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ESTRUCTURA ESPACIAL DE UN ECOTONO BOSQUE 
SUBALPINO-PASTOS ALPINOS EN EL TESSÓ DEL SON 

(Pirineos Centrales) FORMADO POR BANDAS 
ALTITUDINALES DE ÁRBOLES 

]ESÚSJULlO CAMARERO' y EMILlA GUTltRREZ' 

RESUMEN 

Ellírnjre alcirudinal del bosque y los pastos alpinos forman los límites inferior y superior del ecocono 
bosque subalpino-pascos alpinos, respectivamente. El objetivo es la descripción espacial de este eeoto­
no, en un sitio poco afectado por percurbaciones humanas locales (Tess6, 42° 36' N, 01 0 03' E), para 
inferir los procesos que generaron su estructura espacial. Este ecocono está compuesto por Pinus unci­
nata y su límite alcitudinal se sitúa a -2350 ro snm. Se midieron la localización (coordenadas x e y) y 
varias características (diámetros en la base -Db-- y a 1,3 ro -Dbh-, altura, edad estimada, eec.) para 
cada árbol dentro de una parcela rectangular (30 ro x 140 m) paralela a la máxima pendiente y cruzan­
do el ecotono. La estructura espacial se describió mediante cuatro grupos de técnicas: (i) análisis del 
paerón de puntos, (ii) análisis del patrón de superficies, (iji) detección y descripción de fronteras (latti­
ce-womb/ing), y (iv) ordenación de 115 cuadrados de 6 m x 6 ID en que se subdividió la parcela de 
acuerdo a su posición en el ecotono y al tipo de individuos de P. uncinata (adultos, jóvenes, vástagos, 
plámulas y muertos) y de plantas (arbuscos y herbáceas) que contenían. El límite del bosque se sitúa 
bajo e1límite forestal potencial marcado por la isoterma de 10°C para la temperatura media del mes 
más cálido. A lo largo de la pendiente, las plántulas de P. uncinata aparecen agregadas por encíma del 
límite del árbol, donde predomina Dryas octopetala, mientras que los individuos grandes (adultos) apa­
recen cerca o dentro del bosque, con un sotobosque dominado por densas matas de Rhodoriendfon ferru­
ginenm acompañadas por VactiniU1n myrti!!us sobre un suscrato de materia orgánica. La ordenación con­
firma estos resultados colocando a los individuos muertos en una posición imermedia. La variación a 
lo largo del ecotono de diversas variables estructurales para los individuos vivos de P. tmtinata (p. ej. la 
altura) es gradual, formando un gradiente verdadero. Se describieron tres tipos de estructuras espacia­
les: tendencia a gran escala espacial a lo largo del ecotono (variables altura o Db), manchas (variable 
edad estimada) y una combinación de ambos tipos (variable número de cohorres de adculas vivas). 

. ;..: Aparecen bandas alargadas de árboles que generan grupos pequeños de elementos de frontera, siendo 
ambas estructuras paralelas a la máxima pendieme. También existe variación espacíal de riqueza y 
diversidad de plantas (arbustOs y herbáceas) en esta misma dirección. Estas bandas han sido produci­
das por las avalanchas de nieve. El clima (nieve y temperatura) podría explicar la estructura espacial 
actual de este ecocano. 

Palabras clave: ecotono, límites del bosque y del árbol, patrón espacial, ordenacíón. 

* Deparcamenco de Ecología, Universidad de Barcelona, Avda. Diagonal 645, 08028 Barcelona. Catalunya, España. 
Trabajo presentado en las IV Jornadas de Investigación del Parque Nacional d'AigüestDrtes i Esrany de Sant Maurici, 
22-24 de octubre, 1997. Espot, Lleida. 

Recibido: 22/03/99. 
Acepcado: l4/07/99. 

189 



J. J. CAMARERO y E. GUTIÉRREZ ((Escnlccura espacial de un eco(ono formado por bandas de árboles,~ 

SUMMARY 

Alticudinal cimberline and alpine pasrures forro che lower and upper limies of alpine forest-pascure 
eeotones, respeccively. Qur objecrive is (he spacial description of chis ecorone in a sire linle affected by 
local human disturbances (Tessó, 42° 36' N, 01 () 03' E) ro iofee che processes char generaced ¡es spacial 
struCture. This alpine rerese-pasture ecorone is eomposed by Pinlls uncinata and ¡es cimberline is loca­
red at ~2350 ID as!. We measured che location (x and y coordinares) and several charaeteriscics (diame­
eees 3C che base -Db-- and ac 1.3 ID -Dbh-, heighe, escimaced age, etc.) ofevery tree inside a rectangu­
lar (30 ID x 140 ro) ploe parallel [Q che rnaximum 510pe and crossing che ecotone. Spatial strucmre was 
described using four gcoups of techniques: (i) poinr parreen analysis, (ii) surface parreen analysis, (iii) 
derecrion and descriprion of boundaries (lattice-womb/ing), and (Iv) ordinarion of 115 (6 m x 6 m) qua­
draes forming rhe plot according co eheir posidon rhcough rhe ecotone and ehe rype of P. Itncinata indi­
viduals (adules, poles, saplings, seedlings and dead individuals) and planes thar chey contained. The 
foresr limic was located below ehe pocenriallimic defined by che 10 oC isorherm for rhe mean rempera. 
cure of the warmese month. P. uncinata seedLings were aggregared along che slope and appeared aboye 
rhe rreeline, where Dryas oetopetala dominaced. Big trees (adulrs) appear near or inside the forest, where 
the undersrorey was dominated by dense maes ofRhododendron ferrugineum with Vacci,úmfl myrti//m and 
organic marter subsrrare. The ordinarion confirms rhese results and arranges dead individuals in an 
intermediare posirion. The variation through ehe ecocone of severa! stcuctural variables for living P. 
Itncinata individuals (e. g. height) is gradual and forms a tcue gradient. We describe rhree rypes of spa­
tial srcuctures: large-scale spatial trend across the ecotone (variables heighc or Db), paeches (variable 
eseimaced age) and a combination ofboeh types (varjable number of eohorts ofliving needles). We des­
cribe che exisrence of long forese corridors ehae generare small groups of boundary elemenrs, being 
boch structures parallel tO the maximum slope. There is also spaeial variarion of plant (shrubs and 
herbs) richness and diversity in rhe same direceion. These bands have been produced by snow avalan­
ches. Climace (snow and temperature) could explain che presenr spatial scrueture of this ecorone. 

Key words: ecocone, timberline and rreeline, spacial pattecn, ordinacion. 

INTRODUCCIÓN su fenOtipo y estrategia reproductiva, sino de 
posibles inercias de las poblaciones en su res­

Desde 1980 hasta la aCtualidad se ha deeectado puesta debidas a adaptaciones frente a climas 
un aumento de la temperatura del aire en obser­ adversos o a cambios de morfología como el 
vatorios de alta montaña de Europa occidental paso de formas arbustivas a arbóreas y viceversa 
debido al incremento de las temperaturas míni­ (KUllMAN, 1990; WOODWARO, 1990; LAVOIE 

mas diarias (OfAZ & BRADLEY, 1997). Las & PAYETIE, 1992). En este trabajo, describimc. 
poblaciones de árboles situadas en el límite de la estructura y el patrón espacial del ecotoot 
distribución de una especie se consideran sensi­ (ecocono bosque subalpino-pastos alpinos) que 
bles a cambios ambientales incluidos los cam­ separa el límite alticudinal del bosque subalpi­
bios climáticos (BRUBAKER, 1986). Por otro no (timberline, límite del bosque denso) y el 
lado, los ecotonos son zonas de transición entre límite inferior de los pastos alpinos, incluyendo 
comunidades distintas y se suponen indicadores el límite de los individuos arbóreos (treeline, 
potenciales de dichos cambios ambientales individuos con pies verticales de altura mínima 
(pasados o recienres) a nivel de poblaciones y igual a 2 m). En resumen, estudiaremos un eco­
comunidades (HANSEN & DI CASTRI, 1992). Las cono que representa un límite de distribución 
especies responden de forma individual a cam­ aleicudinal de PinNS uncinata Ram. y, a la vez, 
bios ambientales tales como la variabilidad cli­ consticuye un indicador potencial de las varia­
mática y sus respuestas no sólo dependerán de. ciones climáticas en la alta montaña. 
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Clásicamente, se ha considerado la isocerma de 
10°C para la temperacura media diaria del mes 
más cálido (suele ser julio en los Pirineos) como 
una buena aproximación al límite alricudinal 
(DAUBENMIRE, 1954; WARDLE, 1971; TRAN­

QUILLlNI, 1979; GRACE, 1989) o laritudinal 
(MIKOlA, 1962; KULLMAN, 1979) del bosque 
dada la coincidencia geográfica entre ambos. 

A. BAJAS TEMPERATURAS {hipól",¡sdc M;'lI:Jdi< 19J.1I. 

MIKÜLA (962) encontró una buena correlación 
entre el crecimienro radial de Pinrts Jytvestris en 
su límite latitudinal y la temperatura media de 
julio. Este hecho destaca la importancia de la 
temperatura del aire para determinar la posi­
ción del límire del bosque (figs. 1. A. Y 2). La 
hipóresis de MICHAELlS (934) explicaría la 
relación entre las temperaturas del verano y el 

B. VIENTO + BAJAS TEMPERATURAS fH>dI.y&' S";I~ 19B6l. 

8REVE y FRfA ESTACiÓN DECRECIMIEHm (,lljIOO elev:ld:l. 10"'1"''''10''' 11<1.;", Nj". 

(=ucnl" !l<lhI,,-,. brtlIa<:idn WlJr", dtr,ci.""i1.' de lIUl'ri. Dr¡;ink•. b""e "",""o) 
UPOSfCI N 

MADUR,\CIÓN INCOMPI.ETA DE BROTES Y AC{CU1 ....S 
VIENTO lr:lpido ycoo"".'cl 

,~8RASIÓN 

(8) <=l 

ADRAS ION EÓLICA TEMPER"'ru ADEACJCUlAS 

ESCASA PROTECCiÓN ClfTlCULl.R (INnci<l.>. "";'>le",,;. cnlicol", • l. Ir:ln<pirnciónj 

MADURACIÓN ESTIVAL DE L\ CIJT(CUv. 

ELEVADA DEMANDA EVAl'OllAnVA (rLtct1C rnd",,,d<ln. cl.~, I<mpcnl""" de .cIClll:L'. 

inl'''-\o ,·i<n1~. b.:Ij'" pre-ione< 'l"""r~ri':L' ......"", de "-8"") 

DESECACiÓN V MUEKrE DE ",C(CUL\S 

DESECACiÓN INVERNAL IIh1tM por "'lU13 -{II'nJi<b de 'Su, , l!:lv6, ti< ~"'ku¡,- debid, ,
 

""1m,) y MUF.RTE DE AcfcUUlS
 

Fig. 1. A. Esquema causal de procesos (denrro de cuadros negros) y mecanismos conducenees a la desecación y muerte invernal de 
acículas de coníferas en el límite del bosque (modificado de TRANQUILLINI (1979) según la hipótesis inicial de MICHAELlS 0934> 
después reformulada por W AROlE (1971, 1974». El agente causal principal son las bajas cemperaturas aéreas (veranos breves y fcíos) 
por encima del límite del bos<Jue debidas a la elevada altitud (o latitud) y a la propia ausencia de árboles, capaces de modificar el 
microcLima. Los factores ambiencales (rodeados por cuadros grises con esquinas redondeadas) están situados donde ineervienen a lo 
largo de la secuencia causal del esquema, B. Esquema hipocético sobre los efecros del vieneo en la desecación y muen:e de .círulas de 
coníferas dellímice del bosque (modificado de HAOLEY & SMITH, 1986). Estos autores (HADLEY & SMt1'H 1983. 1986, 1937, 1989) 
enfatizaron el efecto abrasivo y desecante de los fuen:es vieneos que soplan por encima del [ímice del bos<Jue. Obsérvese que este 
esquema puede insercarse en el primer cuadro (A) en el puneo señaJado pot el símbolo [(B) O} o conectarse con B (símbolo O). 
Símbolos como en A, (Causal scheme of processes (inside black squares) and mechanisms driving ro needle desiccation and wincer 
dearh oftimberline conifers (modified (com TRANQUlWNI (1979) following rhe initial MICHAEUS hyporhesis (1934), JaCee reformu· 
lated by WARDLE 1971, 1974), The main causal agenr is low aie cemperamre (short and roJd surnmer) above rimberline due tO high 
elevation (or ¡adeude) and che absence of rrees, rhac are able ro modify cheir microdimate. The environmeneal mctors (inside gray 
squares wich curved corners) are located where rhey inrervene along che schematic causal sequence. B. Hyporhecical scheme regar­
ding (he effeccs of wind on needle desircarion and death of rimberline conifers (modified ftom HADLEY & SMITH, 1986). These auc­
hon; (HAOlEY & SMITH 1983, 1986, 1987. 1989) emphasized che abrasive and desiccadng effect blowing above timberline, This 
representation can be imerced in che firsr schemaric representation (A) in [he peine signaled by che symbol {(B) O} or connecr borh 
schemes in B (symbol o). Symbols as in A.} 
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límite forestal de las coníferas debido a una 
incompleta formación de la cutícula durame 
veranos corcos y fríos. La incompleta formación 
de la cutícula favorecería la transpiración exce­
siva, la cual junco a los suelos congelados y el 
aire seco causarían cieno estrés hídrico provo­
cando la muerte de adculas durante el invierno 
(WARDLE, 1971; TRANQUlLLlNI, 1979; fig. L 
A.). Geográficamente, esto se manifiesta como 
un descenso de la altitud máxima del límite 
forestal en zonas con influencia oceánica, como 
son las islas (fig. 2.A.) 0, a mayor escala, el 
hemisferio meridional respecto al septentrional 
(figs. 2.B. y e). También se observa este des­
censo del límite del bosque en los bordes exte­
riores de ciertas cordilleras, con mayor influen­
cia oceánica, como el caso de los Pirineos, donde 
desciende de una altirud máxima de 2500 m en 
la parte central a los 2300-2400 m en las zonas 
occidental y oeieneal (CARRERAS et al., 1995). 
Las temperaturas máximas estivales menos ele­
vadas en las áreas con influencia oceánica que en 
zonas continentales a similar altitud y lacitud 
impedirían la formación completa de la cutícula 
(WARDLE,1974). 

