidricas, lo que
favoreceria el establecimiento.

Este argumenco estd confirmado por los cam-
bios de rendencia entre regeneracidn y la tem-
peratura media primaveral registrada en La
Molina (Fig. 9). La temperacura disminuye y la
regeneracién aumenta a finales de los 60 y prin-
cipios de los 70 y, a partit de esa fecha, la tem-
peratura aumenta ligeramente y la regeneracién
disminuye a partir de los mdximos a mediados
de los 70. Estos cambios de tendencia sugieren
el efecto negativo de elevadas temperaturas pri-
maverales y posibles sequias para el estableci-
miento en el limite del bosque. Otros autores
han sugerido también la imporrancia no sélo de
las condiciones térmicas sino de una humedad
adecuada para la supervivencia de las plintulas
en limites del bosque con escasa precipitacién
en primavera y verano, como los situados en la
Sierra Nevada en California (LLOYD, 1996).

Nuestros resultados muestran la complejidad
de las relaciones clima-regeneracién en zonas
con ranta variabilidad meceoroldgica como las
montafias. En cualquier caso, la humedad edéfi-
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ca ha sido considerada un factor clave para la
supervivencia de plantulas de P. wncinata (PUIG,
1982). Las pifias de P. #ncinata maduran pasados
dos veranos y la diseminacién sucede en la pri-
mavera del teccer afio (CEBALLOS & RUIZ DE LA
TORRE, 1979), por lo que las bajas temperaturas
invernales desfasadas tres afios respecto a la
regeneracién {#-3) podrian reducir la produc-
cién de semillas y afecrar negativamence al esca-
blecimiento. Tales relaciones entre clima y pro-
duccién de conos ya han sido descritas para
oteas coniferas subalpinas (WOODWARD ef af.,
1994). No existié sincronizacién en la regenera-
cidén entre el ecorono estudiado y otro ya descri-
to en €l Tessé del Son, que mostré médximos de
reclutamiento en 1956-60 y 1986-90 (CAMARE-
RO & GUTIERREZ, 1999b), por lo que ambos
procesos no son efecto de las mismas variables
climiricas o bien cada sitio ha experimentado
distintas perturbaciones.

Las diferencias en cuanto a riqueza de especies y
diversidad entre los tres ecotonos pueden deber-
se, en parte, a las distintas épocas de muestreo
(mds tardia en los Estanys de la Pera), La rela-
cién positiva entre frecuencia de individuos de
P. wncinata y riqueza de especies arbustivas y
herbiceas hallada en el ecotono de Ordesa puede
explicarse por la gran diversidad de sus pastos
sobre sustratos bdsicos y dcidos (areniscas) o 2 la
abundancia de formas de P. uncinata arbustivas
(krummbhelz) lo que disminuye su cobercura
respecto a formas mayores arbéreas y permite el
desarrollo de pastos de elevada diversidad
{CAMARERO & GUTIERREZ, 1999a).

Al acercarnos al bosque aumentaron la cobettu-
ra de P. ancinata y la presencia de materia orgi-
nica, principalmente aciculas y otros rescos de
pino, mientras disminuyeron log sustratos roco-
sos (Fig. 11). Esta variacién es un ejemplo de
c6mo los 4rboles pueden modificar su nicho de
regeneracién (GRUBB, 1977). Por otro lado, la
diversidad disminuyé en zonas de mucha cober-
tura de Festura spp., la principal especie del
estrato arbustivo-herbdceo, lo que produjo leves
descensos en los espectros de diversidad (p. ej. ¥
= 30-50, Figs. 10y 12).

La estrucrura espacial de la riqueza de especies
arbustivas y herbdceas (Fig. 13) y de los resi-

duos del ajuste linear entre riqueza y posicidn
en el ecotono (Figs. 15 y 16) corresponden a un
gradiente verdadero (Ordesa) y a uno falso (Tes-
s6), segidn los ripos descricos por DUTILLEUL &
LEGENDRE (1993). E!l gradiente verdadero desa-
parece al zjustar el modelo linear, mientras que
el falso no (Fig. 16). El gradiente verdadero
estarfa caracterizado por una mayor importancia
de la heterogeneidad de medias respecto a la de
varianzas debido al efecto de variables ambien-
tales que actGan a escalas espaciales grandes (p
.¢j. el gradiente altitudinal de temperactura). Sin
embargo, en el gradiente falso predominan los
efectos a escala espacial local y la heterogenei-
dad de varianzas (LEGENDRE, 1993; DUTILLEUL,
1998). Por contra, el ecotono de los Estanys de
la Pera no muestra ninguna estructura espacial
aparente a lo largo del ecotono (Figs. 12, 13 y
14), lo que puede ser debido a la estructura en
manchas de sus 4drboles, ya descrita para otros
limites forestales altitudinales (SLATYER &
NoBLE, 1992). Se ha encontrado la situacidén
inversa en cuanto a la estructura espacial de
variables de tamaiio de P. wacinata, ya que la
altura de los individuos formé un gradiente fal-
s0 y otro verdadero en Ordesa y Tessé, respecti-
vamente {ver p. ej. CAMARERO & (GUTIERREZ,
1999a y este volumen).

