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ESTRUCTURA ESPACIAL DE UN ECOTONO BOSQUE
SUBALPINO-PASTOS ALPINOS EN EL TESSO DEL SON
(Pirineos Centrales) FORMADO POR BANDAS
ALTTTUDINALES DE ARBOLES

JEsUs JuL1o CAMARERO* Y EMILIA GUTIERREZ*

RESUMEN

El limite altitudinal del bosque y los pastos alpinos forman los limites inferior y superior del ecotono
bosque subalping-pastos alpinos, respectivamente. El objetivo es la descripcién espacial de este ecoto-
no, en un sitio poco afecrado por percurbaciones humanas locales (Tessé, 42° 36’ N, 01° 03’ E), para
inferir los procesos que generaron su estructura espacial. Este ecotono estd compuesto por Pinus unci-
natz y su limite alcitudinal se sitda a ~2350 m snm. Se midieron la localizacién (coordenadas x e ) y
varias caracteristicas {didmecros en la base ~Db—y a 1,3 m —Dbh—, altura, edad estimada, etc.) para
cada drbol dentro de una parcela recrangular (30 m x 140 m) paralela a la mdxima pendiente y cruzan-
do el ecatono. La estructura espacial se describié mediante cuatro grupos de técnicas: (7) andlisis del
patrén de puntos, (i) andlisis del patrdn de superficies, (4if) deteccidn y descripeién de fronteras (Jwssi-
ce-wombling), v (iv) ordenacién de 115 cuadrades de 6 m x G m en que se subdividié la parcela de
acuerdo a su posicidn en el ecotono y al tipo de individuos de P. ancinata (adultos, j6venes, vdstagos,
pldntulas y muertos) y de plantas (arbuscos y herbidceas) que contenian. El limite del bosque se sitda
bajo el limite forestal potencial marcado por la isoterma de 10 °C para la temperatura media del mes
mis cdlida. A lo largo de la pendiente, las pldntulas de P. #ncinata aparecen agregadas por encima del
limite del drbol, 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 Rbodedendron ferva-
gineum acompafiadas por Vaccininm myrtillts sobre un sustraro de materia orgdnica. La ordenacién con-
firma estos resultades colocando a los individuos muertos en una posicién intermedia, La variacién a
lo largo del ecotono de diversas variables estructurales para los individuos vivos de P, wncinata (p. €j. la
altura) es gradual, formando un gradiente verdadero. Se describieton tres tipos de estructuras espacia-
les: tendencia a gran escala espacial a lo largo del ecotone (variables altura o Db), manchas (variable
edad estimada) y una combinacién de ambos tipos (variable nimero de cohorres de aciculas vivas).
Aparecen bandas alargadas de drboles gue generan grupos pequefios de elementos de froncera, siendo
ambas estructuras paralelas a la mixima pendiente. También existe variacién espacial de riqueza y
diversidad de plantas (arbustos y herbdceas) en esta misma direccién. Estas bandas han sido produci-
das por las avalanchas de nieve. El clima (nieve y temperatura) podria explicar la estrucrura espacial
actnal de este ecotono.
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SUMMARY

Altirudinal timberline and alpine pastures form the lower and upper limits of alpine forest-pasture
ecotones, respectively. Our objective is the spatial description of this ecotone in a site lictle affected by
local human disturbances (Tessé, 42° 36" N, 01° 03’ E) to infer the processes that generated its spatial
structure. This alpine forest-pasture ecotone is composed by Pinws uncinata and its timberline is loca-
ted at ~2350 m asl. We measured the location (x and y coordinates) and several characeeristics (diame-
ters at the base —Db— and ac 1.3 m —Dbh—, height, estimated age, etc.) of every tree inside a rectangu-
lar (30 m x 140 m) plot parallel co the maximum slope and crossing the ecotone. Spatial scructure was
described using four groups of techniques: (f) point pattern analysis, (iz) surface pattern analysis, (47)
detection and description of boundaries (Jattice-wombling), and (iv) ordination of 115 (6 m x 6 m) qua-
drats forming che plot according co their position throngh the ecotone and the type of P. uncinata indi-
viduals (adults, poles, saplings, seedlings and dead individuals) and plants char they contained. The
forest limit was located below the potential limic defined by the 10 °C isotherm for the mean tempera-
cure of the warmest month. P. #ncinatz seedlings were aggregated along the slope and appeared above
the treeline, where Dryas octoperala dominaced. Big trees (adults) appear near or inside the forest, where
the understorey was dominated by dense mats of Rbododendron ferruginesm with Vaccinium mystillns and
organic marter substrate. The ordination confirms these results and arranges dead individuals in an
intermediate position. The variation through the ecotone of several structural variables for living P
rncinata individuals (e. g. height) is gradual and forms a true gradienc. We describe three rypes of spa-
tial structures: large-scale spatial trend across the ecorone (variables height or Db), pacches (variable
estimated age) and a combination of both types (variable number of cohorts of living needles). We des-
cribe the existence of long forest corridors thar generare small groups of boundary elements, being
both structures parallel to the maximum slope. There is also spacial variacion of plant (shrubs and
herbs) richness and diversity in the same direction. These bands have been produced by snow avalan-
ches. Climate (snow and temperature) could explain cthe present spatial structure of this ecotone.

Key words: ecotone, timberline and treeline, spatial patcern, ordination.

INTRODUCCION

Desde 1980 hasta la acrualidad se ha detecrado
un aumento de la temperatura del aire en obser-
vaterios de alta montafia de Europa occidental
debido al incremento de las temperaturas mini-
mas diarias (Dfaz & BRADLEY, 1997). Las
poblaciones de drboles situadas en el limite de
distribucién de una especie se consideran sensi-
bles a cambios ambientales incluidos los cam-
bios climdticos (BRUBAKER, 1986). Por otro
lado, los ecotonos son zonas de transicién entre
comunidades distintas y se suponen indicadores
potenciales de dichos cambios ambientales
(pasados o recientes) a nivel de poblacicnes y
comunidades (HANSEN & D1 CAsTRI, 1992). Las
especies responden de forma individual a cam-
bios ambientales rales como la variabilidad cli-

mdtica y sus respuestas no sélo dependerdn de.
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su fenotipo y estrategia reproductiva, sino de
posibles inercias de las poblaciones en su res-
puesta debidas a adaptaciones frente a climas
adversos o a cambios de morfologia como el
paso de formas arbustivas a arbéreas y viceversa
{KULLMAN, 1990; WooDWARD, 1990; LAVOIE
& PAYETTE, 1992). En este trabajo, describime:
la estructura y el patrén espacial del ecotonc
(ecotono bosque subalpino-pastos alpinos) que
separa el limite altitudinal del besque subalpi-
no (timberline, limite del bosque denso) y el
limice inferior de los pastos alpinos, incluyendo
el limite de los individuos arbdreos (treeline,
individuos con pies verticales de altura minima
igual a 2 m). En resumen, estudiaremos un eco-
tono que representa un limite de distribucién
alticudinal de Pinws uncinata Ram. y, a la vez,
conscituye un indicador potencial de las varia-
ciones climdcicas en la alta monrafia.
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Clisicamente, se ha considerado la isoterma de
10 °C para la temperacura media diaria del mes
mds ¢élida (suele ser julic en los Pirineos) como
una buena aproximacidén al limite alctitudinal
(DAUBENMIRE, 1954; WARDLE, 1971; TRAN-
QUILLINI, 1979; GRACE, 1989) o laritudinal
(MIkoLA, 1962; KuiiMaN, 1979) del bosque
dada la coincidencia geogrifica entre ambos.

A.BAJAS TEMPERATURAS thipsiesis de Michaclic 1934).