U na de las tendencias generales evidentes al 
ascender en altitud es un descenso de la altura 
media de la vegetación (FRIEND & WOODWARD, 

1990). El efecto de las bajas temperacuras sería 
menor en las formas postradas o arbustivas 
(kmmmholz), ya que su menor altura permite 
elevar la temperatura de sus meristemos respec­
to a la del aire como hacen plantas alpinas almo­
hadilladas (GRACE, 1989). Otros autoees enfaei­
zan el efecto desecance de los incensas vientos a 
través de la abrasión y el desgaste de la cutícula, 
lo que favorecería una transpiración excesiva 
(HADLEY & SMITH, 1983; 1986; 1987; 1989) 
(fig. 1. B). 

Ambas explicaciones se complementan pero no 
bastan para explicar los mecanismos que con­
trolan dónde y cómo aparecen los límites del 
árbol (en este contexto, un árbol es un indivi­
duo leñoso erecto con una altura mínima verti­
cal que varía de 1 a 3 m según el autor) y del 
bosque a nivel mundial, aún teniendo en cuenca 
las complejas interacciones (temperatura, vien­
to, nieve, crecimiento, regeneración). Por ello, 

los enfoques ecofisiológicos y autoecológicos a 
nivel de individuos (TRANQUILLINI, 1979; GIL­
PELEGRfN, 1993; fig. 1) han pasado a see com­
pletados por trabajos demográficos basados en 
poblaciones y comunidades, en los que se estu­
dian procesos de regeneración y crecimienco 
desde la ecología y la paleoecología (KULI.MAN, 
1979; PAYETTE & FILION, 1985; SZEICZ & MAC­
DONALD, 1995). Poe ejemplo y eespecro a la 
regeneración, es importance destacar que para 
muchas poblaciones de coníferas próximas a su 
límite alcitudinal, disminuye el peso medio de 
las semillas, el número de semillas dispersadas 
por metro cuadrado y la capacidad germinativa 
en comparación con poblaciones a menor alti­
md (TRANQUILLINI, 1979). 

El estudio del espacio como variable fundamen­
tal es necesado para encender cómo cambian las 
poblaciones (MARGALEF, 1991). Así, el bosque 
denso o grupos de árboles (<<islas de bosque») 
tienen claras venrajas sobre individuos aislados 
ya que modifican su microclima (retroalimenta­
ción positiva) teduciendo el efecto adverso de 
los extremos climáticos y mejorando las condi­
ciones para el crecimiento y la regeneración 
(TRANQUILLlNI, 1979). La desceipción de la 
estructura o patrón espacial permite inferir los 
procesos temporales que la generaron (LEGEN­
DRE & FORTIN, 1989). Pocos estudios sobre el 
ecotono bosque subalpino-pastos alpinos han 
considerado la heterogeneidad espacial como 
factor básico que influye en el crecimiento y la 
supervivencia de los árboles aunque algunos 
autores han descrito someramente la estructura 
espacial (VEBLEN, 1979; DENDALETCHE, 1987). 

P. uncinata forma la mayoría de los límites alti­
cudinales del bosque en los Pirineos (CANTE­
GREL, 1983). Se considera una especie pionera y 
heliófila (BOSCH et al., 1992; CEBALLOS & RUIZ 
DE LA TORRE, 1979). Sus plánmlas resiscen bien 
las heladas, incluso con poca protección nival 
(FREY, 1983). Sus límires alrirudinales del bos­
que descienden en zonas con influencia oceánica 
o sobre sustratos calcáreos y alcanzan altitudes 
máximas (2500 m) en los Pirineos Centrales 
bajo condiciones cominenrales (CARRERAS et al., 
1995). Durante el Taediglaciar, el límite del 
bosque se situaba a 1700 m en los Pirineos Cen­
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Fig. 2. A. Máxima altitud (ro s.n.m.) de límites del bosque naturales en las montañas del mundo comparados con su respectiva lati­
tud (O). Se representan algunos datos procedentes de islas, donde la influencia oceánica es mayor (triángulos negros). Datos de N. 
América (rriángulos grises) y Escanclinavia de DAUBENMIRE (1954) y KULL\fAN (1979), respectivamente. El resto de los daros son de 
elaboración propia o bien proceden de WARDLE (l974).las figuras inferiores representan la temperatura media diaria del mes más 
cálido (oC) respecto a la latitud (B) y a la altitud (C) para un gran conjunto de observatorios climáticos de los hemisferios Norte 
(símbolos blancos) y Sur (símbolos negros), según datos climáticos de MüllER (1982). Tanto el límite foresral como la temperatura 
media del mes más cálido suelen ser inferiores, para la misma altitud y altitud, en tonas del hemisferio Sur, donde la proporción 
entre la superficie de océanos y continentes es mayor y la conrinenralidad menor. En la figura A se señala la posición (altitud y lati· 
tud) del límite forestal estudiado (Tessó) con línea punteada. Este mismo tipo de línea representa una cemperatura media del mes 
más cálido de lO" C frente a la latitud (8) y altitud (e) del límite estudiado. En (as figuras A y e, se muestra la altitud de la isoterma 
de 10 oc del mes más cálido (julio, línea di.~continua) para los Pirineos españoles, que se sitúa a los 2438 m snm en promedio (DEL 

BARRIO el dI., 1990). Esta isoterma se considera una aproximaci6n bioclimárica al límite potencial del bosque. [Maximum elevadon 
(m a.s.l.) of n;Hural cimherlines in world mountains compared wich eheir respective latitudes (0). Sorne data from islands, where oce­
anic influence is greatee, are shown (black rriangles). Dma from N. America (gray rriangles) and Scandinavia from DAUBENMIRE 
(1954) and KUllMAN (979), respeccive!y. The rest oE daca are our own measurements or dara caken from WARDLE (1974). The 
lower figures show average daily remperaeure of che warmest month ("e) compared wirh ladeude (8) and elevatíon (C) foc a grear 
sec of c1imacic ohservacories in che norchero (whice symbols) and souchern hemispheres (black symbols); daca from MOUER (982). 
The 'cimbeeline and che average daily cemperacure of che warmesr month are usually lower, considering the same elevacion and lacio 
cude, in souchern hemisphere areas, where the proporcion becween the surface of octans and concinents is greacer and che concinen· 
raliry is reduced. The position (elevarion and laricude) ofthe scudied rimberline (Tess6) is shown in figure A (dorced line). The same 
cype of line shows an average daily remperarure of rhe warmest monch equal ro 10 DC against che laricude (B) and elevation (C) of 
[he srudied cimberline. The average etevarion (2438 m asl) of che isocherm of 10 oC for the warmesc monch (july, dashed line) for 
che Spanish Pyrenees is shown in figures A and C (DEL BARRIO ef dI., 1990). This isocherm is consideroo a good bioclimaric approxi­
macion te che patential rimberline.] 
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rrales españoles (MONTSERRAT, 1992). La es­
trucCllra altitudinal de este ecocono sigue, en 
algunos límites del bosque pirenaico de P. lmci­
nala, la secuencia desde formas verticales con 
copas cónicas y simétricas en el bosque y en su 
límite hasta formas achaparradas arbustivas con 
copas asimétricas y extendidas horizontalmente 
(krmumholz) por encima del límite arbóreo, 
pasando por formas intermedias con pies erectos 
y arbustivos, habitualmente con formas en ban­
dera (GIL-PELEGRfN & VILLAR, 1988). En la 
actualidad, la mayoría de los límites forestales 
pirenaicos han sido afectados por perturbacio­
nes humanas locales, como talas o incendios 
para aumentar la superficie de pastos. Parece 
existir una recolonización reciente de los pastos 
por parte del bosque subalpino (SOUTADÉ et al., 
1982), debido al descenso de la presión ganade­
ra (GARcIA RUlz & LASANTA MARTfNEZ, 1990; 
BAS, 1993) y, quizás, a cambios climáticos. 

El objetivo de este trabajo es describir espacial­
mente el ecocono para después inferir los proce­
sos que lo generaron. Esta descripción espacial 
es un paso previo y necesario para inferir los 
procesos temporales que generaron este patrón 
espacial, porque la estructura espacial del ecoto­
no condiciona la respuesta de éste a los cambios 
ambientales. 

MATERIAL Y MÉTODOS 

El límite del bosque estudiado está localizado en 
el Tessó del Son, en la zona periférica del Parque 
Nacional d'Aigüestortes y Estany de Sto Mauri­
ci. en los Pirineos Centrales (fig. 3). El ecotono 
bosque subalpino-pastos alpinos está situado a 
una altitud media de 2330 m s.n.m., sobre pen­
djentes elevadas (30-40°) y sustratos básicos. El 
recubrimiento arbustivo es importante, desta­
cando matas cerradas de aproximadamente 50 
cm de altura de Rhododendronferruginemu L., ade­
más de VacciniTlm myrtillm L. Las herbáceas 
dominantes son FestTlca gaTltieri L. y Dryas octope­
lala L., esta última en la zona más elevada y de 
menor densidad de árboles. La vegetación de 
este eeotono es similar a la típica de un bosque 
del piso subalpino de P. uncinata con socobosque 
dominado por R. fermgineum (Rhododendro-Pine­
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tu1tluncinatae, VIGO, 1976). El eeotono escudia­
do se comparará con Otro sicuado en Las Cutas 
(42 0 37' N, 000 02' W), en la zona de preparque 
del P. N. de Ordesa y Monee Perdido (Pirineos 
Centrales), situado sobre sustratos calizos y a 
una altitud de 2100 ro y que presenta abundan­
tes formas arbustivas o krummholz siguiendo la 
secuencia altirudinal de formas antes descrita 
(GIL-PELEGRIN & VILLAR, 1988). 

A 

42° 37' 12" N 
01° 02' 24" E 

tN 
B	 42° 36' 39" N
 

01° 03' 02" E
 

Fig. 3. A. Situación de la zona estudiada dentro de la Península 
Ibérica (esquina superior derecha) y localización y altitud de la 
montaña del Tessó del Son <triángulo negro) respecto al área 
del Parque Nacional d'Aigüestortes i Estany de Sanc Maurici 
(área limitada por la Línea gris). B. Localización detallada de la 
parcela de estudio úecdngulo negro) en la ladera situada en el 
Tess6 orientada al NE y zonas de bosque denso (áreas grises). La 
flecha indica el N para todos los mapas. [Geographicallocation 
oE che studied area in ehe Iberian Peninsula (uppec right' cor­
ner) and posieion and elevation of che Tess6 de! Son mouneain 
(blalk triangle) respect the area of che AigüC$corres i Esrany de 
Sane Maurici National Park (delimiced by che gray line). B. 
Detailed lacation of che srudy ptot (black cectangle) placed in 
che Tess6 slope with NE aspect (gray aceas reptesenr dense 
focese). The anow points N (oc boch maps.] 
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El clima en el Tessó es continental y típico de 
una zona subalpina bajo cierea influencia oceá­
nica (datos de Esterri 1054 m, 42° 37' N, 01° 
07' E, 1970-97; Cavallers 1733 m, 42 0 34' N, 
000 51' E, 1955-72; PLANA, 1985). De acuerdo 
con los gradiemes térmicos calculados por PLA­

NA (985) para estaciones próximas, se puede 
estimar un descenso de 0,6 oc para las tempera­
[Uras medias de julio al ascender 100 ffi. Según 
regresiones estimadas por DEL BARRIO et al. 
(990) y cálculos propios basados en las estacio­
nes antes citadas, la temperaturas medias del 
año y de julio en nuestra zona de muestreo sed­
an 2,5-3,0 oC y 10,6-12 oC, respectivamente. 
La precipitación anual supera los 1600 mm (con 
=:::48% en forma de nieve). El máximo espesor de 
nieve está dentro del rango 1,5-3,0 m. Los vien­
tos predominantes provienen de direcciones O y 
NO. 

El ecotono es[Udiado se considera poco afectado 
por actividades humanas durante los últimos 
200 años. Dicha afirmación se basa en observa­
ciones de campo, en fotografías aéreas (1946, E. 
1:43000; 1957, E. 1:32000; y 1988, E. 1:5000) 
y en estudios históricos de uso del terreno en la 
zona (BRINGUE, 1995). No existen restos de car­
bón en los horizontes superficiales del suelo ni 
oero indicio de incendios recientes dentro de la 
parcela. El paisaje en el Tessó está compuesto 
por bandas de bosque separadas por corredores 
de pastos creados por avalanchas en las zonas 
cóncavas de la ladera. La probabilidad de ava­
lanchas en esta montaña es elevada debido a sus 
pendientes muy inclinadas orientadas al NE 
(FURDADA, 1996). 

Muestreo 

La unidad de muestreo fue una parcela rectan­
gular (30 x 140 m) colocada perpendicularmen­
te al ecotono y con el lado mayor paralelo a la 
máxima pendiente, ya que los muestreos para 
detect.ar y describir feotonas suelen realizarse 
perpendiculares a la supuesta zona de máximo 
cambio (VAN DER MAAREL, 1976). El ramaño de 
la parcela se seleccionó para que comprendiera 
en sus límites superior e inferior las dos comu­
nidades separadas por el ecotono, es decir los 

pastOS alpinos y el bosque subalpino. El lado de 
la parcela de coordenadas (x, y) = (30, y) -lado 
SE- estaba localizado cerca de un corredor de 
avalanchas con muy pocos pinos, mientras que 
el lado opuesco -(x, y) = (O, y)-- escaba cerca de 
un arroyo pedregoso. En dicha parcela carrogra­
fiamos todos los individuos vivos y muertos de 
P. uncinata mediante un sistema de coordenadas 
cartesianas perpendiculares (x) y paralelas (y) a 
la máxima pendiente. Para cada individuo 
medimos: diámetro basal (Db), diámetro a 1,3 
m de altura (Dbh), altura de la rama viva más 
baja, máxima altura del rronco principal, radios 
de las copas en direcciones paralelas a los ejes de 
la parcela (4 radios por irbol), máximo número 
de cohorres de acículas vivas conservadas en las 
ramas (estimado contando las (ohortes en 4-6 
ramas por árbol situadas en la parte alta de la 
copa), número de internados o de verticilos de 
ramas (incluyendo sus cicatrices) en el tronco 
más grande de cada árbol (estimación de la edad 
del árbol), Se hicieron observaciones cualitati­
vas del estado de cada árbol (enfermo, muy 
inclinado, ramas rotas por la nieve, etc.). Ade­
más y para todos los individuos muerros (D), 
describimos el estado de descomposición (de 
menor a mayor descomposición: corteza presen­
te, sin corteza pero con albura, sólo duramen 
presente, duramen muy podrjdo) y la situación 
(de pie, caído, talado). Los árboles vivos fueron 
clasificados de acuerdo con su tamaño, (BOSCH 

el al., 1992), y de mayor a menor: adulws (A), 
Dbh > 17,5 cm; jóvenes (P), 7,5 < Dbh < 17,5 
cm; vástagos (S), Dbh < 7,5 cm y plámulas 
(SE), alrura < 0,5 m. 