La escructura de manchas de drboles puede
modificar mucho el microambiente y de forma
heterogénea ya que, en un medio tan escresance
como los [imites del bdsque y del drbol, cual-
quier modificacién del medio por los drboles
puede suponer grandes cambios para crecer o
establecerse con éxito (ARMAND, 1992). Asi, las
manchas descritas para la riqueza de especies
del Tess6 (25 m) pueden corresponder a espacios
sin cobertura densa de R. ferruginenm por enci-
ma del bosque y a espacio sin cobertura densa
de P. wncinata ya dentro del bosque (CAMARERQ
et al., 1998). 8e han descrito densas formaciones
de R. ferrugineum capaces de dificultar el esta-
blecimiento de otras especies (PORNON &
DocHE, 1995). Un efecto similar de reduccién
de diversidad lo produjo Festwea spp. en la parce-
la de los Estanys de lz Pera aunque sin aparente
estruccura espacial en la variacién de la riqueza
de especies arbuscivas y herbéceas.
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CONCLUSIONES

El ecotono bosque subalpino-pastos alpinos
descrito cerca de los Estanys de la Pera se carac-
teriz$ por una distribucién de individuos de P.
ancinatz en manchas o agregados y la ausencia
de estrucrura espacial de la riqueza de especies
arbustivas y herbdceas. Los andlisis del patrén
de puntos (K de Ripley) y de superficies (corre-
logramas omnidireccionales y direccionales de
Moran) mastraron esta agregacién y pusieron de
manifiesto el ramafio medio de mancha dentro
del bosque para diversas variables (p. ej. 8-10 m
para la edad estimada). Las condiciones limitan-
tes del crecimiento en el ecotono quedaron ilus-
tradas por la forma en bandera de diversos indi-
viduos adultos, con sus ramas vivas orientadas
al E-SE en direccién opuesta al viento dominan-
te (O-NO). Los mejores predictores de la edad
estimada de los individuos menores de 60 afios
fueron la altura y el didmetro basal. El ecotono
estudiado estaba dominado por vistagos, por
Festuca spp. y J. communis subsp. alpina en la
comunidad arbustiva-herbdcea y por sustratos
rocosos y materia orgdnica. La dominancia de
los componentes de la comunidad arbustiva-
herbdcea y los sustratos cambid espacialmente
en funcién de la posicién del limice del bosque
y de la cobertura y el tipo de individuos de P.
uncinata predominantes (p. ej. adultos y vdsta-
gos en el bosque). El ecotono descrito presentd
una menor riqueza de especies arbustivas y her-
bdceas que otros ecotonos bosque subalpino-
pastos alpinos pirenaicos menos disturbados
localmente {Ordesa y Tessd). Tampoco mostrd
una tendencia espacial de disminucién de
riqueza al descender hacia el bosque lo que
podria indicar posibles procesos de percurba-
cién local reciente y su relacién con la estructu-
ra en agregados de drboles. Se detectaron dos
miximos de establecimiento (1965-67 y 1973-
77), que correspondieron a clases de ramafio cla-
ramente diferenciadas, y un méximo global de
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escablecimiento en 1970-80. La relacién positi-
va mis consistente entre clima y establecimien-
to aparecié entre periodos de elevado estableci-
miento y primaveras cdlidas para el afio de
establecimiento (#). Se enconte cierta influen-
cia del clima previo (£-3) al del afio de estableci-
miento (£), estando relacionado este efecto posi-
blemente con la formacién y maduracién de
conos,

Las observaciones realizadas en el ecotono besque
subalpino-pastos alpinos de los Estanys de la
Pera sugieren la importancia de permrbaciones
locales recientes (p. ej. incendios o pastoreo)
como desencadenantes de la estructura en agre-
gados que después actian como nitcleos de reco-
lonizacién. No existen aiin estudios que descri-
ban la inreraceién de este ripo de perturbaciones
con otras regionales aunque también antropogé-
nicas {cambio global). La respuesta de estos eco-
tonos dependerd mucho de su estructura espacial
ya que una estructura en agregados de drboles,
como la aqui descrita, puede permitir el estable-
cimiento en sitios privilegiados préximos a los
agregados («avanzadillas»), que pueden modifi-
car su microambiente. Futuros estudios deberian
cuantificar la influencia de los agregados de drbo-
les e incluso de individuos aislados arbustivos
sobre la regeneracién en el limite del bosque.
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