MikoLa (1962) enconcréd una buena correlacidn
encre el crecimiento radial de Pinws sylvestris en
su limite latitudinal y la temperatura media de
julio. Este hecho destaca la imporrancia de la
temperatura del aire para determinar la posi-
cién del limite del bosque (figs. 1. A. y 2). La
hipétesis de MICHAELIS (1934) explicaria la
relacién entre las temperaturas del verano y el

B. VIENTO + BAJAS TEMPERATURAS iHadley & $mith 1986},

BREVE Y FRIA ESTACION DE CRECIMIENTC) (ahitud elevada, lemperaluras del aire bajas,

frecuentes heladas, brodacidn Landia, dehciencias de maeria orginica. breve verana)

EXPOSICION

MADURACIAN INCOMPLETA DE BROTES ¥ AC{CULAS I

VIENTO 4ripido y conwanic)

<
ABRASIGN
ABRASION EOLICA TEMPERATURA DE ACICULAS
Carmnire de nieve y dedruccion de caticula)
ESCASA PROTECCION CUTICULAR {reducida ia cuticular a lg piracidn} |
i | MADURACION ESTIVAL DE LA CUTICULA |

ELEVADA DEMANDA EVAPORATIVA {fuenc radicacidn, elevadas Iemperatucas de aclculas,

intenso vieali, bajax previones atmesféricas de vapor de agua)

TRANSPIRACION INVERNAL

LIMITADA TOMA DE AGUA
{suelo conpelaso)

I DESECACION Y MUERTE DE ACICULAS I

PERDIDA DE AGUA INVERNAL A TRAVES DE La CUTICULA

OFSFECACION INVERNAL (daioy pot sequfa -génlida de agua a través e euticula- debida a
nelubn) Y MUERTE DE ACICULAS

Fig. 1. A. Esquema causal de procesos (dentro de cuadros negros) y mecanismos conducentes a la desecacién y muerte invernal de
aciculas de coniferas en el limite del bosque (medificado de TRANQUILLINI (1979) segin la hipéresis inicial de MICHAELIS (1934)
después reformulada por WARDLE (1971, 1974)). El agente causal principal son las bajas cemperaturas aéreas (veranos breves y frios)
por encima del limite del bosque debidas a la elevada altirud {o laticud) y a la propia ausencia de 4rboles, capaces de modificar el
micraclima. Los factores ambientales {rodeados por cuadros grises con esquinas redondeadas) estdn sicuados donde intervienen a lo
largo de la secuencia causal del esquema. B. Esquema hipotético sobre los efectos del vienco en la desecacidn y muerce de s eiculas de
coniferas del limite del bosque (modificada de HADLEY & SMITH, 1986). Estas autores (HADLEY & SairH 1983, 1986, 1937, 1989)
enfacizaron el efecto abrasivo y desecante de los fuertes viencos que soplan por encima del limite del bosque. Obsérvese que este
esquema puede inserearse en el primer cuadro {(A) en el punto sefialado por el simbolo [(B) =1 o conectarse con B {simbolo £).
Simbolos como en A. [Causal scheme of processes (inside black squares) and mechanisms driving to needle desiccacion and wincer
dearh of timberline conifers {modified from TrANQUILLIN {1979} following che initial MICHAELIS hy pothesis (1934), later reformu-
lated by WaroLE 1971, 1974). The main causal agenc is Jow air cemperarure (short and cold summer) abave timbetline due co high
elevation {or laritude) and the absence of trees, chat are able 1o modify their microclimate. The environmental factors (inside gray
squares wich curved corners) are locared where they intervene along the schemaric causal sequence. B. Hypothetical scheme regar-
ding the effects of wind on needle desicearion and deach of timberline conifers (modified from HADLEY & SMITH, 1986). These auc-
hors (HADLEY & SsiTir 1983, 1986, 1987, 1989) emphasized che abrasive and desiccating effect blowing above timberline. This
representarion can be inserced in che firse schemaric represencation (A) in the poine signaled by che symbol {(B)*=>1 or connect both
schemes in B (symbol =). Symbols as in A.]
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limite forestal de las coniferas debido a una
incompleta formacién de la cuticula durante
veranos cortos y frios. La incompleta formacién
de la cuticula favoreceria la transpiracién exce-
siva, la cual junto a los suelos congelados y el
aire seco causarfan cierto esceés hidrico provo-
candoe la muerte de aciculas durante el invierno
(WARDLE, 1971; TRANQUILLINI, 1979; fig. 1.
A)). Geogréficamente, esto se manifiesta como
un descenso de la altitud mdxima del limite
forestal en zonas con influencia ocednica, como
son las islas (fig. 2.A.) o, a mayor escala, el
hemisferio meridional respecto al septentrional
(figs. 2.B. y C.). También se observa este des-
censo del limice del bosque en los bordes exce-
riotes de ciertas cordilleras, con mayor influen-
cia ocednica, como el caso de los Pirineos, donde
desciende de una altitud mdxima de 2500 m en
la parte central a los 2300-2400 m en las zonas
occidental y oriental (CARRERAS ef af., 1995).
Las temperaruras mdximas estivales menos ele-
vadas en las dreas con influencia ocednica que en
zonas continentales a similar altitnd y lariend
impedirfan la formacién complera de la cucicula
{WARDLE, 1974).

Una de las tendencias generales evidentes al
ascender en altitud es un descenso de la altura
media de la vegeracién (FRIEND & WOODWARD,
1990). El efecto de las bajas temperaruras serfa
menot en las formas postradas o arbustivas
(brummbolz), ya que su menor altura permite
elevar la temperarura de sus meristemos respec-
to a la del aire como hacen plantas alpinas almo-
hadilladas {GRACE, 1989). Otros autores enfaci-
zan el efecto desecance de los intensos vientos a
través de la abrasion y el desgaste de la cuticula,
lo que favoreceria una cranspiracién excesiva
(HADLEY & SMITH, 1983; 1986; 1987; 1989)
(fig. 1. B.).

Ambas explicaciones se complementan pero no
bastan para explicar los mecanismos que con-
trolan dénde y ¢6mo aparecen los limites del
drbol {en este contexto, un irbol es un indivi-
duo lefioso erecto con una altura minima verci-
cal que varfa de 1 a 3 m segfin el autor) y del
bosque a nivel mundial, adn teniendo en cuenta
las complejas interacciones (temperatura, vien-
to, nieve, crecimiento, regeneracién). Por ello,
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los enfoques ecofisiolégicos y autoecolégicos a
nivel de individuos (TRANQUILLINI, 1979; GIL-
PELEGRIN, 1993; fig. 1) han pasado a ser com-
pletados por trabajos demogrificos basados en
poblaciones y comunidades, en los que se estu-
dian procesos de regeneracién y crecimiento
desde la ecologia y la palececologia (KULLMAN,
1979; PAYETTE & FILION, 1985; SZEICZ & MAC-
DoNALD, 1995). Por ejemplo y respecto a la
regeneracién, es importante descacar que para
muchas poblaciones de coniferas préximas a su
limite alcitudinal, disminuye el peso medio de
las semillas, el ndmero de semillas dispersadas
por metro cuadrado y la capacidad germinativa
en comparacién con poblaciones a menor alti-
tud (TRANQUILLINI, 1979).

El estudio del espacio como variable fundamen-
tal es necesario para encender cémo cambian las
poblaciones (MARGALEF, 1991). Asi, el bosque
denso o grupos de drboles («islas de bosque»)
tienen claras vencajas sobre individuos aislados
ya que modifican su microclima (retroalimenta-
cién positiva) reduciendo el efecto adverso de
los extremos climndcicos y mejorando las condi-
ciones para el crecimiento y la regeneracién
(TRANQUILLINI, 1979). La descripcién de la
estructura o patrén espacial permite inferir los
procesos temporales que la generaron (LEGEN-
DRE & FORTIN, 1989). Pocos estudios sobre el
ecatono bosque subalpino-pastos alpinos han
considerado la heterogeneidad espacial como
factor bdsico que influye en el crecimiento y la
supervivencia de los drboles aunque algunos
autores han dESCfiID someramente la estructura
espacial (VEBLEN, 1979; DENDALETCHE, 1987).