La diversidad y cobertura de arbusros y herbáce­
as fue estimada usando 6 transectos altirudina· 
les colocados cada 6 ro en el eje perpendicular a 
la pendiente (eje x), es decir a los O, 6, 12, 18, 
24 Y30 m. Estos transectos descendían a lo lar­
go de la pendiente desde el margen superior 
hasta el margen inferior de la parcela. Los con­
tactos a lo largo de los transectos se realizaron 
cada metro y consjderando dos estratOs por con­
tacto: el tipo de sustrato inferior (suelo, materia 
orgánica, roca -piedras cuyo diámetro supera 1 
dm-, gravillas -piedras cuyo diámetro es menor 
de 1 dm-, musgo) y la especie arbuscíva o her­
bácea (en tOtal, 6 transectOs x 141 conrac­
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cosltransecto x 2 estratos/contacto = 1692 
datos). Este tipo de muestreo es una modifica­
ción del método del punto (BARBOUR et al., 
1987). La nomenclacura botánica sigue a DE 
BOLÓS el al. (1993) y a CEBAllOS & RUlZ DE LA 
TORRE (979). 

Cálculos de diversidad y análisis 
estadísticos 

Los índices de diversidad utilizados han sido el 
de Shannon-Weaver y el índice de Margalef «S ­
1) / In N, donde S es el número de especies y 
sustracos en nuestro caso, y N es el número tocal 
de individuos o contactos) (SHANNON & WEA­
VER, 1949; MARGALEF, 1957; 1974; MAGU­
RRAN, 1989). La diversidad fue expresada en 
forma de espectros para mostrar los aspectos de 
organización espacial de la comunidad (MARGA­
LEF,1974). 

La asociación entre variables se escudió median­
te el coeficiente no-paramétrico de correlación 
de Spearman (r.), dado que la maY0rJa de las 
variables analizadas no mostraban distribucio­
nes normales (SOKAL & ROHLF, 1995). Para 
comparar medias de distintas variables y com­
probar si eran significativamente diferentes, 
utilizamos el test no-paramétrico U de Mann­
Whitney (SOKAL & ROHLF, 1995). 

Análisis espacial 

Para comparar las densidades de individuos de 
las distintas clases de tamaño. la parcela se sub­
divió en 115 cuadrados de 6 ID X 6 m para los 
cuales calculamos la densidad de individuos de 
cada clase. La densidad, como otras variables de 
los árboles, presenta autocorrelación espacial. es 
decir el valor (Zl) que toma la variable densidad 
en una localización (p. ej. el cuadrado cuyo cen­
tro tiene como coordenadas XI, y1) afecta al valor 
(Zl) que roma esa variable en otra localización 
(x" y,) próxima (LEGENDRE, 1993). Para corre­
lacionar densidades de distintas clases de indi­
viduos, se realizó la corrección para daros con 
autocorrelación espacial propuesta por CUF­

FORD et al. (989). Esta corrección estima el 
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tamaño efectivo de muestra teniendo en cuenta 
la autocorrelación espacial. 

Análisis delpatrón de puntos 

El objetivo de este grupo de técnicas estadísti­
cas es responder a la pregunta: ¿están los árboles 
distribuidos de forma agregada, al azar o de for­
ma regular? Consideraremos los árboles como 
puntOS sitUados en un espacio bidimensional (la 
parcela). La respuesta a esta pregunta dependerá 
de La escala analizada ya que los árboles de un 
bosque presentan una distribución agregada en 
una parcela de 0,5 ha pero podría mostrar una 
distribución regular a una escala menor (0,01 
ha p. ej.). 

Se analizó el patrón de distribución de cada cla­
se de árboles individualmente (A, P, S, SE) 
-análisis univariance- así como la interacción 
eriere grupos de árboles (A-P, A-S, A-SE, P-S, 
etc.) -análisis bivariante- mediante las funcio­
nes K(t) y K 12(t) de Ripley, respectivamente 
(R¡PLEY, 1977; HAASE, 1995). La función K(I) 
se basa en el cálculo de las distancias (t) de cada 
árbol al restO de árboles y en la varianza de 
dichas distancias. La función AK(t), donde A = n 
/ A es la intensidad o densidad o número de 
puntos n por unidad de área A I es el número 
esperado de árboles dentro de un círculo de 
radio t centrado en un árbol cualquiera. Un gru­
po de árboles al azar (distribución de Poisson) 
producirá un valor K(t) = ¡al (área de un círculo 
de radio t). Valores superiores o inferiores a K(t) 
= 1fr indicarán agregación o una distribución 
regular, respectivamente. La función K(t) puede 
calcularse para una distancia (t) máxima igual a 
la mitad del lado más corto de la parcela (en 
nuestro caso, 30 /2 = 15 m). Para comparar los 
valores calculados de la función K(t) para los 
daros con los valores esperados de la función 
K(t) y determinar si los datos están o no signifi­
cativamente distribuidos de cierto modo, se 
someten los daros originales a una alearoriza­
ci6n mediante un test de Monte Cario y se 
obtienen los límites de confianza al 99 % (lOO 
simulaciones darán los intervalos de confianza 
para p < 0,01). Los datos se expresan usando la 
función L(t) en función de la distancia t, donde 
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L(t) - t = (K(t) Ilt)o., - t (BESAG, 1977; HAASE, 
1995). 

De modo análogo. la función K,;,{t) describe el 
tipo de interacción entre dos grupos (l y 2) de 
árboles (A y P, p. ej.). Los dos grupos de árboles 
analizados serán espacialmente independientes 
si K/2 {t) está dentro de los incervalos de confian­
za (99%), y estarán positiva (atracción) o nega­
tivamente (repulsión) asociados en el espacio si 
K¡;,{t) es mayor o menor que el valor derivado de 
la simulación, respectivamente (DUNCAN, 

1991). De igual modo a K(t), expresaremos los 
resulrados camaL" (I)-t = (K" (t) Ilt)o·'-t. 

Análisis delpatrón de superficies 

Cada árbol no es sólo un punto sino que presen­
ta variables (z¡, alcuea, Dbh, edad, etc.) asocia­
das a sus dos coordenadas (Xi. Yi). Podemos ajus­
tar una superficie continua que describa la 
estructura espacial del eeotono para una varia­
ble dada. Dicha superficie puede imaginarse 
como una lona colocada sobre codos los árboles 
capaz de describir su variación espacial de altura 
por ejemplo. Se mostrará el ejemplo de la aleura 
del tronco imerpolada usando kriging basado en 
un semivariograma linear omnidireccíonal 
(BURROUGH, 1995). El siguiente paso consiste 
en caracterizar la estructura espacial de dichas 
variables y determinar si existe autocorrelación 
espacial (¿los valores de altura de árboles veci­
nos son mayores o menores de lo esperado al 
azar?). Para ello, se utilizan correlogramas espa­
ciales, o gráficos que muestran cómo la aucoco­
rrelación cambia en función de la distancia. Los 
correlogramas exigen la estacionaridad de 
medias y varianzas en el área de muestreo, 
mientras que los semivariogramas sólo requie­
ren que la varianza no supere un valor límite en 
el área esrudiada (CLlFF & ORO, 1981; LEGEN­
ORE & FORTlN, 1989; CRESSIE, 1993; DUTlLLEUL 
& LEGENORE, 1993). Para afrontar este proble­
ma con nuestros daros de altura, se ajustó una 
función cuadrática para quitar la tendencia a 
gtan escala y conseguir acercarnos al requisito 
de estacionarjdad o dividimos el área de mues­
treo en dos subáreas iguales en las que se cum­
pliera dicha estacionaridad para poder realizar 

el análisis del patrón de superficies (ISAAKS & 

SRIVASTAVA, 1989; DUTILLEUL & LEGENORE, 
1993). Elegimos los corre1ogramas espaciales de 
Moran calculados en todas las direcciones (CLIFF 
& ORO, 1981; LEGENORE & FORTlN, 1989). El 
coeficience 1 de aurocorrelación espacial de 
Moran es análogo al coeficience de correlación 
de Pearson y muestra valores nulos, positivos y 
negativos según exista aucocorrelación nula. 
positiva y negativa, respectivamente. Tanto la 
significación de todo el correlograma como la 
de cada valor de autocorrelación para cada clase 
de distancia (en nuestro caso equidistantes) 
deben concrastarse. La forma del correlograma 
describe la estructura espacial de los daros. Un 
gradiente producirá un correlograma con valo­
res de aucocorrelación positiva a distancias cor­
tas (árboles vecinos similares) descendiendo a 
valores nulos y negativos de aurocorrelación 
para distancias grandes (árboles distantes dife­
rentes). La distancia a la cual la curva del corre­
lograma cruza el eje de abscÍsas para valores de 
autocorrelación nula corresponde al tamaño 
promedio de la mancha (patch) de influencia de 
la variable. Expresaremos el índice 1 de Moran 
como valores estandarizados Z (UPTON & FIN­
GLETON, 1985; DUNCAN & STEWART, 1991). 
Tanto el análisis del patrón de puncos como el 
análisis del patrón de superficies se realizaron 
urilizando el sofrware de DUNCAN (1995). 

Detección y descripción de fronteras 

Los ecotonos pueden considerarse compuestos 
por grupos de fronteras próximas en el espacio y 
que indican zonas de máximo cambio entre 
comunidades distincas (FORTIN, 1992). Una 
froncera puede definirse como una superficie o 
línea que une los puncos donde los gradientes 
de las variables medidas alcanzan mayores pen­
dientes. o sea donde las tasas de cambio son 
máximas (MARGALEF, 1991). Existen diferentes 
metodologías estadísticas para caracterizar las 
fromeras (HOLLAND et al., 1991; HANSEN & DI 
CASTRI, 1992). 

El algoritmo usado (lattice-wombling) requiere la 
distribución regular de los datos en cuadrícula. 
Por ello, previameme se transformaron los datos 
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de densidad, estructura (Db, Dbh) altura, radios 
de las copas, número máximo de cohortes de 
acículas vivas y altura de la primera rama viva) y 

edad estimada de los árboles en promedios para 
los 11,5 cuadrados de 6 m x 6 m. Sobre estos 
datos calculamos las derivadas (tasas de cambio) 
de las variables seleccionadas (WOMBlE, 1951; 
BARBUJANl el al., 1989; FORTlN, 1994). Se cal­
cularon las tasas de cambio de variables únicas 
(densidad y edad estimada) o el promedio de las 
tasas de cambio de un grupo de variables (varia­
bles estructurales). 

De entre todas las tasas de cambio calculadas, se 
seleccionan las más elevadas (en nuestro caso el 
10%, porcentaje arbitrario basado en nuestra 
experiencia). Estas tasas de cambio más altas se 
llaman elementos de frontera (boundary elernents, 
BEs; FORTlN, 1994), porque pueden formar par­
te de una frontera. Los BEs se someten a un test 
de Monte Carla de significación mediante alea­
torización (las posiciones de BEs calculadas se 
mezclan al azar en el espacio 100 veces). Se con­
siderará la aparición de una frontera (boundary) si 
la mayoría (> 75%) de los BEs significativos (p < 
0,01) aparecen contiguos en el espacio. Podrán 
aparecer BEs aislados (singletons) o grupos de 
pocos «75% del total de BEs significativos) 
BEs conriguos (subgraph) (FORTlN, 1992; 1997). 