P. uncinata forma la mayoria de los limites alti-
tudinales del bosque en los Pirineos (CANTE-
GREL, 1983). Se considera una especie pionera y
heliéfila (BOSCH et af., 1992; CEBALLOS & RUlz
DE LA TORRE, 1979). Sus pldnrulas resisten bien
las heladas, incluso con poca proteccién nival
(FREY, 1983). Sus limites altitudinales del bos-
que descienden en zonas con influencia ocednica
o sobre suscratos calcdreos y alcanzan altitudes
méximas (2500 m) en los Pirineos Cencrales
bajo condiciones concinentales (CARRERAS ¢t /.,
1995). Durante el Tardiglaciat, el limite del
bosque se situaba a 1700 m en los Pirineos Cen-
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Fig. 2. A. Mixima alticud {m s.n.m.) de limites del bosque naturales en las monrafias del mundo comparados con su respectiva laci-
tud {°). Se representan algunos datus procedentes de islas, donde la influencia ocednica es mayor (eridngulos negros). Datos de N,
América (tridnguios grises) y Escandinavia de DAUBENMIRE (1954) y KULLMAN (1979}, respecrivamente. El resto de los datos son de
elaboracién propia o bien proceden de WARDLE {1974). Las figuras inferiotes represencan [a temperatura media diaria del mes més
chlido (°C) respecto a la [aticud (B} y a la alvitud (C) para un gran conjunto de observatorios clim4rticos de los hemisferios Norte
(simbolos blancos) y Sur {simbolos negros), segiin datos climiricos de MOLLER (1982). Tanto el limite forestal come la temperatura
media del mes mids célido suelen ser inferiores, para la misma altitud y altitud, en zonas del hemisferio Sut, donde la proporcién
encre la superficie de océancs y continentes es mayor y la conrinencalidad menor. En la figura A se sefiala la posicién (altitud y lari-
tud} del limite forestal estudiado (Tessd) con linea punteada. Este mismo cipo de linea representa una temperacura media del mes
mds cdlide de 10° C frente a la lacicud (B) y altirud (C) del Iimite estudiado. En [as figuras A y C, se muestra la alticud de la isoterma
de 10 °C del mes mis cilido (julio, linea discontinua) para los Pirineos espafioles, que se sitda a los 2438 m snm en pramedio (DEL
BARRIO ¢t al., 1990). Esta isoterma se considera una aproximacién bioclimdrica al limite porencial del bosque, [Maximum elevarion
{m a.s.l.) of nacural timberlines in world mountains compared with their respective laticudes (). Some data from islands, where oce-
anic influence is greater, are shown (black triangles). Data from N. America (gray triangles) and Scandinavia from DAUBENMIRE
(1954) and KuLLmaN (1979), respectively. The rest of dara are our own measurements or dara taken from WARDLE (1974). The
lower figures show average daily remperature of che warmest month (*C) compared with latitude (B) and elevation (C) for a great
set of climacic observartories in the norcheen (white symbols) and sonthera hemispheres (black symbols); daca from MiLLer (1982).
The timberline and the average daily temperature of the warmest month are usually lower, considering the same elevation and lati-
tude, in sourhern hemisphere areas, where the proportion between the surface of oceans and conrinencs is greater and the continen-
cality is reduced. The posicion {elevation and latitude) of the scudied eimberline (Tesss) is shown in figure A (dotted line). The same
cype of line shows an average daily temperature of che warmest month equal ro 10 °C against the lacicude (B) and elevarion (C) of
the scudied rimberline. The average ¢levation (2438 m asl) of the isocherm of 10 °C for che warmest month (july, dashed line} for
the Spanish Pyrenees is shown in figures A and C (DL BARRIO ef o/., 1990). This isocherm is consideted a good bioclimaric approxi-
mation 1o the potential timberline.]
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trales espaiioles (MONTSERRAT, 1992). La es-
tructura altitudinal de este ecotono sigue, en
algunos limites del bosque pirenaico de P, unei-
nata, la secuencia desde formas verticales con
copas cénicas y simétricas en el bosque y en su
limite hasta formas achaparradas arbustivas con
copas asimétricas y extendidas horizontalmente
{krummbolz) por encima del limite arbéreo,
pasando por formas intermedias con pies erectos
y arbustivos, habitualmente con formas en ban-
dera (GIL-PELEGRIN & VILLAR, 1988). En la
actualidad, la mayorfa de los limites forestales
pirenaicos han sido afectados por perturbacio-
nes humanas locales, como talas o incendios
para aumentar la supetficie de pastos. Parece
existir una recolonizacién recience de los pastos
por parte del bosque subalpino (SOUTADE ez #/.,
1982}, debido al descenso de la presién ganade-
ra (GARCIA Ruiz & LASANTA MARTINEZ, 1990;
BAS, 1993) y, quizds, a cambios climdricos.

E! objeciva de este trabajo es describir espacial-
mente ¢l ecotono para después inferir los proce-
s0s que lo generaron. Esta descripcidn espacial
es un pasc previe y necesario para inferir los
procesos temporales que generaron este patrén
espacial, porque la estructura espacial del ecoro-
no condiciona la respuesta de éste a los cambios
ambienrales.

MATERIAL Y METODOS

El limite del bosgue estudiado estd localizado en
el Tess6 del Son, en la zona periférica del Parque
Nacional d’Aigiiestortes y Estany de St. Mauri-
¢i, en los Pirineos Centrales {fig. 3). El ecotono
bosque subalpino-pastos alpinos estd situado a
una altitud media de 2330 m s.n.m., sobre pen-
dientes elevadas (30-40°) y sustratos bésicos. El
recubrimiento arbustivo es imporrante, desta-
cando maras cerradas de aproximadamente 50
cm de altara de Rbododendron ferruginenm L., ade-
mids de Vaccininm myrtillus L. Las herbiceas
dominantes son Festiuca gantieri L.y Dryas octope-
tala L., esta dltima en la zona mds elevada y de
menor densidad de drboles. La vegetacién de
este ecotono es similar a la tipica de un bosque
del piso subalpino de P. #ncinata con sotobosque
dominado por R. ferruginenm (Rhododendro-Pine-
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tum uncinatae, V16O, 1976). El ecotono estudia-
do se comparard con otro situado en Las Curas
(42° 37' N, 00° 02’ W), en la zona de preparque
del P. NI. de Ordesa y Monte Perdido (Pirineos
Centrales), situado sobre sustratos calizos y a
una altitud de 2100 m y que presenta abundan-
tes formas arbustivas o krummboelz siguiendo la
secuencia altitudinal de formas antes descrita
(GIL-PELEGRN & VILLAR, 1988).

4 km

5

42°37' 12" N
01°02' 24" E

"

Y

8 42° 36" 39" N
019 03' 02" E

U

Fig. 3. A. Situacién de la zona estudiada dencra de la Peninsula
Ibérica (esquina superior derecha) y localizacién y alcicud de [a
montafia del Tessé del Son (tridngulo negro) respecto al drea
del Parque Nacional d"Aigiiescortes i Estany de Sant Maurici
(drea limitada por la linea gris). B. Localizacién detallada de la
parcela de estudio {recedngulo negro) en la ladera situada en el
Tess6 orientada al NE y zonas de bosque denso (4reas grises). La
flecha indica el N para codos los mapas. [Geographical locacion
of the studied area in the Iberian Peninsula (upper right cor-
ner) and posicion and elevation of the Tessé del Son mounrain
(black criangle) respect the area of the Aigiiestortes i Escany de
Sant Maurici National Park {delimited by the gmy line). B.
Derailed location of the study plot {black recrangle) placed in
the “Fessé slope with NE aspect (gray areas represent dense
forest). The arrow points N for both maps.]
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El clima en el Tessd es continental y tipico de
una zona subalpina bajo cierta influencia oced-
nica (datos de Esterri 1054 m, 42° 37" N, 01°
07’ E, 1970-97; Cavallers 1733 m, 42° 34" N,
00° 51'E, 1955-72; PLANA, 1985). De acuerdo
con los gradientes térmicos calculados por Pra-
NA (1985) para estaciones préximas, se puede
estimar un descenso de 0,6 °C para las tempera-
turas medias de julio al ascender 100 m. Segiin
regresiones estimadas por DEL BARRIO ef al.
(1990) y cdlculos propios basados en las estacio-
nes antes citadas, la temperaturas medias del
afio y de julio en nuestra zona de muestreo seri-
an 2,5-3,0 °C y 10,6-12 °C, respectivamente.
La precipitacién anual supera los 1600 mm (con
=48% en forma de nieve). El maximo espesor de
nieve estd dentro del rango 1,5-3,0 m. Los vien-
tos predominantes provienen de direcciones O y

NO.

El ecotone estudiado se considera poco afectado
por actividades humanas durance los dltimos
200 afios. Dicha afirmacidn se basa en observa-
ciones de campo, en fotografias aéreas (1946, E.
1:43000; 1957, E. 1:32000; y 1988, E. 1:5000)
y en estudios histéricos de uso del terreno en la
zona (BRINGUE, 1995). No existen restos de car-
bén en los horizontes superficiales del suelo ni
otro indicio de incendios recientes dentro de la
patcela. El paisaje en el Tessd estd compuesto
por bandas de bosque separadas por corredores
de pastos creados por avalanchas en las zonas
céncavas de la ladera. La probabilidad de ava-
lanchas en esta montafia 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) colocadz perpendicularmen-
te al ecotono y con el lado mayor paralelo a la
mixima pendiente, ya que los muestreos para
detectar y describir ecotonos suelen realizarse
perpendiculares a la supuesta zona de médximo
cambio {VAN DER MAAREL, 1976). El camaiio de
la parcela se seleccioné para que comprendiera
en sus l{mites supericr 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, 9) ~lado
SE— estaba localizado cerca de un corredor de
avalanchas con muy pocos pings, mientras que
el lado opuesto ~(x, y) = (0, y)— estaba cerca de
un arroyo pedtegoso. En dicha parcela cartogra-
fiamos rodos los individuos vivos y muertos de
P. gneinata mediante un sisterna de coordenadas
carcesianas perpendiculares (x) y paralelas (3) a
la mdxima pendiente. Para cada individuo
medimos: didmetro basal (Db), didmetro a 1,3
m de altura (Dbh), altura de la rama viva mds
baja, maxima altura del tronco principal, radios
de las copas en direcciones paralelas a los ejes de
la parcela (4 radios por drbol), mdximo ndmero
de cohortes de aciculas vivas conservadas en las
ramas (estimado contando las cohortes en 4-6
ramas por arbol sicuadas en la parte alta de la
copa), nimero de internodos o de verticilos de
ramas (incluyendo sus cicatrices) en el tronco
mds grande de cada drbol (estimacién de la edad
del 4rbol). Se hicieron observaciones cualitati-
vas del estado de cada 4rbol (enfermo, muy
inclinado, ramas rotas por la nieve, etc.). Ade-
mds y para todos los individuos muertos (D),
describimos el estado de descomposicién (de
menor a mayor descomposicién: corceza presen-
te, sin corteza pero con albura, sélo duramen
presente, duramen muy podrido) y la situacién
(de pie, caido, talado). Los drboles vivos fueron
clasificados de acuerdo con su tamaiio, (BOsSCH
et al., 1992), v de mayor a2 menor: adulros (A),
Dbh > 17,5 cm; jévenes (P), 7,5 <« Dbh < 17,5
cm; vistagos (S), Dbh < 7,5 cm y pldnrulas
(SE}, attura < 0,5 m.

La diversidad y cobertura de arbustos y herbace-
as fue estimada usando 6 transectos alticudina-
les colocados cada 6 m en el eje perpendicular 2
la pendiente (eje x), es decir a los 0, 6, 12, 18,
24 y 30 m. Estos transectos descendfan a lo lar-
go de la pendiente desde el margen superior
hasta el margen inferior de la parcela. Los con-
ractos a lo largo de los transectos se realizaron
cada mecro y considerando dos estratos por con-
tacto: el tipo de sustrato inferior (suelo, maceria
orgdnica, roca —piedras cuyo didmetro supera 1
dm-~, gravillas —piedras cuyo didmetro es menor
de 1 dm—, musgo} y la especie arbustiva o her-
bicea (en rtotal, 6 transecros x 141 contac-
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tos/transecto x 2 estratos/contacto = 1692
datos). Este tipo de muestreo es una modifica-
cién del método del punto (BARBOUR er /.,
1987). La nomenclatura botdnica sigue a DE
BoLos e @f. (1993) y a CEBALLOS & RUIZ DE LA
TORRE (1979).

Célculos de diversidad y andlisis
estadisticos

Los indices de diversidad utilizados han sido el
de Shannon-Weaver y el indice de Margalef ({5 -
1) / In N, donde § es el nidmero de especies y
sustratos en nuescro caso, y N es el nimero total
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
organizacién espacial de la comunidad (MARGA-
LEF, 1974).

La asociacién entre variables se estudié median-
te el coeficiente no-paramétrico de correlacién
de Spearman (r,), dado que la mayoria de las
variables analizadas no mostraban discribucio-
nes normales (SOKAL & ROHLE, 1995). Para
comparar medias de distintas variables y com-
probar si eran significativamente diferentes,
utilizarmos el test no-paramécrico U de Mann-
Whitney (SOKAL & ROHLF, 1993).

Andlisis espacial

Para comparar las densidades de individuos de
las distintas clases de tamaflo, la parcela se sub-
divié en 115 cuadrados de 6 m x 6 m para los
cuales calculameos la densidad de individuos de
cada clase. La densidad, como otras variables de
los drboles, presenta autocorrelacién espacial, es
decir el valor (z;) que toma la variable densidad
en una localizacién (p. €j. el cuadrado cuyo cen-
tro tiene como coordenadas x,, y,) afecta al valor
(z2) que toma esa variable en otra localizacién
(x5, ¥5) proxima (LEGENDRE, 1993). Para corre-
lacionar densidades de distintas clases de indi-
viduos, se realizé la correccién para datos con
autocorrelacién espacial propuesta por CLIF-
FORD e a/. (1989). Esta correccién estima el
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tamafio efectivo de muestra teniendo en cuenta
la autocorrelacién espacial.

Andlisis del patron de puntos

El objetivo de este grupo de técnicas estad{sti-
cas es responder a la pregunta: jestdn los drboles
distribuidos de forma agregada, al azar o de for-
ma regular? Consideraremos los drboles como
puneos sicuados en un espacio bidimensional (la
parcela). La respuesta a esta pregunta dependerd
de la escala analizada ya que los drboles de un
bosque presentan una distribucién agregada en
una parcela de 0,5 ha pero podria mostrar una
discribucién regular a una escala menor (0,01
ha p. e}.}.

Se analizé el patrén de distribucién de cada cla-
se de drboles individualmente (A, P, S, SE)
—andlisis univariante— asi como la interaccién
entre grupos de drboles (A-P, A-S, A-SE, P-§,
ectc.) —andlisis bivariante— mediante las funcio-
nes K(t) y K,»{t) de Ripley, respectivamente
(RIPLEY, 1977; HAASE, 1995). La funcidén K(z)
se basa en el cidlcule de las distancias (£ de cada
drbol al resto de drboles y en la varianza de
dichas distancias, La funcién AK{(:), donde A = »
! A es la intensidad o densidad o ndmero de
puntos # por unidad de drea A, es el ndmero
esperado de drboles dentro de un civculo de
radio 7 centrado en un drbol cualquiera. Un gru-
po de érboles al azar (distribucién de Poisson)
producird un valor K{¢) = 7’ (drea de un circulo
de radio 1). Valores superiores o inferiores a K{7)
= 7Y indicardn agregacién o una distribucién
regular, respectivamente. La funcién K{¢) puede
calcularse para una distancia (£) mdxima igual a
la mirad del lado mds corto de la parcela (en
nuestro caso, 30 / 2 = 15 m). Para comparar los
valores calculados de la funcién K(#) para los
dacos con los valores esperados de la funcidn
K{(t) y determinar si los daros estdn o no signifi-
cativamente disrribuidos de cierto modo, se
someten los datos originales a una aleatoriza-
cién mediante un test de Monte Carlo y se
obtienen los limites de confianza al 99 % (100
simulaciones dardn los intervalos de confianza
para p < 0,01). Los datos se expresan usando la
funcién L(t) en funcién de la distancia 7, donde
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Lit) —r = (K(t} ] ©)°* — ¢ (BESAG, 1977; HAASE,
1995).

De modo andlogo, la funcién K(¢) describe el
tipo de interaccidén entre dos grupos (I y 2) de
drboles (A y P, p. ej.). Los dos grupos de drboles
analizados serén espacialmente independientes
si K;(t) estd dentro de los intervalos de confian-
za (99%), y estardn positiva (atraccién) o nega-
tivamente (repulsién) asociados en el espacio si
K;.(t} es mayoer o menor que el valor derivado de
la simulacidén, respectivamente (IDUNCAN,
1991). De igual modo a K{(z), expresaremos los
resultados como L> (2) —# = (K2 (8) I O™ — 1.

Andlisis del patron de superficies

Cada drbol no es sélo un punto sino que presen-
ta variables (z;, alcura, Dbh, edad, etc.) asocia-
das a sus dos coordenadas (x;, y;). Podemos ajus-
tar una superficie continua que describa la
escructura espacial del ecotono para una varia-
ble dada. Dicha superficie puede imaginarse
como una lona colocada sobre todos los drboles
capaz de describir su variacién espacial de altura
por ejemplo. Se mostrard el ejemplo de la aleurz
del tronco interpolada usando £riging basado en
un semivariograma linear omnidireccional
(BURROUGH, 1995). El siguiente paso consiste
en caracterizar la estrucrura espacial de dichas
variables y determinar si existe autocorrelacién
espacial (¢los valores de altura de drboles veci-
nos son mayores o menores de lo esperado al
azar?). Para ello, se utilizan correlogramas espa-
ciales, o grificos que muestran cémo la aucoco-
rrelacién cambia en funcién de la distancia. Los
correlogramas  exigen la estacionaridad de
medias y varianzas en el drea de muescreo,
mientras que los semivariogramas sélo requie-
ren que la varianza no supere un valor limice en
el drea estudiada (CLiFF & ORD, 1981; LEGEN-
DRE & FORTIN, 1989; CRESSIE, 1993; DUTILLEUL
8 LEGENDRE, 1993). Para afronear este proble-
ma con nuesttos datos de altura, se ajustd una
funcién cuadritica para quitar la rendencia a
gran escala y conseguir acercarnos al requisito
de estacionaridad o dividimos el drea de mues-
treo en dos subdreas iguales en las que se cum-
pliera dicha estacionaridad para poder realizar