Ordenación 

Una ordenación es coda mecodología multiva­
riable que ordena objetos, sean sitios de mues­
treo y/o variables bióticas (p. ej. especies), 
según su semejanza a lo largo de gradientes 
ambientales (TER BRAAK, 1994; 1995). El Aná­
lisis Canónico de Correspondencias (Canonical 
Correspondence Analysis, CCA) ordena muestras 
de variables bióticas --especies- en función de 
su relación con variables abióticas -ambiente-, 
suponiendo una respuesta unimodal para las 
variables bióticas o dependientes (TER BRAAK, 
1995). Esco permite interpretar la relación 
ambiente-organismos y comprobar si las varia­
bles abióticas o independientes elegidas y medi­
das explican parte de la variación de las varia­
bles bióticas o dependientes. Se eligió un 
modelo unimodal, porque análisis preliminares 

de nuestros datos mostraron la existencia de 
distribuciones próximas a las unimodales para 
las distintas clases de árboles (variables depen­
dientes) a lo largo del ecotono. Por otro lado, 
ordenaciones directas previas basadas en Análi­
sis de Correspondencias (Correspondence Analysis, 
CA) mostraron gradientes claros en la distribu­
ción de los árboles a lo largo del ecotono. Para 
hacer comparables las variables bióticas (densi­
dad, tamaño y edad estimada de los árboles) y 
las abióticas (posición espacial--coordenadas del 
cenero de cada cuadrado- y tipo de sustrato a 10 
largo de los transeceos), los datos originales de 
ambas se transformaron en valores promedios 
para 115 cuadrados (resultantes de una malla de 
5 x 23 cuadrados) de 6 m x 6 m en los que se 
subdividió la parcela (excluimos los 5 cuadrados 
situados en el límite inferior de la parcela por 
caer el 66,67 % de su superficie fuera de la par­
cela). Se usaron dos matrices en las cuales las 
filas eran los sitios de muestreo, los 115 cuadra­
dos de 6 m x 6 m. Las columnas eran las varia­
bles bióticas (densidad, variables estructurales y 

edad estimada para cada clase de árboles) en la 
matriz principal y las variables abióticas (espa­
cio, tipo y cobertura de sustrato) en la segunda 
matriz. Las variables espaciales eran las coorde­
nadas (x, y) de los centros de los 115 cuadrados 
en que subdividimos la parcela, a las que añadi­
mos los términos necesarios para completar una 
regresión cúbica (xy, r. r, ry, xy1, .0, yJ) Y 
captar toda la variación espacial posible, tal y 
como sugiere LEGENDRE (1990). Los daros de las 
variables dependientes (árboles) fueron estanda­
rizados para homogeneizar las variables en 
cuanto a su dimensión (LEGENDRE & LEGENDRE, 
1983). Finalmente, utilizamos la versión sin 
rendencia de CCA (De/Tended CCA, OCCA) para 
resaltar la relación entre los dos ejes de ordena­
ción, a pesar de que el efecto arco no es habitual 
al utilizar pocas variables ambientales en un 
CCA (TER BRAAK, 1986; 1988). El mérodo 
empleado para quitar la tendencia fue el de 
polinomios de segundo orden. La significación 
de todos los ejes así como de cada varjable selec­
cionada se realizó al nivel del 5% usando el test 
de permutación de Monte Carla. Todos los aná­
lisis de ordenación se realizaron usando CANO­
ca versión 3.11 (TER BRAAK, 1988). 
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RESULTADOS 

Distribución espacial y tamaño 
de los individuos de P. unc:inata 

Ninguna estruccura espacial era evidente al 
situar los individuos de P. uncinata localizados 
dentro del ecocono de acuerdo a su tamaño (diá­
metro basal), excepto la presencia de árboles 
más grandes dentro del bosque o en su límite 
(A, aduleos) e individuos más pequeños (SE, 
plántulas) agrupados por encima del límite 
arbóreo (figs. 4 y S). Ellímire del bosque denso 
se situó visualmente en la posición del eje de la 
parcela paralelo a la pendience y ::::::100 ffi. La 
mitad superior de la parcela, próxima al límite 
del árbol y a los paseos, contenía un 88% de 
todas las plántulas. Los máximos de diversidad 
de individuos aparecen en las zona superior (y = 
20-40 m) e inferior del ecorono (y " 80-90 m), 
donde se encuentran todas las clases de indivi­
duos representadas, mientras las áreas con 
diversidad baja son debidas a la dominancia de 
adulros (y" 128-138 m) o plámulas (y" 0-10 
m, fig. 5). Los pinos muertOs predominaban en 
la mitad superior de la parcela, por encima del 
límire del bosque (figs. 4 y S). La alrura media 
± desviación estándar para cada grupo de indi­
viduos fue: adulros (A), 9,97 ± 3,33 m; jóvenes 
(P),4,28 ± 1,40 m; vásragos (S), 1,72 ± 0,78 m; 
plámulas (SE), 0,19 ± 0,12 m e individuos 
muertos (D) con coneza (poco podridos), 2,57 ± 

1,76 m. Tal como mueS[fa la figura 5 y excep­
cuando los muenos, la secuencia de abundancia 
de estas clases individuos (calculando para cada 
clase de individuos la posición media a lo largo 
del eje paralelo a la pendiente, y) al descender 
por el eCQ[ono (SE ---7 P ---7 S ---7 A) no sigue 
exaC['3.mente una secuencia de tamaño creciente 
(SE --7 S --7 P --7 A). 

En cuanto a la distribución de las clases de indi­
viduos según los ejes de la parcela. aparecían 
varios máximos de abundancia a lo largo de la 
pendiente (y) sin una distribución clara (p. ej. a 
y " SO-S2, 64-66 y 122-124 m) y rres claros 
picos de abundancia (uno central y dos laterales) 
en el eje perpendicular a la pendiente (figs. 4, 6 
y 7). Las tres bandas paralelas a la pendiente 
eran consistentes a lo largo de la parcela. pues se 

hallaron máximos de distribución confirmando 
su presencia al subdivididir la parcela en 4 
zonas de 30 x 35 ro (fig. 6). Sí esca división se 
hacía según la clase de individuos. las bandas 
permanecen aunque algunas clases abundan en 
las bandas laterales (A, S YD) Yotras en la cen­
rral (S, SE) (fig. 7). Esra disrribución similar 
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Fig.4. Posición en la parcela y frt"cuencia relariva (porcenraje 
sobre el roral) de rodos los individuos de P. 1I11álJata (barras 
negras). La frecuencia se calculó cada 2 m a lo largo de los ejes 
paralelo (y) y perpt:ndicular (x) 3 la pendiente de la parcela que 
cruza el ecorono bosque subalpino-pa.scos alpinos. La posici6n 
aproximada del límite del bosque euá en y ""'100 m. El ramaño 
de los círculos es proporcional al diámerro basal de los indivi­
duos vivos (no está a la escala de la parcela) y las cruces represen­
tan a (os individuos muen:os. La flecha apuma pendiente arriba. 
{Position and relarive frequency (percenrage) of al1 P. lI1Júnata 

lndi"iduals (black bars) every 2 m along che pIot axes parallel 
(y) and perpendicular (x) ro rhe slape. The pIar crosses [he 
subalpine foresc-alpine pasrure ecorone. The approximate posi­
tion of timbedine is at)· ""'100 m. The size of cirdes is propor­
cional ro rhe ba53\ diamt"rer of living individuals (differenr scale 
from thar of che plor) and che crosses are dead individuals. The 
arraw poims upslope.] 
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Fig.5. Frecuencia absoluta de individuos de P. 1fJ/cúJala y diversidad de (ipos de individuos (gráfica de barras, H, índice de Shan­
non.Weaver) calculados cada 2 ro a lo largo del eje paralelo a la máxima pendiente (y). Se han considerado varias clases de individuos 
según su tamaño (en orden de tamaño decreciente: A, adulcos; P, jóvenes; S, vástagos; SE, plánmlas) más los individuos muecros (D). 
La secuencia, de izquierda a derecha en la gráfica, de las figuras de Ins clases de individuos sigue valores medios mayores de y. o sea 
menor altitud (p. ej. las plánmlas -SE- se sitúan, en promedio, a la altitud más elevada), Enrce paréntesis se indica el número de 
individuos de cada clase y la última gráfica de barras señala la disrribución de rodas los individuos. La flecha indica la dirección en la 
que aumenra la alritud. {Absolure frequency ofP tmcillata individuals nnd diversiry of c1asses of individuals (bars figure. H. Shan­
non-Weaver index) calculaeed every 2 m along rhe axis parallel ro rhe maximu slope (y). The classes of individuals are classified 
according [O eheir size: (in order of decreasing size: A, adulrs; p. pales; S, saplings; SE, seedlings) and dead individuals (O). The 
sequence, from Jefe ro righe, ofrhe figures of rhe classes ofindivieluals follows grearer average values ofy or lawer elevarian (e. g. rhe 
seedJings -SE- show ehe highesr average elevaeion). The number of individuals for each class of individuals is indicared in parem­
heses and ehe Jase ban figure shows rhe distribution oEall individuals. The arrow poinrs upslope.l 

para las distintas clases de individuos a 10 largo cia absoluca de individuos muertos, calculada
 
del eje perpendicular a la pendieme (x) no pro­ cada 2 m, y La posición a lo largo del eje perpen­

duce claros máximos o mínimos de diversidad dicular a la pendienre (x) (fig. 7).
 
de individuos en este eje (fig. 7). Al correlacio­


Al relacionar las densidades de cada clase de nar para cada clase de individuo las coordenadas 
individuos para cuadrados de 6 m x 6 ro y trasparalelas (y) y perpendiculares (x) a la pendien­
corregir la autocorrelación espacial, sólo encon­

te, no obtuvimos ningún coeficiente de correla­
tramos correlaciones significativas (p < 0,1) yción de Spearman (r,) significarivo (p > 0,05). 
positivas para las comparaciones A-P (p < 0,07)Sin embargo, los individuos muertos (D) abun­
y P-S (p < 0,01) (fig. 5). daban en el lado de la parcela próximo a una
 

zona de avalanchas (30, y), como lo demuestra el En la distribuci6n de codos los individuos vivos
 
coeficieme de correlación significativo y posici­ según su diámetro 1,3 m de altura (Dbh), desta­

vo (r, = 0,55, n = 14,p < 0,05) enrre la frecuen- ca la abundancia de los pequeños (Dbh = Ocm,
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Fig.6. Frecuencia relariva (porcentaje) de individuos vivos de P. fmrimlla a lo largo del eje menor de la parcela perpendicular a la 
máxima pendiente (x). Los ([es picos del histograma superior (uno central. x = 10-20 m, y dos laterales, x = 0-10 m, x = 20-30 m) 
indican la presencia de tres grupos alargados de árboles (subbandas) en lOda la parcela. debidos probablemente al eEeclO de IDS alu­
des. Estos picos aparecen menos claramente si dividimos la parcela en 4 subzDnas de 3S m de largo. indicadas por la situación del 
asterisco en los 4 histogramas inferiores (subzonas: y < 3S, parte superiDr; 35 ~ Y < 70, parte superior media; 70 ~ Y < 105, parte 
inferior media; 105 ~y S; 140, parte inferior). En cada subzona, 11 es el número de individuDsvivos. {Relacive frequency (percenrage) 
oE living P. fmrÍlfala individuals along the smaller plor axis perpendicular ro the slope (x). The three peaks oE the upper histogram 
(one central, x'" 10-20 ro, and two laceral, x'" 0-10 m, x = 20-30 m) indicate the presence oE [hree elongared groups of trees (sub­
bands) in [he pl()[, pmbably EDrmed by the effecr of snow avalanches. These peaks appear less clearly ifthe plcc is divided in 4 suba­
ceas 35-m long, indicared by [he ascerisk sicuarion in the 4 lower histOgrams (subareas: y < 35, upper area; 35 ~y < 70, middle 
uppec area; 70 Sy < lOS, middle IDwerarea; lOS $y $ l40,lowerarea). In each subarea, 11 is (he number ofliving individuals.] 

11 = 61). apareciendo un maxlmo secundario < 0,001) describe bien la distribución de diá­
para aquellos con Dbh = 25-30 cm (lig. 8). La metros de los individuos vivos. Excluyendo 
función logarítmica (frecuencia = a + b . In aquellos individuos cuyo Dbh = Ocm, el ajuste 
(Dbh), a =28,34, b = -5,56, r =0,92, n = 15,p mejora y cambian los parámetros aunque no el 
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pA 

5 5 

Fig. 7. Frecuencia absoluta de las distintas clases de individuos de P. Imcl1Jllfll según su (amaño y diversidad de (ipos de individuos 
(H, índice de Shannon-Weaver) calculados cada 2 m a lo largo del eje perpendicular a la pendiente (x). Abreviaturas como en la fig. 
5. {Absoluce frequency of [he c1asses of P. ImÚIIllfll individuals according ro [heir size and diversiry of classes of individiduals (H, 
Shannon-Weaver index) calculared every 2 m l'llong [he axis perpendicular ro [he slope (x). Abbrevia[ions as in fig. S.} 

cipo de función (a = 54,76, b = -13,19, r y 0,5 ro (a = 18,67, b = -7,04, r = 0,92, n = 30, 
0,97, n = 14,p < 0,001). P < 0,001). 

En el caso de la distribución de altura de los Los valores máximos de Dbh y altura en el eco­
individuos vivos predominaban los individuos (Qno situado en el Tessó fueron 65,9 cm y 15 m, 
pequeños de nuevo (0-0,5 m), con un segundo respectivamenre. Considerando los individuos 
pico de abundancia para aquellos con alturas en muer(QS, el Dbh máximo medido para éstos fue 
el rango 1,5-2 m y un último pico menor (clases 80 cm. Se pueden también comparar algunos 
de 1 ro) paca individuos aleos de 8-9 ro (fig. 8). datos esuucrurales medidos en el Tessó con orro 
La función logarítmica describió bien la distri­ límite forestal próximo a Ordesa dominado por 
bución de alcuras para clases de 2 ID (a = 77,66, individuos krmmnholz arbustivos (CAMARERO & 

b = -29,21, r = 0,96, n = 8,p < 0,001), 1 ro (a = GUTlÉRREZ, resultados no publicados). Exclu­
37,72, b = -14,20, r = 0,96, n = 15,p < 0,001) yendo los individuos vivos cuyo Dbh = Ocm en 
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Fig.8. Distribución (fremencia absoluta) de los individuos vivos de P. IInrinala según su diámetro a 1,3 ro de altura (Obh, clases de 
5 cm) y según su alrura (clases de 2, 1 Y 0,5 ro) para el eeotono bosque suhalpino.pa5tos alpinos estudiado. Se indica el número y 
tipo de individuos según su forma y tamaño para aquellos cuyo Dbh == Ocm (altura <; 1,3 ro): S. vástagos (n == 28); y SE, pláncuias (n 
== 33). [Disrriburíon (ahsolure frequency) of living P. uncirlala individuals according lO eheie ¿iamerer 3t brease height (Dbh. 5 cm 
c1asses) and 5tero heighe (2, 1 and 0.5 ro c1asses) foc che srudied subalpine foresc-alpine pascwe ecorone. The Rumbee and eype of 
individuals whose Dbh = Ocm (heighe < 1.3 ro) is shown: S. saplings(l1 = 28); and SE, seedlings (11 = 33).} 

ambos ecotonas, los valores medios (± 1 SD) de 
Dbh para ardesa (16,24 • 9,40 cm) y Tessó 
06,46 ± 14,25 cm) no son significativamente 
distintos (test de Mann-Whirney,p = 0,16, 11 = 

135). Sin embargo, la alrura media (. 1 SD) de 
los individuos vivos de Ordesa (1,57 ± 3,02 ro) 
fue significativamente (p < 0,001, 11 = 198) 
menor que la obtenida para el ecotono localiza­
do en el Tessó (4,05.4,12 m), 

Análisis del patrón espacial de los 
individuos de P. uncinata en el ecotono 

Patrón de puntos (casos uni- y bivariante) 

Todas las clases de individuos muestreados en la 
parcela estaban significativamente (p < 0,01) 
distribuidas en agregados. A medida que 
aumenta el tamaño de los árboles, estos se agre­
gan a una distancia mayor debido a la mayor 
competencia íntraespecífica (un árbol más gran­
de requiere más espacio para obtener sus recur­
sos). Así, las plánrulas (SE) y los aduleos (A) se 
agregaban a paerir de 1 y 4 m, respecrivamence 
(fig. 9. A.), Los vásragos (S) sólo momaban 
agregación espacial de 1 a 7 m (fig. 9. A.). Los 

muertos (D) Yjóvenes (P) se agregaron a 4-15 m 
y 2-7 m, respectivamente. 