el andlisis del patrén de supetficies (ISAAKS &
SrivasTava, 1989; DuriLLEUL & LEGENDRE,
1993). Elegimos los correlogramas espaciales de
Moran calculados en todas las direcciones (CLIFF
& ORD, 1981; LEGENDRE & ForTtIN, 1989). El
coeficiente I de autocorrelacién espacial de
Moran es andlogo al coeficiente de correlacién
de Pearson y muescra valores nulos, positives y
negativos segin exista autocorrelacién nula,
positiva y negativa, respectivamence. Tanto la
significacidn de todo el correlograma comeo la
de cada valor de aurocorrelacién para cada clase
de distancia {(en nuestro caso equidistantes)
deben contrastarse. La forma del correlograma
describe la estrucrura espacial de los datos. Un
gradiente producird un correlograma con valo-
res de autocotrelacién positiva a distancias cor-
tas (irboles vecinos similares) descendiendo a
valores nulos y negativos de autocorrelacién
para distancias grandes {(drboles discantes dife-
rentes). La distancia a la cual la curva del corre-
lograma cruza el eje de abscisas para valores de
autocorrelacién nula corresponde al tamafio
promedio de la mancha (parch) de influencia de
la variable. Expresaremos el indice I de Moran
como valores estandarizados Z (UPTON & FIn-
GLETON, 19853, DUNCAN & STEWART, 1991).
Tanto el andlisis del parrén de puntos como el
andlisis del patrén de superficies se realizaron
utilizando el software de DUNCAN (19953).

Deteccion y descripcién de fronteras

Los ecoronos pueden considerarse compuestos
por grupos de fronteras proximas en el espacio y
que indican zonas de mdxima cambio entre
comunidades distintas (FORTIN, 1992). Una
frontera puede definirse como una supetficie o
linea que une los puntos donde los gradientes
de las variables medidas alcanzan mayores pen-
dientes, o sea donde las rasas de cambio son
méximas (MARGALEF, 1991). Existen diferentes
metodologias estadisticas para caracterizar las
fronteras (HOLLAND ¢z 2/., 1991; HANSEN & DI
CasTRI, 1992).

El algoritmo usado (Jestice-wombling) requiere la
distribucidn regular de los datos en cuadricula.
Por elle, previamente se transformaron los dacos
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de densidad, estruccuca (Db, Dbh, alcura, radios
de las copas, nimero midxima de cohortes de
aciculas vivas y altura de la primera rama viva) y
edad estimada de los drboles en promedios para
los 115 cuadrados de 6 m x 6 m. Sobre estos
datos calculamos las derivadas (tasas de cambio)
de las variables seleccionadas (WYOMBLE, 1951;
BARBUJANI ¢f 2f., 1989; FORTIN, 1994). Se cal-
cularon las rasas de cambio de variables tinicas
(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 mds elevadas (en nuestro caso el
109, porcentaje arbitrario basado en nuestra
experiencia). Estas tasas de cambio mds alcas se
llaman elementos de frontera (boundary elements,
BEs; FORTIN, 1994), porque pueden formar par-
te de una frontera. Los BEs se someren a un test
de Monte Carlo de significacién mediante alea-
torizacién (las posiciones de BEs calculadas se
mezclan al azar en el espacio 100 veces). Se con-
siderard la aparicién de una frontera (boundary) si
la mayorfa (>75%) de los BEs significativos (¢ <
0,01) aparecen contiguos en el espacio. Podrin
aparecer BEs aislados (singletons) o grupos de
pocos (<75% del voral de BEs significativos)
BEs contiguos (s#bgraph) (FORTIN, 1992; 1997).

Ordenacién

Una ordenacién es coda mecodologia multiva-
riable que ordena objetos, sean sitios de mues-
treo y/o variables bidticas (p. ej. especies),
seglin su semejanza a lo large de gradiences
ambientales (TER BRAAK, 1994; 1995). El And-
lisis Candnico de Correspondencias (Canonical
Cosvespondence Analysis, CCA) ordena muestras
de variables bidticas —especies— en funcién de
su relacidn con variables abiéticas —ambiente—,
suponiendo una respuesta unimodal para las
variables biGticas o dependientes (TER BRAAK,
1993). Esto permite interpretar la relacién
ambiente-organismos y comprobar si las varia-
bles abidticas o independientes elegidas y medi-
das explican parte de la variacién de las varia-
bles bidricas o dependientes. Se eligié un
modelo unimodal, porque andlisis preliminares
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de nuestros datos mostraron la existencia de
discribuciones préximas a las unimodales para
las distincas clases de 4rboles (variables depen-
dientes) a lo largo del ecotono. Por otro lado,
ordenaciones directas previas basadas en Andli-
sis de Correspandencias (Correspondence Analysis,
CA) mastraron gradientes claros en la distribu-
cién de los drboles a lo largo del ecotono. Para
hacer comparables las variables bidticas (densi-
dad, tamafio y edad estimada de los 4rboles) y
las abiéricas (posicién espacial —coordenadas del
centro de cada cuadrado— y tipo de sustrato a lo
largo de los transectos), 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
subdividid la parcela (excluimos los 5 cuadrados
situados en el limite inferior de la parcela por
caer el 66,67 % de su supetficie fuera de la par-
cela). Se usaron dos matrices en las cuales las
filas eran los sirios de muestreo, los 115 cuadra-
dos de 6 m x 6 m. Las columnas eran las varia-
bles bidricas (densidad, variables estructurales y
edad estimada para cada clase de drboles) en la
matriz principal y las variables abidticas {(espa-
cio, tipo y coberrura de sustrato) en la segunda
matriz. Lag variables espaciales eran las coorde-
nadas (x, y) de los cenctros de los 115 cuadrados
en que subdividimos la parcela, a las que aiiadi-
mos los términos necesarios para completar una
regresién cibica (xy, 2, ¥, Xy, x5, &, ¥ y
captar toda la variacién espacial posible, ral y
como sugiere LEGENDRE (1990). Los datos de las
variables dependiences (drboles) fueron estanda-
rizados para homogeneizar las variables en
cuanto a su dimensién (LEGENDRE & LEGENDRE,
1983). Finalmente, utilizamos la versién sin
tendencia de CCA (Detrended CCA, DCCA) para
resaltar la relacién entre los dos ejes de ordena-
cién, a pesar de que el efecto arco no es habitual
al urilizar pocas variables ambiencales en un
CCA (TeEr BraaAx, 1986; 1988). El mérodo
empleado para quitar la tendencia fue el de
polinomios de segundo orden. La significacion
de rodos los ejes asi como de cada variable selec-
cionada se realizé al nivel del 5% usando el test
de permutacién de Monte Carlo. Tedos los ana-
lisis de ordenacidn se realizaron usando CANO-

CO versiéon 3.11 (TER BRAAK, 1988).
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RESULTADOS

Distribucién espacial y tamano
de los individuos de P. #ncinata

Ninguna escruccura espacial era evidente al
situar los individuos de P wnrinata localizados
dentro del ecotono de acuerdo a su tamafio (di4-
metro basal), excepto la presencia de drboles
mis grandes dentro del bosque o en su limite
(A, aduleos) e individuos mds pequefios (SE,
pldntulas) sgrupados por encima del limite
arbéreo (figs. 4 y 3). El limice del bosque denso
s¢ situd visualmente en la posicidn del eje de la
parcela paralelo a la pendiente ¥ =100 m. La
mirtad superior de la parcela, préxima al limice
del drbol y a los pastos, contenia un 88% de
todas las plidntulas. Los médximos de diversidad
de individuos aparecen en las zona superior (y =
20-40 m) e inferior del ecotono (y = 80-90 m),
donde se encuentran todas las clases de indivi-
duos representadas, mientras las dreas con
diversidad baja son debidas a la dominancia de
adultos (y = 128-138 m) o pldntulas (y = 0-10
m, fig. 5). Los pinos muertos predominaban en
la micad superior de la parcela, por encima del
limite del bosque (figs. 4 ¥ 5). La altura media
+ desviacién estdndar para cada grupo de indi-
viduos fue: aduleos (A), 9,97 + 3,33 m; j6évenes
(P), 4,28 + 1,40 m; vdstagos (8), 1,72 = 0,78 m;
plintulas (SE), 0,19 + 0,12 m e individuos
muertos (D) con corteza (poco podridoes), 2,57 «
1,76 m. Tal como muestra la figura 5 y excep-
twando los muerros, la secuencia de abundancia
de estas clases individuos (calculando para cada
clase de individues la posicién media a lo largo
del eje paralelo a la pendiente, y) al descender
por el ecotono (SE — P — § — A) no sigue
exactamence una secuencia de tamafio creciente
(SE—>5—>P - A).