Respecto a las interacciones espaciales entre 
grupos de pumas, encontramos atracción encee 
vásragos y plánrulas (S-SE) en un radio de 4-15 
m y repulsión entre adultos y plánculas (A-SE) a 
7-11 m, ya que las plánculas y los adultos se 
concentran en las partes superior e inferior del 
ecOtono, respectjvamence (figs. 5 y 9. B.). Ade­
más, adultos y jóvenes (A-P) no mostraron ince­
racción significativa (p < 0,01) para el rango de 
disrancias (1-15 m) analizado (fig. 9. B.). 

Patrón de superficies 
(correlogramas de Moran) 

Se realizó una exploración preliminar de la 
variación espacial de determinadas variables a lo 
largo del ecotono antes de resumir dicha varia­
ción mediante correlogramas. La figura 10 
muestra la variación del número de cohortes de 
acículas vivas (medias ± SD cada 2 ro) a lo largo 
de la pendiente (eje y) para los ecotonos bosque 
subalpino-pasros alpinos de el Tessó y Ordesa 
(figuras inferiores), y la variación del número de 

203 



':: ..":;\/;-­
•• _. 0 ' ...,:..~;.,;.~,_~ :':.;:::·:::::<i~ 

i 
I 

J. J. CAMARERO y E. GUTIÉRREZ «Estructura espacial de un ecotono formado por bandas de árbolesl) 

A 
4 

8 
-, 2 t
 
"- O
 

~ 
.".	 -2 

-4 

O 

B 
12 

- 8 

"
, 

4 

S O 
N .-"., . 

... ~?! -4 
.". 

-8 A-SE 

S (66) 

5 10 15 
t (m) 

4 

2 

O 

-2 

A-P
-4 

O 5 10 15 O 5 10 15 
t (m)	 t (m) 

Fig. 9. A. Resultado del análisis del parrón de puncos univariable para los adultos (A) y vástagos (5). Se indica entre paréntesis el 
número de individuos analizados en cada caso. Los adultos y los vástagos están significativamente agregados (p <: 0,01) de 4 a lS ro y 
de 1 a 7 m, respectivamenre. B. Resultado del análisis del parrón de pUntOS bivariable para las interacciones adulros-plánrulas (A. 
SE) Yadultos-jóvenes (A-P). Los valores (línea continua) por encima y por debajo de los intervalos de confianza (línea punteada) 
indican agregación (símbolo +) y repulsión (símbolo-) significativas (p < 0,01), respectivamenre. {Univariare poinr parrern analy­
sis of adulrs (A) and saplings (S). The number of individuals analyzed for each class of individuals is indicared in parenrheses. The 
adults and saplings are signiflcantly aggregated (p < 0.01) from 4 tO 15 m and from 1 to 7 m, respective1y. B. Bivariare poinr par­
tero analysis for the inreractions adults-seedlings (A-SE) and adults-poles (A-P). The values (concinuous line) aboye and be10w the 
confldence inrervals (dorted Jine) indicate significanr (p < 0.01) aggregation (symbol +) and repuision (symbol-), respectively.] 

verticilos del tronco (edad estimada para la clase para las variables cohortes de acículas y vertici­
regeneradora de las últimas cinco décadas) de los en el tronco (fig. 10). El número de cohortes 
los individuos vivos del ecotono situado en el de acículas vivas está correlacionado con varia­
Tessó (figura superior). En codos los casos se bles estructurales como la altura (rs = 0,73,p < 
aprecia un aumento no-linear de la variable 0,001, n = 186) o el número de verticilos del 
considerada al descender en alticud. Sin embar­ tronco (rs = 0,63,p < 0,001, n = 162), ajustán­
go, este aumento fue mucho más pronunciado dose en ambos casos funciones potenciales si 
en Ordesa y gradual en el Tessó (obsérvese la consideramos el número de acículas como varia­
pendiente de las rectas ajustadas en la fig. 10). ble dependiente. En comparación, los mejores 
Se aprecia también que la variabilidad en cuan­ predictores de la edad estimada fueron la altura 
to a cohortes de acículas del ecotono de Ordesa (r, = 0,84, P < 0,001, n = 167) Y el diámecro 
es mucho mayor en zonas inferiores del ecotono basal de los individuos vivos (rs = 0,81, P < 
mientras que, en el Tessó, es alta arriba y abajo 0,001, n = 164), siguiendo ambos casos funcio­
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Fig. 10. Variación del número de vertÍl;ilos del rronco (edad estimada para 105 individuos nacidos en 105 últimos 50 años) a lo largo 
de la pendiente (eje Y. medias :t SO cakuJadas cada 2 m) para 105 individuos vivos de P. rmci"tJttJ del ecotona bosque subalpino.pas­
toS alpinos situado en el Tess6 (figura superior) y variación del número máximo de cohortes de acículas vivas para los ecotonos de 
Ordesa y Tessó (figuras inferiores; medias :t SO calculadas cada 2 m a lo largo del eje y). la única imención del ajuste linear (líneas 
grises) par.!. ambos casos es 5610 indicar el gradiente más suave en el Tessó. la flecha indica la dirección en la que aumenta la alricud. 
[Variadon of che number ofwhocls in che srem (estimaced age for individuals less rhan 50 years old) along che slope (axis y, al/erage 
values :t SO calculared every 2 m) foc living P. /lIlál1tJttJ individuals of che subalpine foresr.alpine pasrure ecocone locared in Tess6 
(uppec figure). The lower figures show che variation of rhe maximum number of living needle cohores for rhe ecocones located in 
Ordesa and Tess6 (average values ± SD calculared el/ery 2 m along che axis y). The linear fir (gray lines) is only indialcive and shows 
a more gradual gradienr for chis variable in Tcssó. The 3rrow peines upslope.) 

nes potenciales (p. ej. edad estimada = a . (alm­ vivos para dos escalas espaciales (cada 6 y 10m) 
ea) b; a % 19,23, b % 0,41, r' % 0,79, n % 167,p y a lo largo de la pendieme para ambos eeotonos 
< 0,001). (fig. 11). En Ordesa, de nuevo aparecen grandes 

De forma similar, se describe la variacJOn djferencias de variación entre las zonas superior 
(media y varianza) de la altura de los individuos e inferior del ecotona (hecerogeneidad de media 

15 20 
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y varianza o falca de escacionaridad), siendo 
mayor al aproximarnos al límite del bosque (fig. 
11). En el caso del ecotono situado en el Tessó, 
el aumento de media y varianza es siempre más 
gradual que en Ordesa, donde, al descender, se 
pasa de alturas muy bajas (individuos arbusti ­
vos tipo krmnmho/z) a alturas medias próximas a 
los 10m. En ambos casos, al ampliar la escala 

OROESA TEssÓ 
Varianza (m) 
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---o- Varianza, 10m 

Fig. 11. Variación (media -símbolos rellenos- y varianza 
-símbolos vacíos-) de la alcura de los individuos vivos de P. 
JJncílUlJtl a (o largo del eeotono bosque subalpino-pnstos alpinos 
de Ordesa y Tess6. Se representan la media y varianza calcula­
das siguiendo el eje paralelo a la pendiente (y) cada 6 m (círcu­
los) y 10 m (cuadrados). Obsérvese que la escala de la varianza 
de las alruras es mayor para el Tess6. la flecha apunta pendien­
re arriba. (Variarion (means -filled symbols- and variances 
~mpcy symbols-) of rhe heighc of living P. rmcí,ltlttl indivi­
duals aeross che subalpine foresr-alpine pasrure eeotones in 
Ordesa and Tess6. The means 3nd varianees were ealculaced 
every 6 m (circ1es) and 10 m (squares) foHowing the axis para· 
lid to [he dope (y). Noce che greacer sale for rhe variance of 
heigh[s of [he Tess6 e(ocone. The arrow poin[s upslope.} 

espacial de 6 a 10m (y por tanto el tamaño de la 
muestra), disminuye la variación, que, en gene­
ral, es mayor para el Tessó a lo largo del ecotono 
(fig. 11). La media y varianza de las alturas esta­
ban correlacionadas significativamente (p < 
0,001) y obtuvimos coeficientes de correlación 
más altos para el ecotono de Tessó que para el de 
Ordesa, canto los calculadas a 6 m (n = 23; Tes­
SÓ,1', = 0,91; Ordesa, 1', = 0,82) como a 10 m (n 
= 14; Tessó, 1', = 0,91; Ordesa, r. = 0,90). 

Para la altura del tronco de los árboles, el corre­
lagrama fue globalmente significativo (p < 
0,05) y describió un claro gradiente (fig. 12. 
B.). Los gradientes se caracterizan por la exis­
cencia de valores similares de la variable escu­
diada para árboles vecinos pero valores muy dis­
pares para árboles discantes, cal como se observa 
al cartografiar la variación gradual de las alturas 
a lo largo del eeorono (figs. 11 Y 12. A). Halla­
mos un tamaño medía de influencia (grupo de 
árboles de altura similar) de -66 m de radio 
(puntO donde el correlograma corta el eje de 
autocorrelación nula y acaba la autOcorrelación 
positiva). 

Una variación espacial (o temporal) puede teórí­
camente descomponerse en. al menos, tres com­
ponentes independientes que podrían denomi­
narse variación a gran escala, variación a 
pequeña escala y error. Para quitar la evídente 
variación a gran escala de los datOs de altura, es 
decir la cendencia de menor altura de los indivi­
duos vivos ascendiendo a lo largo del ecorona, 
que podría encubrir cambios espaciales a menor 
escala, utilizamos funciones cuadrárjcas senci­
llas basadas en la relación entre la almra y la 
posición de los individuos vivos a lo largo del 
eje paralelo a la pendiente (y). La función cua­
drática (altura = a + b . Y + C • y2) explicó ade­
cuadamente la variación de los dacas de altura (a 
= 1,31, b = 0,01, e = 0,0004, r' = 0,32, P < 
0,001, n = 197), aunque no can bien como en el 
ecorono de Ordesa (a = 1,25, b = -0,08, e = 

0,001, r' = 0,76, P < 0,001, 1J = 636). En Orde­
sa pasábamos de una zona muy densa con indi­
viudos bajos (kmlllmho/z) por encima del límite 
del árbol a individuos intermedios y, finalmen­
te, individuos altos de porte cónico próximos al 
límire del bosque o denero del bosque (fig. 11). 
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Fig. 12. Resultados del análisis del patrón de superficies para la 
altura máxima del ~ronco de 105 individuos vivos de P. I,"rin% 

del ecorono bosque subalpino-pasros alpinos simado en el Tes­
s6. A. Superficie interpolada a los valores de alturas usando kri· 
ging basado en un semivaciograma linear omnidireccional. La 
flecha negra apunta hacia zonas de mayor altitud. Los ejes de la 
parcela son paralelos (y) y perpendiculares (x) a la pendience, 
respectivamente. B. Correlograma espacial de Moran (Z, índice 
1 de Moran normalizado), calculado en rodas las direcciones, 
mostrando la existencia de un gradiente para los daros de altura. 
El correlograma es globalmente significarivo (p < 0,05) tras la 
corrección de Bonferroni. Los valores significarivos (p < O,Ol)de 
aurococrelaci6n son los punros negros. [Surface panero analysis 
Eoc rhe maximwn srem lteighr of living P. I,"rina/a individuals 
in che subaipine EoteSr-alpine pasture ecorone ofTess6. A. Sur­
roce incerpo[ared ro rhe heighr values using kriging based on an 
omnidireccionallinear semivariogram. The arrow points upslo. 
pe. The plor axes are parallel (y) and perpendicular (x) ro che 
slope, respecrively. B. Omnidirecrional Moran sparial correlo­
gram (Z, 1Moran index normalized) showing a grndienc for rhe 
heighr dara. The correlogmm was globally significant (p < 

0.05) mer Bonferroni eorrecrion. The significanr (p < 0.01) 
aumcorreiarion values are shown as black poines.] 

Al analizar la estruceura espacial de los residuos 
de la alrura, una vez quitada la tendencia a gran 

escala con una función cuadrática, se obtiene un 
correlograma globalmente no significativo (p > 
O,OS) en el que ningún valor de autocorrelación 
fue significativo (p > O,OS) y cuya forma no 
muestra estructura alguna (fig. 13. B.). El mapa 
de la variación de los residuos confirma este 
resultado (fig. 13. A.). Por lo tanto, la variación 
de la altura de los individuos se reduce a una 
variación gradual a gran escala en la que predo­
minan los cambios de altura media a lo largo del 
ecotOno más que los de la varianza de la altura 
(figs, 11, 12 Y 13), 

La parcela del Tessó se subdividió en dos subáre­
as iguales a lo largo de la pendiente (y = 0-70 m, 
pastos y límite arbóreo; y = 71-140 m, límite 
del bosque y bosque), en las que la variación de 
medias y varianzas no violara la supuesta estacio­
naridad, para analizar el patrón de superficies de 
los datos de altura en ambas subáreas pOt separa­
do. Las alturas de las subáreas superior (y = 0-70 
m) e inferior (y = 71-140 m) produjeron correlo­
gramas significativos (p < 0,05) que describían a 
estrUCturas en gradiente con radios medios de 
influencia de -15 m y ..... 30 m, respectivamente 
(no mostrados). Ambos resultados recogen la 
variación de altura correspondiente al tamaño 
medio de las manchas de altura similar en cada 
subárea inmersas en el gradiente a gran escala 
antes descrito (figs. 11 y 12). 

Los correlogramas espaciales de Moran, calcula­
dos en todas las direcciones y en clases de 6 m 
(todos globalmente significativos, p < 0,05), 
mostraron también claros gradientes para las 
variables: Db, Dbh (no mostrado) y número de 
cohocees de acículas (fig. 14). Todas estas varia­
bles están correlacionadas con la altura de los 
árboles y muestran variaciones espaciales simila­
res. El caso de las cohocees de acículas muestra 
una estruccura en manchas de -15 m superpues­
ta al gtadiente (figs, 10 y 14) y, como el diáme­
tro basal, presenta un radio medio de influencia 
de 48 ro (fig. 14). Sólo el número de internados 
en el tronco (edad estimada) produjo correlogra­
mas que indicaban ciecea agregación o la exis­
tencia de grupos a manchas (patches) de distinta 
edad y de unos ~ 15 de radio. Un tamaño similar 
al de las manchas de cohocees de acículas ya que 
ambas variables están correlacionadas. 
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Fig. 13. Resultados del análisis del parrón de superficies para 
los residuos de la altura máxima de los individuos, vivos de P. 
IIncinala, tras quitar la tendencia a ,gran escala mediante una 
función cuadrática <altura =: a + b . y + e . i; y es el eje paralelo 
a la pendiente, a =: 1,31, b =: 0,01, e '" 0,0004, r =: 0,32, P < 
0,001,11'" 197). A. Superficie interpolada a los valores de los 
residuos de alturas usando kriging basado en un semivariogra­
roa linear omniclireccional. B. Corre1ograma espacial de Moran 
(Z, índice 1 de Moran normalizado), calculado en todas las 
direcciones, mostrando la inexistencia de estructura espacial 
alguna. El corre!ograma ní) fue globalmente significariví) (p ;> 

0,05), según la corrección de Bonferroni, ya que ningún índice 
de aurocorrelaci6n fue individualmente significacivo (p ;> 

O,OS). Símbolos como en la fig. 12. {Surface pareeen analysis 
for the residuals of the maximum srem heighe ofliving P. Imd­
nofo individuals, afr:er (aking out rhe Jong-scale crend rhrough 
a quadratic funcdon (heighr '" a + b . Y + e . yl; y is the axis 
paraIlel tO che slope, a '" 1.31, b '" 0.01, e '" 0.0004, r '" 0.32, 
P< 0.001, ti '" 197). A. Sucface incerpolaced co che heighr resi· 
duals using kriging based on an omnidireccionallinear semi· 
variogram. B. Omnidireccional MOC3n spadal correlogram (Z, 
1Moran index normalized) showing no spacial srrucrure for (he 
residuals ofheighr dara. The correlogram was noe globally sig­
nificanc (p ;> O.OS) afr:ee Bonferroni coreection because no auro­
correlarion index was individually significam (p ;> 0.05). Sym­
bols as infig. 12.] 

Detección y descripción de fronteras 
en el ecotono 

Usando como variable la densidad de P. uncinata 
en el ecotono, sólo los vástagos (S) formaron una 
fromera (grupo de elementos de frontera -BEs­
contiguos) alargada, paralela a la pendiente, y 
situada en la zona baja de la parcela, cerca del 
bosque (90 m, fig. 15). El resto de grupos for­
man singletons (BEs aislados) o slIbgraphs (grupos 
de pocos BEs comiguos) que se sitúan en forma 
de gradiente, apareciendo abajo los debidos a 
los adultos (A) y arriba los ptOducidos por plán­
tulas (SE). Esta misma tendencia se observa 
usando las variables estructurales de los árboles 
(Db, Dbh, altura, radios de las copas, nÚffietO 
máximo de cohortes de adculas vivas; sólo Db 
para los muertos, D; fig. 15). Varios Jubgraphs, 
en el caso de las variables escrucrurales, tienen 
formas alargadas y paralelas a la pendiente que 
indican cambios estcuccurales de los árboles en 
la dirección perpendicular a la pendienre (p, ej, 
para los vástagos, S, fig. 15). También la edad 
genera grupos pequeños de BEs contiguos aun­
que no alargados (p, ej, para los adultos, A, y las 
plántulas, SE, fig. 15). Respecto al solapamien­
to espacial de fronteras de distintos tipos para 
cada clase de individuos, sólo los vástagos (S, 
estrucwra + edad, paree superior de la parcela) 
y los jóvenes (P, densidad + estcuccura + edad, 
parte media supedar de la parcela) formaron 
pequeños sl/bgraphs que no dieron lugar a fron­
ceras grandes ni consistentes (fig. 15). 

Sustratos, cobertura y diversidad 
del sotobosque 

Un total de 25 especies de vegecales (herbáceas, 
arbustOs y árboles) fueron identificadas dentro 
de la parcela. El ecotono está formado mayorita­
riamente por P. uncinata pero encontramos un 
individuo pequeño (posición en la parcela (x, y) 
= (24, 66), altura = 1,1 m) de Be/lila pubesre.s 
dentro de la parcela. Entre las especies arbusti­
vas destaca R. ferrllgineum y la presencia de nue­
ve individuos dejllniperl/S (()mmunis subsp. alpi­
na (densidad estimada 21 individuos. ha- l ). La 
mayoría de los contactos de los transectos fue­
ron sobre materia orgánica (24,22%) y, en orden 
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Fig. 14. Correlogramas espaciales de Moran (2, índice I de Moran normalizado), catculados en todas 13S direcciones, para las 
siguientes variables de los individuos vivos de P IInci"ata en el eeotono boque subalpino-pastos alpinos simado en el Tess6: Diáme­
tro en la base (Dh), número máximo de cohortes de acículas vivas y número de verricilos en el trom;o (edad estimada, excluyendo los 
individuos muy grandes o adultos dada la incenidumbre de la estimación para esta clase de individuos). Los correlogramas son 810­
baimen¡e significativos (p < 0,05) [ras la corrección de Bonferroni y muestran diversas estructuras espaciales: gradiente (Oh), mano 
chas (edad estimada) y una combinación de ambas (cohorres de acículas). Los valores significativos (p <: 0,05) son los símbolos 
negros. {Omnidirectional Moran spariat correlograms (2, ¡ Moran index normalized) for rhe next variables ofliving P. undllala indi­
viduals jn rhe subalpine foresr-alpine pasrure ecorone locared in Tess6: basal diamerer (Ob), maximum number of eohares ofliving 
needles ancl number of whorls in che stem (esrimated age, excluding (hose 'lery big individuals or adulrs because of che uneerrajmy 
of rhe esrimarion for chis class ofindividuals). Correlograms are globally significam (p <: 0.05) afrer Bonferroni correccion ;lnd show 
severn1 scrucrures: gradiem rob), parches (estimared aBe) and a combinarion oE borh (needle eohorrs). The significanr (p <: O.OS) 
aurccorrelarion values ¡ue shown as black poinrs.] 
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Fig. IS. Situaci6n espacial de los elementos de frontera (BEs) -10% de las rasas de cambio máximas- significativos (ji < 0,01) loca­
lizados en el ecotono pastoS alpinos-bosque simado en el Tess6 para las distintas clases de individuos de P. rmcimlfa (abreviaturas 
como en la fig. S). Se calcularon los elementos de frontera para tres grupos de variables: densidad (cruces), variables esrrucrurales 
combinadas -Ob, Obh, altura, radios de las copas, número máximo de cohortes de acículas- (aspas) y edad estimada o número de 
internados en el rronco-s610 para los individuos vivos- (cuadrados vacíos). Los distintos símbolos son los elementos de fronrera sig­
nificarivos para cada tipo de variables (cruz, aspa o cuadrado) o para sus combinaciones si dos tipos de elementos de frontera tienen 
posiciones solapadas. Por ejemplo, un elemento de fronrera de densidad solapado sobre otro esrrucrural equivale a una cruz super~ 

puesra sobre una aspa, o sea un asterisco. los cuadrados negros muesrran la localización para los elementos de fromera de los tres 
tipos (densidad + estrucrura + edad) superpuestos para una dererminada clase de individuo (p. ej. los tres elementos de frontera con­
tiguos de los jóvenes, P). Las fromeras se consideran conjuntos de elementos de frontera contiguos que agrupen> 7S% (porcentaje 
arbitrario) de rodas los elementos de fronteras para cada tipo de variables. los recrángulos representan la parcela y la flecha lareral 
apunta pendiente arriba. [Spadal siruadon of significanr (ji < 0.01) boundary elemenrs (BEs)-IO% ofhighest rares ofchange-Ioca­
red in rhe subalpine foresr-alpine pasrure ecorone in Tess6 for rhe different dasses of individuals (abbreviarions as in fig. S). The 
boundary elements were obrained for ehree groups of variables: densiry (crosses), combined struceural variables -Ob, Dbh, height, 
crown radii, maximum number of needle cohorrs-(sail symbol) and esrimared age oc numberofwhorls in the srem -only for living 
individuals- (empry squaees). The differenc symbols correspond ro significanr boundary elemems for each group of variables (cross, 
sail oe square) oe for rheie combinations if rwo rypes ofboundary elemenrs show overlapped posirions. For example, a densiry boun­
dary e1ement overlapping on orher srcuctural boundary element is equivalent ro a cross superimposed on a sail, i. e. an asrerisk. The 
black squares show rhe locarion of overlapping boundary elemenes for rhe ehree rypes of variables (densiry + srcucrure +age) supe­
rimposed for a given class of individuals (e. g. rhe rhree contiguous boundary elements of poles, P). Boundaries are considered as 
groups ofcontiguous boundary e1emenrs grouping > 7S% (arbitrary percentage) ofall boundary elemenrs for each rype of variables. 
The recrangle is rhe pIar in each case and rhe lareral arrow points upslope.] 

decreciente: R. fermginettm (20,57%), V myrti­ peroiren, 0,27%), roca (0,82%) y el resro de sus­
11m 05,82%) y F. galltieri (12,13%), P. I,"cinata tratos y coberturas menos importantes «0,50% 
(8,65%), D, oC/opetala (4,88%), musgo (4,22%), de cobertura cada uno de ellos, p. ej. ). 
suelo desnudo (l ,84%), Helictotrichon sedenense commlmis), que forman el 63,63% del número 
(1,56%). Lo/liS corniclIlattlS 0,48%), Carex sem- total de suscratos y especies vegetales del soto­
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bosque (n = 33) enconcrados. Para escudíar la importancia decreciente)-abundancia (cobertu­
discribución rango-abundancia, separamos los ra en porcencaje) de las cobercuras de las espe­
concaceos debídos a tipos de sUSCraCo (que inluí­ cíes vegetales del eeotono (6g. 16), puede des­
an: rocas. gravilla, maceria orgánica, suelo des­ cribirse mediance una [unción logarítimica 
nudo, musgo, líquenes y heces; constituyendo (cobertura (%) =a - b . In (orden o rango), a = 
un 31,35% del COtal de concactos) de aquellos 24,42, b = 8,80, r' = 0,83,p < 0,001, n = 25).
exlusivamente debidos a especies vegetales 
idencificadas (el restance 68,65%), que fueron las cobercuras de materia orgánica, V myrti/!,ts y 
seleccionados. La distribución rango (orden de R. ferrnginenm aumentaban descendiendo hacia 
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Fig. 16. Diagrama rango-abundancia de las coberruras (porcen[aje, escala logarítmica) de especies vegetales del sorobosque, locali­
zadas en el ecorono bosque subalpino-pascos alpinos situado en el Tess6. Abreviaruras de plantas no descritas en el texto: Daphne c., 
V"phne mtt¡rum; PulsadUa V" PlIhatilla veT1ldlis; Helianthemum n., Helio1ltheml1m nrtmm/llprillm; Anemone D., AI/emone narrissifloro; 
Hieracium l., Hier"drtm I"elrtce/l,,; Galium p., Galirtm pI/mi/11m; Botrychium l., Borryehilim IlInaria; ]uncus (_.]llnmS rrifidlls; Ger,,­
lIitlm sp. ; Pyrola c., Pyrolp doran/h,,; Galium v., Golillm l!~t'/lm; Saxifraga m., Spxi/rago mosehafa; Veronica b., Veroniea bellidioifÚs; 
Diamhus h., VianrhllJ hyssopijtJlifls; RllbllS sp.; y Thymus D., ThymllJ nenJOJIIS. El resto de especies aparecen citadas en los RemIrados. 
[Range-abundaDce diagram of cover (percencage, logarirhmic scale) for undt:rscory planr species of the subalpiDe forest-alpine pas­
cure ecocone located in Tess6. Abbreviarions of plants not described in (he ten: Daphne c., Vaphne mtorum; Pulsarilla v., PlIlsotilla 
Vtr7Ialis; Helianchemum n., Helianrhemum nflmmlllorillm; ADemODe n., Am'mone narriJSijlora; Hieracium l., Hierdállm ladllallo; 
Galium p., Galirlm p"milllm; Botrychium l., BorryehiJlm IlInoria; ]UDCIJS t.,jrlnCfls Jrifidm; Geranitlm sp. ; Pyrola c., Pyrola (/orollfho; 
Galium ..... Golillm ver"m; Saxifrnga m., SaxiJroga mosehaJa; VeroDica b., Veronie" bellidjoifÚs; Dianrhus h., Diamhm hyssopifilill1; Rllb"s 
sp.; y Thymus n., ThymllJ ntrTJfJJm. The rest Dfspecies appear in RtJ/l/tados.] 
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Fig. 17. Coberturas (número de contactos agrupados cada 2 m en transectos a lo latgo de la máxima pendiente. eje y de la parcela) 
de los sustratos (materia orgánica, M) y vegetación (R. f, R. /errlfginellm; v. m., V. nI)'f'illlIS; P.II.• P. UlJc¡'utta; P.g.• F. galftieri; y D.o., D. 
OdOptlala.) más abundantes. Se muestra la función linear que describe el aumento de cobertura de P. l/1uiIJata al descender en altitud 
(línea gris, ver RtmIJadoJ). No se representan aquellos elementos menos importantes (coberturas inferiores al S%). La flecha apunta 
pendiente arriba. {Cover (number oE contacts every 2 m along transects parallel to rhe maximum slope, plot axis y) of the more 
abundant subscrates (organic maner, M) and plam species (R. f. R. fi"lfgilleum; V. m., V. m)'fr;¡¡'IJ; PII., P. IlIIcillara; P.g., F. galftieri; y 
D.o., D. «topetala.), The linear funccion describes che increase of P. tlllcinata cover (or lowerelevacion (gray line. see RlJl1llt1doJ). Tho­
se elements less important (covervalues less chan S%) are not shown. Thearrow poims upslope.} 

el límite del bosque a la vez que disminuía la (cada uno con < 5% del total de cobertura. no 
presencia de plántulas y crecía la presencia de mostrados). el musgo abundaba al acercarnos al 
pinos grandes (adultos y jóvenes) (figs. 5 y 17). bosque, pero sustratOs tipo suelo desnudo y roca 
La cobertura de F. gautieri dominaba en las zonas (piedras decimécricas) y varias plantas (c. semper­
media e inferior de la parcela (fig. 17). Dentro virem. L. cornicu!atm) dominaban más en los pas­
de los sustratos y plantas menos importantes tOS y la parte superior del ecotono. RespectO a las 

........ - -_.~~-
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relaciones emre regeneración y sustrato o soto­
bosque. el 71 % de las plántulas aparecieron 
sobre el denso tapiz de D. octopetala que recubría 
la paree superior de Ja parcela (figs. 5 y 17), 
mientras el 74% de todas ellas crecían sobre sus­
tratos formados por materia orgánica y tierra 
fina. En el caso de aparecer en la zona de domi­
nancia de R. ferrugineum (y = 40-140 m, fig. 17), 
las plánculas allí encontradas crecían en los cla­
ros de las densas matas de R. ferrugineum. 