En cuanto a la distribucién de las clases de indi-
viduos segin los ejes de la parcela, aparecian
varios mdximos de abundancia a lo largo de la
pendiente () sin una distribucién clata (p. ej. a
¥ = 50-52, 64-66 y 122-124 m) y cres clatos
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 larga de la parcela, pues se

hallaron médximos de distribucién confirmando
su presencia al subdivididir la parcela en 4
zonas de 30 x 35 m (fig. 6). Si esta divisién se
hacia segiin la clase de individuos, las bandas
permanecen aungque algunas clases abundan en
las bandas larerales (A, 5 y D) y otras en la cen-
ral (S, SE} (fig. 7). Esta distribucion similar
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Fig. 4. Posicién en la parcela y frecuencia relativa (porcentaje
sobre el rocal) de todos los individuos de P wnsinata (barras
negras). La frecuencia se calculé cada 2 m a lo largo de los gjes
paralelo () y perpendicular (x} a la pendiente de la parcela que
cruza el ecotone bosque subalpino-pastos alpinos. La posicitn
aproximada del limite del bosque estd en y =100 m. El tamafio
de los circolos es proporcional al didmerro basal de las indivi-
duos vivos {no esté a la escala de la parcela) y las cruces represen-
tan a los individues muertos. La flecha apunta pendiente arriba.
[Pasition and celarive frequency (percentage) of all B wucinata
individuals {hlack bars) every 2 m along che plot axes parallel
(») and perpendicular (x} to the slape. The plot crosses che
subalpine fotesc-alpine pasture ecotone. The approximate posi-
tion of timberline is at y =100 m. The size of circles is propor-
tional to the basal diameter of living individuals (different scale
from that of the plot) and the crosses are dead individuals. The
arrow points upsiope.]
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Fig. 5. Frecuencia absoluta de individuos de P. sutinata y diversidad de tipos de individuos (gréfica de barras, H, indice de Shan-
non-Weaver) calculados cada 2 ma lo larpo del eje paralelo a la méxima pendiente (y). Se han considerado varias clases de individuos
segiin su tamaiio {en orden de tamaiio decrecience: A, adulcos; P, jévenes; 5, vdstagos; SE, pldntulas) més [os individuos muercos (D).
La secuencia, de izquierda a derecha en la gréfica, de las figuras de las clases de individuos sigue valores medios mayores de y, o sea
menor altitud (p. ej. las plintulas —SE— se sitiian, en promedio, a la alritud mds elevada). Encre paréntesis se indica el ndmero de
individuos de cada clase y la iltima grifica de barras sefiala 1a disteibucién de codos los individuos. La flecha indica la direccidn en la
que aumenta la alticud. [Absolute frequency of P sncinata individuals and diversity of classes of individuals (bars figure, H, Shan-
non-Weaver index) calculated every 2 m along the axis parallel ro the maximu slope (y). The classes of individuals are classified
according to their size: {in order of decreasing size: A, adults; P, poles; 8, saplings; SE, seedlings) and dead individuals (D). The
sequence, from lefe to right, of the figures of the classes of individuals follows greacer average values of y or lower elevation (e. g. the
seedlings ~SE— show the highest average elevation). The number of individuals for each class of individuals is indicated in parenc-
heses and the last bars ﬂgure shows che distribution of all individuals. The arcaw poines upslape.]

para las distintas clases de individuos a lo large
del eje perpendicuiar a la pendiente (x) no pro-
duce claros mdximos o minimos de diversidad
de individuos en este eje (fig. 7). Al correlacio-
nar para cada clase de individuo las coordenadas
paralelas (y} y perpendiculares (x) a la pendien-
te, no obtuvimos ningin coeficiente de correla-
cién de Spearman (r) significativo ( > 0,03).
Sin embatgo, los individuos muertos (D) abun-
daban en el lado de la parcela préximo a una
zona de avalanchas (30, ¥), como lo demuestra el
coeficiente de correlacién significativo y posici-
vo{r, = 0,55, 7 = 14, p < 0,03) entre la frecuen-
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cia absoluca de individuos muertos, calculada
cada 2 m, y la posicién a lo largo del eje perpen-
dicular a la pendiente (x) {fig. 7).

Al relacionar las densidades de cada clase de
individuos para cuadrados de 6 m x 6 m y tras
corregir la autocorrelacién espacial, sélo encon-
tramos correlaciones significativas (¢ < 0,1) y
positivas para las comparaciones A-P (p < 0,07)
y P-S{p < 0,01) (fig. 5).

En la distribucién de todos los individuos vivos
segin su didmetro 1,3 m de altura (Dbh), desta-
ca la abundancia de los pequefics (Dbh = 0 cm,
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Fig. 6. Frecuencia relaciva {porcentaje) de individuos vivos de P. warinasa a lo largo del eje menor de la parcela perpendicular a la
mdxima pendiente (x). Los cres 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 drboles (subbandas) en toda la parcela, debidos probablementce al efecto de Ins alu-
des. Estos picos aparecen menos claramente si dividimos la parcela en 4 subzonas de 35 m de largo, indicadas por la sicuacién del
asterisco en los 4 histogramas inferiores (subzonas: y < 35, parte superior; 35 £ y < 70, parce superior media; 70 £ y < 105, parte
inferior media; 105 < y € 140, parte inferior). En cada subzona, # es el niimero de individuos vivos. {Relative frequency (percentage)
of living B. watinata individuals along the smaller plot axis perpendicular to the slope (x). The three peaks of the upper histogram
(one cencral, x = 10-20 m, and twa lateral, x = 0-10 m, x = 20-30 m) indicare the presence of three elongated graups of trees {sub-
bands} in the plot, probably formed by the effect of snow avalanches. These peaks appear less clearly if the ploc is divided in 4 suba-
reas 35-m long, indicated by che ascerisk sicuacion in che 4 lawer histograms (subareas: y < 35, upper area; 35 €y < 70, middle
upperarea; 70 Sy < 105, middle lowerarea; 133 £ y 5 140, lower area). In each subarea, # is che number of living individuals.]

n = G1), apareciendo un méiximo secundario < 0,001) describe bien la discribucién de dia-
para aquellos con Dbh = 25-30 cm (fig. 8). La  metros de los individuos vivos. Excluyendo
funcién logaritmica (frecuencia = a + b ~ ln aquellos individuos cuyo Dbh = 0 cm, el ajuste
(Dbh),a = 28,34, b = -5,56,r = 0,92, 2 = 13, p mejora y cambian los pardmetros aunque no el
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Fig. 7. Frecuencia absolura de las distintas clases de individuos de P. uncisata segin su tamaiio y diversidad de tipos de individuos
(H, indice de Shannon-Weaver) calculados cada 2 m a lo larga del eje perpendicular a la pendiente (x). Abreviaturas como en la fig.
5. [Absoluce frequency of the classes of P. wneinata individuals according co their size and diversicy of classes of individiduals (H,
Shannon-Weaver index) calculated every 2 m along the axis perpendicular to the slope (x). Abbreviations as in fig. 5.1

tipe de funcién (2 = 54,76, b = -13,19, r =
0,97, 2 = 14, p < 0,001).