Una sencilla función linear (línea gris, fig. 17) 
describió bien el aumento de cobertura de P. 
uncinata al descender por el eeotono de forma 

i paralela al eje y de la parcela (coberrura de P..i uncinata = a + b . Y (posición a lo largo de la 
pendiente), a = 0,02, b = 0,04, " = 0,45, P < 
0,001, n = 70). A lo Jargo de la pendiente (eje y, 
datos cada 2 m), la correlación entre el número 
total de individuos vivos de P. 1/ncinata y su 
cobermra no fue significativa (TI = 0.19, P = 

0,11, n = 70) (figs. 5 y 17). 

La diversidad y el número total de plantas her­
báceas y arbustivas era mayor en la mitad supe­
rior del ecotono. próxima al límite arbóreo, que 
en la mitad inferior, cercana al bosque denso 
(fig. 18). El número de especies (S) de plantas 
disminuía a medida que descendíamos (y 
aumenta de O a 140 m), a través del ecotono, 
desde el límite arbóreo al del bosque (S = 5,28­
0,02 y, r, =- 0,52, r = 0,49,P < 0,001, n = 70; 
línea gris en la fig. 18). Existe un descenso 
brusco del número de especies en torno a y = 75 
m al descender por el ecotono (fig. 18). Este 
descenso en riqueza coincide con la casí total 
desaparición de D. octopetala y el aumento de las 
coberturas de P. rmcinata, R. ferrllginellm y V 
myrtilllls (fig. 17). Los espectros de diversidad 
fueron calculados para cada transecto paralelo a 
la pendiente y tOmado cada 6 m a 10 largo del 
eje corto de la parcela usando el índice de Shan­
non-Weaver (H, fig. 18). Los espectros fueron 
obtenidos teniendo en cuenta las especies de 
herbáceas y arbustos. Su cálculo se efectuó en 
los dos sentidos posibles a lo largo del ecotono. 
ascendente y desdencenre. Las diversidades 
máximas de sustratos y plantas rondaron los 3,3 
bits punto- I

, síendo máximos para el espectro 
calculado descendiendo a lo largo del transecro 

de la parcela próximo a un corredor de avalan­
chas dominado por pasros (x = 30 m, fig. 18). 
Además, se aprecia un aumento general de la 
diversidad al acercarnos a la banda próxima a 
esta parte de la parcela (x = 30 m). que presentó 
el máximo número de especies del sotobosque 
de todos los transectos (S = 16), frente al míni­
mo localizado en el lado opuestO (x = Oro) veci­
no a un arroyo pedregoso (S = 12). La diversidad 
aumenta gradualmente al ascender, producien­
do espectros diagonales, a medida que la densi­
dad de árboles disminuye y aparecen nuevas 
herbáceas en los pastOS (fig. 18). Sin embargo, 
la concentración de especies en la zona superior 
del ecotono da lugar a espectros rectangulares 
con un aumento de diversidad brusco en los pri­
meros 20 m del transeceo, esrabilizándose o 
decreciendo la diveesidad al descender (fig. 18). 
Al ascender disminuye la dominancia de cieccas 
especjes abundantes cerca del bosque (R. ferru­
ginemn, V ?llyrtillllI) y aumenta la presencia de 
D. oetopetala y otras especies de los paseos, lo que 
coincide con el aumento de diversidad (figs 17 y 
18). Los espectros de diversidad calculados des­
cendiendo y usando el índice de Margalef (no 
mostrados) indicaron varias zonas de cambios y 
aparición de nuevos sustratos o especies (y = 10­
20 m, y = 60-80 ro) coincidentes con «escalo­
nes" o cambios en los espectros obtenidos con el 
índice de Shannon-Weaver (H). 

Los espectros de los distintos transectOs no se 
solapan perfectamente revelando la heteroge­
neidad espacial de la vegetación herbácea a lo 
largo del eje perpendicular de la pendiente. Se 
observa ciereo aumento de diversidad en el 
límite del bosque para los espectros calculados 
en sentido ascendente (fig. 18). Los espectros 
calculados descendiendo muestran un compor­
tamientO menos variable en cuanco a los valores 
de diversidad a lo largo del ecotono que aque­
llos obtenidos ascendiendo. Sjn embargo, los 
transectos calculados ascendiendo eran en gene­
ral más parecidos entre sí tal como indican los 
valores máximos de correlación más elevados 
entre ellos (valor máximo de correlación entre 
los transectos para x = 6 y 18 m, r1 = 0,93, P 
<0,001. n = 140) respecto a los obtenidos para 
los transectos descendentes (transectOs a x = 18 
Y24 m, r, =0,86,p <0,001, n = 140). 
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Fig. 18. E~pectros de diveBidad de la vegetación herbácea y arbustiva (índice de Shannon-Weaver, H), calculados descendiendo (O 
~ 140 m. flecha gris apuntando hacia abajo) y ascendiendo (O t- 140 m, gráfico central, flecha gris apuntando hacia arriba) a lo lar­
go de la pendiente (eje y}. los espeCtrOS fueron calculados para transecros paralelos a la pendiente situados cada 6 ro (0, 6, 12, 18,24 
Y 30 m) a lo largo del eje perpendicular (x) a la pendiente (leyenda y distintos tipos de símbolos). la figura de barras muestra el 
número de especies de plantas cada 2 ro en todos los transeccos jumos y la función lineal (línea gris) destaca la disminución en el 
número de especies (S) al descender y acercarnos al bosque (ver Ruu/litdoJ). [Diversiey specua oE herbs and shrubs (Shannon-Weaver 
index, H) calculared descending (O ~ 140 m, gray alrow poínring down) and a.scending (O f- 140 m, central figure, gray arrow 
poiming up) along rhe slope (axis y). The specrra were calculared for transeccs parallel ro rhe slope and locued every 6 m (O. 6, 12, 
18. 24 and 30 ro) along rhe axis perpendicular (x) ro rhe slope (see 1egend and types of symbols). The hars figure shows the number 
of plant species every 2 ro for al1 transecrs combined and rhe line-ar funcríon (gray ¡¡oe) emphasizes rhe decrease of the number af 
plant species (S) goiog downslope and approaching rhe foreS[ (see RwtlttJdos).) 

Ordenación y segregación espacial cuadrados en que subdividimos la parcela. (fig. 
de clases de individuos de P. uncinata 19). Por lo tanto, necesitaríamos medir nuevas 

variables ambientales para explicar la distribu­
Sólo la variable posición a lo largo del eeotono ción, tamaño y edad de las distintas clases de 
(y, y') fue significativa (p '" 0,05) en el OCCA Rl individuos de P. rmcinata. así como la cobertura 
usar como variables abióticas los tipos de sus­ de herbáceas y arbustivas. El eje 1 está determi­
trato y las coordenadas espaciales de los 115 nado claramente por la posíción a 10 largo del 
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ecotono (y, y2; ambas variables se representan predominan en el sorobosque R. ferrugineum, "­
superpuestas dada la proximidad de sus vecto­ my-rtillm y F. gautieri; mientras que en el límite 
res) (fig. 19). Sin embargo, el gradiente de del árbol y los paseos, aparecen asociados plán­
situación de los cuadrados de 6 m x 6 m en que rulas (SE) y D. octopetala (figs. 5, 17 Y 19). El 
subdividimos la parcela no fue tan nítido como eje Il estaba relacionado positivamente con 
en orros ecoronos estudiados (p. ej. Ordesa, individuos pequeños (S, SE) separándolos de los 
CAMARERO & GUTIÉRREZ, daros no publica­ grandes (A, P), por lo que podría ser un gra­
dos). El eje 1 separa las clases de individuos y diente de tamaño de los individuos de P uná­
las cobercuras de vegetación en el mismo orden nata (fig. 19). Los árboles muenos (D) aparecí­
que describimos previamente: en la zona infe­ an en zonas intermedias del ecoeono y 
rior del ecorono (dentro del bosque o en su localizados entre individuos grandes y peque­
Iímire) abundan adulros (A) y vásragos (S) y ños (figs. 5 y 19). 
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Pig. 19. Diagrama de ordenación basado en un DCCA (Análisis Canónico de Correspondencias sin tendencia) en el que se muestran: 
el vecmr(flecha negra) de la única variable abiótica significariva (p:5 0,05), la posición a lo largo de la pendiente o altitud -y-y-, res­
peCto de los ejes principales 1 (horizontal) y II (vertical); la posición media de las variables bióticas de densidad, estructura y edad esri­
mada de las distinros clases de árboles en el diagrama (A - adultos, P - jóvenes. S - vástagos, SE - plántulas. y D - muertos) y la posición 
de los 115 cuadrados de 6 m x 6 ro (círculos de diferente tamaño y en distinta intensidad de negro o gris. señalados con flechas grises) 
en que subdividimos la parcela de acuerdo a la ordenación (agrupados en bandas de 36 m descendiendo por el eje y señaladas en el grá­
fico, p. ej. y:5 36, etc.). También se indica la posición de orras variable bióricas referidas al sotobosque (en cursiva y negrita), las cober­
ruras de: D. Ddope/ala (Do), R. !errflgiTlellm (RIJ. F. gau/ieri (Fg) y V. myrlillllJ (Vm). [Ordina[ion diagram based on a DCCA (Derrended 
Canonical Correspondence Analysis), showing: che vecror(black arrow) of [heonly abio[ic significant variable (p:5 0.05), [he posicion 
along rhe slope or e1evation -y, y-, respecr rhe ordinarion axes 1 (horizontal) and II (vertical); [he mean posidon of [he biodc variables 
ofdensity. srructure and estimated age for the different classes of individual (A - adults, P - poles, S - saplings, SE - seedlings, and D ­
clead individuals), and [he position of the 115 6 m x 6 m quadrars (circ1es ofdifferent size and gray imensity, signalecl by gray arrows) 
rhar formed the plo[(rhe quadra[s are grouped in 36 m bands descending along rhe axis yand signaled in rhe figure, e. g.y.$ 36, etc.). 
The position of orher bio[ic variables of rhe understoty cover (italic and bold leners) in rhe ordination space is also shown, speófically 
rhe cover values of: D. Ddope/ala (Do), R. !erTflgiTlellm (RIJ. F. galltieri (Fg) and V. myrtillflJ <Vm).] 
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DISCUSIÓN 

El límite del bosque estudiado en el Tess6 se 
encuentra a menor altitud (-2350 m) que el 
límite del bosque potencial, que se simaría en 
cocno a los 2500-2550 ro S.n.m., si seguimos el 
criterio bioclimático basado en la posición alti­
tudinal de la isocerma de 10 oC para las tem­
peraturas medias del mes más cálido (TUHKA­
NEN, 1980). Este hecho puede explicarse en 
parte por el efecto de perturbaciones locales en 
esta montaña, como las habituales avalanchas de 
nieve ya que esta ladera tiene un riesgo alto de 
aludes (FURDADA, 1996). Esta isoterma no es 
estática a 10 largo del tiempo (las altitudes esti­
madas para dicha isoterma considerando los 
periodos 1955-70 y 1971-92 fueron -2470 m y 
-2600 m, respectivamente), y no siempre coin­
cide geogtáficamete con la situación de los lími­
tes del bosque (p. ej. los límites perturbados 
localmente o los situados en zonas con inversio­
nes térmicas están a menor altitud que la isOter­
ma de 100 C; véase KORNER, 1998). Por eseas 
razones, sólo puede considerarse una aproxima­
ción bioclimática, que carece de mecanismos 
ecológicos claros que expliquen su posición ade­
cuadamente (TUHKANEN, 1980). Recientemen­
te, se ha destacado la importancia de la tempera­
rura del suelo sobre el crecimiento de las raíces y 
la delimitación de la forma arbórea (KORNER, 
1998). Esta última hipótesis considera a la for­
ma de crecimiento árbol adecuada para crecer 
verticalmente y captar luz, lo que, en el límite 
del bosque, conlleva el acoplamiento térmico 
con las temperaturas más bajas por encima de la 
capa de nieve y el enfriamiento del suelo debido 
a la copa del árbol que impide el calentamiento 
por radiación (ejemplo de retroalimentación 
negativa). Sería necesaria la integración de anti­
guas y nuevas investigaciones ecofisio16gicas 
(TRANQUlLLJNI, 1979; HADLEY & SMITH, 1986; 
KORNER, 1998) junro a enfoques demográficos 
(KULLMAN, 1979; PAYETIE & FILlON, 1985; 
LLOYO, 1996) para explicar satisfactoriamente la 
situación del límite del bosque. 

Este eeotono muestra cierta complejidad espa­
cial y, a diferencia de otros (p. ej. Ordesa), no 
muestra disrrjbuciones claras de las clases de 
individuos de P. rmciIJata a lo largo del ecotono. 

Esto explica las pocas correlaciones significati­
vas obtenidas entre las densidades de clases de 
individuos, debido a que, al ascender, no apare­
cen individuos de P. uncinata cada vez más 
pequeños de forma secuencial (fig. 5). Destaca 
la separación entre plántulas y adultos que apa­
recen agregados. Las plántulas se concentran 
por encima del límite arbóreo y los adultos 
abundan en la proximidad del límite del bos­
que, respectivamente, en los extremos opuestos 
del <corono (figs. 4, 5 Y 9). Hemos pueseo de 
manifiesto la existencia de subbandas alargadas 
paralelas a la máxima pendiente (eje y de la par­
cela) e incluidas en bandas mayores apreciables 
en forografías aéreas (figs. 4, 6 Y 7). Eseos 
«(corredores o bandas forestales» pueden consi­
derarse el resulrado de los efectos de aludes de 
nieve sobre ellímire del bosque a distintas esca­
las: las subbandas aparecen a una escala menor 
comparable al tamaño de la parcela (0,5 ha $) y 

las bandas mayores se observan en una escala de 
paisaje (> 0,5 ha). Este es un ejemplo de retroa­
limentación positiva, ya que la nieve «limpia» 
con una frecuencia elevada estas zonas cóncavas 
y empinadas impidiendo la formación de bos­
que, cuya presencia prevendría el desencadena­
mienro de avalanchas (FURDADA, 1996). 

Las distribuciones de diámecro a 1,3 m de altu­
ra y de altura para los individuos vivos indican 
una morcalidad constante y un reclucamiento 
continuo (fig. 8), aunque esca afirmación debe 
corroborarse con la estructura de edades (HETT 
& LOUCKS, 1976). Es una población demográfi­
camente inestable, debido a la predominancia 
de individuos pequeños (SE + S), aunque no 
necesariameme jóvenes. Aunque no se indican 
en este trabajo (CAMARERO & GUTIÉRREZ, daros 
no publicados), los coeficientes de correlación al 
comparar diámeccos basal y a 1,3 m de altura 
entre sí y con la altura de los árboles fueron 
menores para Ordesa que para el límite del bos­
que localizado en el Tessó debido a la abundan­
cia de individuos arbustivos (kmmmho/z) en el 
primer ecotono, los cuales no deberfan incluirse 
en futuros análisis de correlación. 

La variación espacial de la alcura de los indivi­
duos vivos es gradual. como la de otras variables 
de tamaño (Db). y puede asimilarse a estructu­
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ras espaciales descritas por DUTIllEUL & LEGEN­

DRE (1993) como gradientes verdaderos, caracteri­
zadas por la mayor importancia de la heteroge­
neidad de medias respecto a la de varianzas 
(figs. 11, 12 Y 13). Este gradiente verdadero se 
caracrériza por una tendencia a gran escala debi­
da a una variación gradual y monótona de la 
altura de los árboles a lo largo del ecotono. 
Según eS[Qs autores, la aparición de un gradien­
te verdadero se explica básicamente por el efec­
to de variables ambientales más que por autoco­
[relación espacial local o a pequeña escala 
(LEGENDRE, 1993). Es decir, en nuestro caso el 
gradiente altitudinal sigue la tendencia evjden­
te de menor altura al ascender por el ecorono 
bosque 5ubalpino-pasros alpinos. Sin embargo, 
la disminución de varianza de las alturas de los 
árboles en ambos ecotonos, calculada para 
ambas escalas espaciales (6 y 10 m), indica la 
entrada a zonas donde la altura es más homogé­
nea (6g. 11). Este descenso de la varianza señala 
con claridad el comienzo del bosque (valores de 
y > 110-120 m), en el que predominan árboles 
grandes de alturas similares que forman man­
chas de -30 m de radio medio (figs 5, 11 Y12). 
Se ha hallado un gradiente falso caracterizado 
por la mayor importancia de la heterogeneidad 
de varianzas en un ecotono análogo en Ordesa, 
en el que los individuos arbustivos tipo krmnm­
holz caracterizaban bruscos cambios de altura de 
P. rmcinata a 10 largo del ecotono, en parte debi­
dos a los fuertes vientos locales. 

Las variables medidas para individuos vivos de 
P. uncinata pueden dividirse en tres grupos en 
cuanto al tipo de variación espacial que descri­
ben a lo largo del ecotono: existen variables 
estructutales (Db, Dbh, altura) que recogen la 
variación en gradiente o a gran escala (p. ej., los 
árboles son más pequeños al ascender) con un 
tamaño medio de influencia cercano a los 50 m, 
otras recogen variaciones a pequeña escala (edad 
estimada) o sea las manchas de árboles similares 
(grupos de edad similat de tamaño próximo a 
1S m) y, finalmente, otras muestran ambos 
tipos de variación (cohortes de acículas), for­
mando grupos o patches con valores similares de 
la variable considerada pero, a la vez, siguiendo 
una tendencia decreciente, de escala espacial 
mayor (> 15 m), al ascender (figs. lO, 12 Y14). 

El tamaño de los individuos de P. rmdnata, 
expresado por las variables estructutales (Db, 
Dbh, alcora, ete.). está. influido por las vatiables 
ambientales de forma distinta a la regeneración. 
El gradiente de tamaños al ascender estatía en 
concordancia con el aumento del estrés (dismi­
nución de la temperatura, aumento de la veloci­
dad del vienco). Sin embargo, la edad estimada 
de los individuos aparece a manchas (patehes) 
(figs. 10 y 14), lo que indicaría pulsos de rege­
neración, posiblemente como consecuencia de 
periodos cUmáricos benignos durante varios 
años, favorables para el establecimiento de nue­
vos individuos. El número de cohortes de adcu­
las vivas recoge ambos procesos, al estar situa­
dos en manchas los individuos de edad próxima 
pero, a la vez, siguiendo el gradiente de menor 
tamaño al ascender en altitud. 

Demro del ecotono, no aparecieron fronteras 
para ninguna clase de individuos de P. rmcinata 
utilizando tres grupos de variables (densidad, 
variables estructurales y edad estimada) de for­
ma aislada o superponiendo los elemencos de 
fronteras (BEs) obtenidos para cada tipo de 
variables (fig. 15). Sí se generaron muchos BEs 
aisaldos y varios Jubgraphs (grupos de BEs conti­
guos) alargados, paralelos a la pendiente (p. ej. 
para las variables estructurales de los vástagos, 
S; fig. 15). Estas estructuras no forman fronceras 
propiamente dichas pero indican que existen 
cambios importantes perpendiculares a ellas y a 
la pendiente. Estos cambios enfatizan de nuevo 
el posible efecco modelador de los aludes para 
crear pasillos densos de P. uncinata y corredores 
con menos individuos vivos y/o con árboles más 
pequeños o más jóvenes. Existe una serie de 
estadísticos para cuantificar el solapamienco 
encre fronteras de distincas variables (FORTIN et 

al., 1996), que pueden aplicarse en el fururo 
para detectar procesos subyacentes que generan 
y mantienen los elementos de frontera detecta­
dos para distintos tipos de variables relaciona­
das (FORTIN, 1992; 1997). 

La forma del diagrama rango-abundancia y su 
ajuste a una función logarítmica permite consi­
derarlo próximo a una serie logarítimica (fig. 
16), en la que abundarían especies poco repre­
sentadas debido al efecco predominante de 
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algún faceor ambiental sobre la comunidad 
(MAGURRAN, 1989). Este facror puede ser cli­
mático ya que el ecotono bosque subalpino-pas­
tos alpinos se sitúa en un ambiente estresante 
con bajas temperaturas, un coreo período vege­
tativo, fuertes vientos y frecuentes e intensas 
nevadas (TRANQUILLlNI, 1979). De nuevo rea­
parece la heterogeneidad espacial también en la 
riqueza y diversidad de herbáceas. Existen 
mayores valores de ambas variables en la zona 
de pastos alpinos cercana al límite del árbol 
(parte más elevada del ecotono, fig. 18). La 
ordenación separa claramente la zona de pastos 
por encima del límite del átbol, donde predo­
minan las plántulas (SE) y D. octopetala frente a 
la abundancia de individuos grandes (adultos, 
A) y vástagos (S) cerca del bosque, en la zona 
inferior, junto a densas matas de R. ferrl/ginemn 
acompañadas por V myrtiltltS y F. gautieri (figs. 
5,17y19). 

Estos resultados coinciden plenamente con 
otros estudios. Las plánculas heliófilas de P. 
1Incinata sólo consiguieron establecerse cerca del 
lími te del bosque en los claros de las compactas 
matas de R. ferruginemn. PORNON & DOCHE 
(1995) describen cómo R. [errugineum forma 
densas matas, de altura media en tOrno a 0,5 m, 
capaces de impedir el establecimiento de ouas 
plantas. Un ejemplo similar se ha descrito para 
Aretostaphylos uva-ursi, capaz también de coloni­
zar suelos erosionados y formar densas matas 
(BAUDIÉRE & FRDMARD, 1988). 

Los resultados aquí descritos concuerdan con los 
factores favorables para la regeneración de P. 
rmcinata descritos por PUIG (1982) en los Piri­
neos Orientales: baja densidad de árboles, baja 
cobertura herbácea, poca competencia por la 
luz, suelos poco compactados y húmedos y poca 
presión ganadera. Estos factores deben conside­
rarse básicos pero sus efectos pueden cambiar 
mucho en una situación limitante y distinta del 
bosque típico de P. uncinata como es el ecotono 
bosque subalpino-pastoS alpinos, donde el cli­
ma adquiere una importancia mayor. En el eco­
[Ono esrudiado, las plánrulas aparecen mayori­
tariamente en el denso tapiz de D. oC!opetala, por 
encima del límite arbóreo y sobre sustratos de 
materia orgánica o tierra fina. 

La escala de muestreo (- 0,5 ha) parece ade­
cuada para describir e inferir los procesos 
temporales subyacentes que producen la 
estrucrura espacial descrita. Estos procesos se 
resumen en la interacción clima-poblaciones 
de P. rmcinata. Un clima más favorable para la 
reproducción de P. rmcinata puede incremen­
tar la regeneración y posterior colonización 
de pastOs alpinos. Estas manchas de pinos 
serían «modeladas» por los aludes producien­
do grupos alargados de árboles. Potenciales 
cambios climáticos en los Pirineos, como el 
detectado aumento (+2,11 OC) de temperatu­
ras mínimas diarias (BOCHER & DESSENS) 
1991), podrían provocar efectos opuestos. El 
ecotono podría descender debido a un aumen­
to en la frecuencia e intensidad de los aludes, 
aunque el efecto previsible del calentamiento 
sería un aumento de regeneración por encima 
del límite del bosque (PAYETTE & FILIDN, 

1985) o bien de cambio de forma de los indi­
viduos de P. rmállata, pasando por ejemplo de 
formas arbustivas a otras arbóreas (LAVOIE & 

PAYETTE, 1992). 

La abundancia de individuos muertos de P. 
rmcinala en la parte media del ecotono podría 
ser reflejo de una antigua ascensión altitudi­
nal del bosque. El ecotOno estudiado pudo 
ascender en épocas pasadas próximas en el 
tiempo (siglos XIX-XX), pues los restos de 
muertos estaban bien conservados. Unido a la 
escasa intervención humana local reciente, 
todo esto podría indicar episodios climáticos 
favorables para la regeneración y el crecimien­
to de P. rmcinata (ascensión dellímire del bos­
que) alternados por otros desfavorables que 
aumentaron la mortalidad (descenso del lími­
te forestal). Esras hipótesis deben ser confir­
madas por estudios dendroecológicos para 
reconstruir el clima y la dinámica de las 
poblaciones de P. rmánata en el ecotono bos­
que subalpino-pastos alpinos (GUTIÉRREZ et 
al., 1998). La dimensión temporal (proceso) 
debe completar la descripción espacial 
(patrón). La dinámica temporal de los proce­
sos ciene su expresión en la ocupación y orga­
nización del espacio. Dicha dinámica debe 
complementarse con la descripción del patrón 
espacial generado. 
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CONCLUSIONES 

La estructura espacial descrita y la aparición de 
pocas fronceras claras y su forma paralela a la 
pendiente subrayan: 

(i) la heterogeneidad espacial del eeotona bos­
que subalpino-pasros alpinos; 

(ii) la impof(ancia de procesos naturales (alu­
des) que actúan en la dirección paralela a la pen­
diente y producen bandas boscosas alargadas 
(FuROAoA, 19%). 

Para hacer generalizables alguna de estas con­
clusiones (i) deberían iniciarse estudios intensi­
vos de este tipo en diversas parcelas en los Piri­
neos para aumentar así la replicación. El 
eeotona bosque subalpino-pastos alpinos descri­
to correspondería a una zona de transición 
caracterizada por cambios graduales (p. ej. la 
almea de los individuos vivos de P. uncinata). 
Estrictamente no sería un ecotono (zona de ten­
sión o diferencia brusca entre las comunidades 
separadas) o limes convergens sino una ecoc/ina o 
limes divergens (VAN LEEUWEN, 1966; VAN DER 
MAAREL, 1990), aunque VAN DER MAAREL 
(1976) considere el límite forestal altitudinal 
un caso de ecotono especial (limes extre1!lus). 
Hemos caracterizado la ecoclina por la existen­
cia de pequeñas zonas de cambio (subgraphs) y la 
ausencia de fronteras grandes y consistentes, 
debido a la gran heterogeneidad espacial. En la 
ecoclina, la vegetación es rica y heterogénea, los 
gradientes espaciales son graduales y no brus­
cos, formando patrones espaciales de grano fino 
y límites sinuosos entre las comunidades (VAN 
OER MAAREL, 1990). Además, es típica de gra­
dientes topográficos como el aquí estudiado 
(laderas con pendiente elevada). En teoría, los 
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