En el caso de la distribucién de altura de los
individugs vivos predominaban los individuos
pequeiios de nuevo (0-0,5 m), con un segundo
pico de abundancia para aquellos con alturas en
el rango 1,5-2 m y un dlrimo pico menor (clases
de 1 m) parz individuos alros de 8-9 m (fig. 8).
La funcién logaritmica describié bien la distri-
bucién de alturas para clases de 2 m (a = 77,66,
b=-2021,7=096,2=8,p<0,00l),1m=
37,72, b= -14,20,r = 0,96, n = 15, p < 0,001)
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y0,5mia=18,67,b=-7,04,r = 0,92, 2 = 30,
£ < 0,001},

Los valores mdximos de Dbh y altura en el eco-
tono situado en el Tessé fueron 65,9 cm y 15 m,
respectivamente. Considerando los individuos
muercos, el Dbh maximo medido para éstos fue
80 cm. Se pueden también comparar algunos
datos escrucrurales medidos en ¢l Tessd con otro
limire forestal préximo a Ordesa dominado por
individuos Eremmbolz arbustivos (CAMARERO &
GUTIERREZ, resultados no publicades). Excluo-
yendo los individuos vivos cuyo Dbh = ( ¢m en
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Fig. 8. Distribucién {frecuencia absolura) de los individuos vivos de 7, #nrinata segiin su didmetro a 1,3 m de aleura (Dbh, clases de
S cm) y segiin su alcura {clases de 2, } y 0,5 m) para el ecotono bosque subalpino-pastos alpines estudiado. Se indica el niimero y
tipo de individuos segiin su forma y tamafio para aquellos cuye Dbh = 0 cm (alcura < 1,3 m): 8, véstagos (# = 28); v SE, pldntulas (»
= 33). {Distriburion (absolute frequency) of living P. sncinata individuals according 1o their diamerer ac brease height (Dbh, $ ecm
classes) and scem heighe (2, 1 and 0.5 m classes) for the studied subalpine foresc-alpine pasture ecorone. The number and type of
individuals whose Dbh = 0 cm (height < 1.3 m) is shown: S, saplings {# = 28); and SE, seedlings (v = 33).}

ambos ecotonos, los valores medios (= 1 SD) de
Dbh para Ordesa (16,24 = 9,40 cm) y Tessé
(16,46 + 14,25 cm) no son significativamente
distintos (test de Mann-Whitney, p = 0,16, = =
135). Sin embargo, la altura media (+ 1 SD) de
los individuos vivos de Ordesa (1,57 = 3,02 m)
fue significativamente (p < 0,001, » = 198)
menor que la obtenida para el ecorono localiza-
do en el Tessé (4,05 + 4,12 m).

Analisis del patrdn espacial de los
individuos de P. #ncinata en el ecotono

Patrén de puntos (casos uni-y bivariante)

Todas las clases de individuos muestreados en la
parcela estaban significarivamente (p < 0,01)
distribuidas en agregados. A medida que
aumenta el tamaiio de los drboles, estos se agre-
gan a una distancia mayor debido a la mayor
competencia intraespecifica (un drbol mds gran-
de requiere mds espacio para obtener sus recur-
sos). Asi, las plintulas (SE) y los adultos (A) se
agregaban a partir de 1 y 4 m, respectivamente
(fig. 9. A). Los vistagos (5) sélo mostraban
agregacion espacial de 1 a 7 m (fig. 9. A.). Los

muertos (D) y jévenes (P) se agregarona 4-15 m
y 2-7 m, respectivamente.

Respecto a las interacciones espaciales entre
grupos de puntos, encontramos atraccién entre
vistagos y pldnrulas (S-SE) en un radio de 4-15
m y repulsidn encre aduleos y plinrulas (A-SE) a
7-11 m, ya que las plintulas y los adultos se
concentran en las parees superior e inferior del
ecotono, respectivamente (figs. 5 y 9. B.). Ade-
mds, adultos y jévenes (A-P) no mostraron ince-
raccién significativa (p < 0,01) para el rango de
distancias (1-15 m) analizado (fig. 9. B.).

Patron de superficies
{correlogramas de Moran)

Se realizé una exploracién preliminar de la
variacién espacial de determinadas variables a lo
largo del ecotono antes de resumir dicha varia-
cién mediante correlogramas. La figura 10
muestra la variacién del ndimere de cohortes de
aciculas vivas (medias + SD cada 2 m) a lo largo
de la pendienre (eje y) para los ecoronos bosque
subalpino-pastos alpinos de el Tessé y Ordesa
{figuras inferiores}, y la variacién del ndmero de
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Fig. 9. A. Resulrado del andlisis del patrén de puncos univariable para los adultos {A) y vdstagos (5). Se indica entre paréntesis el
ndmero de individuos analizados en cada caso. Los adulros y los vdstagos estdn significativamente agregados (p < 0,01)de4a 15 my
de 1 a 7 m, respectivamente. B. Resultado del andlisis del pacrén de puntos bivariable para las interacciones adulros-plénculas (A-
8E) y adulcos-jévenes (A-P). Los valores (linea continua) por encima y por debajo de los incervalos de confianza (linea punteada}
indican agregacién (simbolo +) y repulsidn (simbolo — ) significativas { < 0,01), respectivamente. [Univariate point pattern analy-
sis of adults (A) and saplings (S). The number of individuals analyzed for each class of individuals is indicated in parentheses. The
adults and saplings are significantly aggregated (p < 0.01) from 4 10 15 m and from 1 to 7 m, respectively. B. Bivariace poinc pac-
tern analysis for the interaccions adults-seedlings (A-SE} and adults-poles (A-P). The values {continuous line} above and below che
confidence intervals (dotred line) indicate significane { < 0.01) aggregation (symbol +) and repulsion (symbol — ), respectively.]

verticilos del tronco (edad estimada para la clase
regeneradora de las idltimas cinco décadas) de
los individuos vivos del ecotono situado en el
Tessé (figura superior). En todos los casos se
aprecia un aumento no-linear de la variable
considerada al descender en altitud. Sin embar-
g0, este aumento fue mucho mds pronunciado
en Ordesa y gradual en el Tess6 {obsérvese la
pendiente de las rectas ajustadas en la fig. 10).
Se aprecia también que la variabilidad en cuan-
to a cohortes de aciculas del ecotono de Ordesa
es mucho mayor en zonas inferiores del ecotono
mientras que, en el Tess, es alra arriba y abajo

204

para las variables cohortes de aciculas y verrici-
los en el cronco (fig. 10). El ntimero de cohortes
de aciculas vivas estd correlacionado con varia-
bles estructurales como la altura (r, = 0,73, p <
0,001, # = 186) o el nimero de verticilos del
tronco (r, = 0,63, p < 0,001, #n = 162), ajustin-
dose en ambos casos funciones potenciales si
consideramos el nimero de aciculas como varia-
ble dependiente. En comparacién, los mejores
predictores de la edad estimada fueron la altura
(r, = 0,84, p < 0,001, » = 167) y el didmecro
basal de los individuos vivos (r, = 0,81, p <
0,001, » = 164}, siguiendo ambos casos funcio-
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Fig. 10. Variacién del nimero de verticilos del tronco {edad esrimada para los individuos nacidos en los tiltimos 50 aiios) 2 lo largo
de la pendiente {¢je ¥, medias + SD caleuladas cada 2 m) para los individuos vivos de P. #ueinata del ecotono bosque subalpino-pas-
tos alpinos situado en el Tessé {figura superior) y vatiacidn del nimero méximeo de cohortes de aciculas vivas para los ecotonos de
Ordesa y Tess6 (figuras inferiores; medias + $D calculadas cada 2 m a lo largo del eje ). La tinica intenci6n del ajuste linear (lineas
grises) para ambos casos es sélo indicar el gradience mds suave en el Tessé. La flecha indica la direccién en la que aumenta la alcicud.
[Variacion of the number of whotls in the stem (estimated age for individuals less chan 50 years old) along the slope (axis y, average
values + SD calculated every 2 m) for living B wneinata individuals of che subalpine foresc-alpine pasture ecotone locared in Tessé
{upper figure). The lower figures show the variation of the maximum number of living needle cohorts for che ecotones located in
Ordesa and Tess6 (average values + SD calculared every 2 m along che axis y). The linear fit {gray lines) is enly indicacive and shows
a more gradual gradient for chis variable in Tessé. The arrow poinrs upslape.}

nes potenciales (p. ej. edad estimada = a “ (altu-  vivos para dos escalas espaciales {cada 6 y 10 m)
ra)%a=19,23,b =041, =0,79,2=167,p  yalolargo de la pendiente para ambos ecotonos
< 0,001). {fig. 11). En Ordesa, de nuevo aparecen grandes

De forma similar, se describe la variacién  diferencias de variacién entre las zonas superior
{media y varianza) de la altura de los individuos e inferior del ecotono (heterogeneidad de media
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y varianza o falta de estacionaridad), siendo
mayor al aproximarnos al limite del bosque (fig.
11). En el caso del ecatono situado en el Tesso,
el aumento de media y varianza es siempre mis
gradual que en Ordesa, donde, al descender, se
pasa de aleuras muy bajas (individues arbusti-
vos tipo rummbolz) a alturas medias préximas a
los 10 m. En ambos casos, al ampliar la escala

ORDESA  TESSO
Varianza (m}

O 10 0 20 40 60
20 !
40
__ 60
E
> 8o
100
120 , ,
140 1S ,

0 5 10 0 5 10
Altura (m)

—e— Altura media, 6 m
—o— Varianza, 6 m

o Altura media, 10 m
—0o— Varianza, 10 m

Fig. 11. Variacién (media —simbolos rellenos— y varianza
—simbolos vacios-) de la altura de los individuos vivos de B
uncinata a lo largo del ecorono bosque subalpino-pastos alpinos
de Ordesa y Tessé. Se representan la media y varianza calcula-
das siguiendo el eje paralelo a la pendiente (¥} cada 6 m {circu-
los) y 10 m (cuadrades). Obsérvese que la escala de Ia varianza
de las alcuras es mayor para el Tessé. La flecha apunta pendien-
te arriba. [Variation (means —filled symbels— and variances
—empty symbols—) of che height of living P. wmcinata indivi-
duals across the subalpine foresc-alpine pascure ecotones in
Ordesa and Tess6. The means and variances were calculated
every 6 m (circles) and 10 m (squares) following che axis para-
llel to the slope (3). Note the greater scale for the variance of
heights of the Tessé ecotone. The arrow points upslope.}
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espacial de 6 2 10 m (y por tanto el tamaiio de la
muestra), disminuye la variacién, que, en gene-
ral, es mayor para el Tessé a lo largo del ecotono
(fig. 11). La media y varianza de las alruras esta-
ban correlacionadas significativamente (p <
0,001) y obtuvimos coeficientes de correlacién
mis altos para el ecorono de Tessé que para el de
Ordesa, tanto los calculadas a 6 m (7 = 23; Tes-
56, r, = 0,91; Ordesa, r, = 0,82) como 2 10 m (»
= 14; Tessd, r, = 0,91; Ordesa, r, = 0,90).

Para la altura del tronco de los arboles, el corre-
lograma fue globalmente significativo (p <
0,05) y describié un claro gradiente (fig. 12.
B.). Los gradiences se caracrerizan por la exis-
tencia de valores similares de la variable estu-
diada para drboles vecinos pero valores muy dis-
pates para drboles distantes, tal como se observa
al cartografiar la variacién gradual de las alturas
a lo largo del ecotono (figs. 11 y 12. A.). Halla-
mos un tamafio medio de influencia (grupo de
drboles de altura similar) de ~G6 m de radio
{punto donde el correlograma corta el eje de
autocorrelacién nula y acaba la autocerrelacion
positiva).

Una variacién espacial (o temporal) puede teéri-
camente descomponerse en, al menos, tres com-
ponentes independientes que podrian denomi-
narse variacién a gran escala, variacién a
pequefia escala y error. Para quitar la evidente
variacidn a gran escala de los datos de altura, es
decir la tendencia de menor altura de los indivi-
duos vivos ascendiendo a lo largo del ecorono,
que podria encubrir cambios espaciales a menor
escala, utilizamos funciones cuadriricas senci-
llas basadas en la relacién entre la altura y la
posicién de los individues vivos a lo largo del
eje paralelo a la pendiente (y). La funcién cua-
drdtica (altura =a + b "y + ¢ * 3 explicé ade-
cuadamente la variacién de los datos de altura (a
= 1,31, b = 0,01, ¢ = 0,0004, ¥ = 0,32, p <
0,001, » = 197), aunque no tan hien come en el
ecocono de Ordesa (a = 1,25, b = -0,08, ¢ =
0,001, ? = 0,76, p < 0,001, » = 634). En Orde-
sa pasdbamos de una zona muy densa con indi-
viudos bajos (krummbelz) por encima del limirte
del drbol a individuos intermedios y, finalmen-
te, individuos altos de porte cdnica préximos al
limite del bosque o dentro del bosque (fig. 11).
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Fig. 12. Resulrados del andlisis del pacrén de superficies para la
altura méxima del tronco de los individuos vives de P, nncinata
del ecotono bosque subalpino-pastos alpines sicuado en el Tes-
6. A. Superficie interpolada a los valores de alruras vsando Ars-
ging basado en un semivariograma linear omnidireccional, La
flecha negra apunta hacta zonas de mayor altitud. Los ejes de la
parcela son paralelos {y) y perpendiculazes (x} a la pendience,
respectivamente, B, Correlograma espacial de Moran (Z, indice
I de Moran normalizado), calculado en todas las direcciones,
mostrande la existencia de un gradiente para los datos de alcura.
El correlograma es globalmente significativo {p < 0,05) tras [a
correccién de Bonferroni. Los valores significarivos (¢ < 0,01) de
autocorrelacifn son los puntos negros. [Surface pattern analysis
for the maximum stem heighc of living P. mncinata individuals
in the subalpine forest-alpine pasture ecotone of Tessd. A. Sur-
face incerpolated to che heighr values using kriging based on an
omnidirectional linear semivariogram. The arrow poincs upslo-
pe. The ploc axes are parallel {y) and perpendicular (x) to the
slope, tespectively. B. Omnidirectional Morn spatial correlo-
gram (Z, I Moran index normalized) showing a gradient for the
height dara. The cotrelogram was globally significant (¢ <
0.05) after Bonferroni correction. The significant (¢ < 0.01)
aucocorrelation values ate shown as black poinrs.]

Al analizar la estructura espacial de los residuos
de la alrura, una vez quitada la rendencia a gran

escala con una funcién cuadrértica, se obtiene un
correlograma globalmente no significativo (p >
0,05) en el que ningiin valor de autocorrelacién
fue significacivo (p > 0,03) y cuya forma no
muestra estructura alguna (fig. 13. B.). El mapa
de la variacién de los residuos confirma este
resultado (fig. 13, A.). Por lo tanto, la variacidn
de la altura de los individuos se reduce a una
variacién gradual a gran escala en la que predo-
minan los cambios de aleura media a lo largo del
ecotono mis que los de la varianza de la altura
(figs. 11,12y 13).

La parcela del Tess6 se subdividid en dos subdre-
as iguales a lo largo de Ja pendiente (y = 0-70 m,
pastos y limite arbéreo; y = 71-140 m, limite
del bosque y bosque), en las que la variacién de
medias y varianzas no violara la supuesta estacio-
naridad, para analizar el patrén de superficies de
los dates de aleura en ambas subdreas por separa-
do. Las alturas de las subdreas superior {y = 0-70
m) e inferior (¥ = 71-140 m) produjeren correlo-
gramas significativos (¢ < 0,05) que describian a
escructuras en gradiente con radios medios de
influencia de ~15 m y ~30 m, respectivamente
(no mostrados). Ambos resultados recogen la
variacioén de alcura correspondiente al ramafio
medio de las manchas de alcura similar en cada
subdrea inmersas en el gradiente a gran escala
antes descrico (figs. 11y 12).

Los correlogramas espaciales de Moran, calcula-
dos en todas las direcciones y en clases de 6 m
{todos globalmente significativos, p < 0,09),
mostraron también claros gradientes para las
variables: Db, Dbh (no mostrado) y ntimero de
cohortes de aciculas {fig. 14). Todas escas varia-
bles estédn correlacionadas con la altura de los
drboles y muestran variaciones espaciales simila-
res. El caso de las cohortes de aciculas muestra
una estruccura en manchas de ~15 m superpues-
ta al gradiente (figs. 10 y 14) y, como el didme-
tro basal, presenta un radic medio de influencia
de 48 m (fig. 14). Séle el nimero de internodos
en el tronco (edad estimada) produjo cortelogra-
mas que indicaban cierta agregacién o la exis-
tencia de grupos o manchas (patches) de distinta
edad y de unos ~15 de radio, Un tamaiio similar
al de las manchas de cohortes de aciculas ya que
ambas variables estdn correlacionadas.
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Fig. 13. Resultados del andlisis del paceén de supetficies para
las residuos de la aleura mdxima de los individuos, vivos de P,
#ncimata, teas quitar la tendencia a gran escala mediante una
funcién cuadrdcica (altura = a + b "y + ¢ " % 5 es el eje paralelo
a la pendience,a = 1,31,b = 0,01, c = 0,0004, ¥ = 0,32, p <
0,001, # = 197). A. Superficie interpolada a los valores de los
residuos de alruras usando £riging basado en un semivariogra-
ma linear omnidireccional. B. Correlograma espacial de Moran
(Z, indice I de Moran normalizado), calculado en todas las
direcciones, mostrando la inexistencia de estructura espacial
alguna. El correlograma no fue globalmente significativo (p >
0,05), segin la correccidn de Bonferroni, ya que ningin fndice
de aurocorrelacién fue individualmence significacivo (¢ >
0,05). Simbolos como en la fig. 12. [Surface pattern analysis
for the residuals of the maximum stem heighe of living P, snci-
nata individuals, after raking our the long-scale trend through
a quadraric function (height = 2 + b "y + ¢~ y% y is the axis
parallel co che slope,a = 1.31, b = 0.01, ¢ = 0.0004, 7 = 0.32,
b < 0,001, # = 197). A. Surface interpolaced ro the heighe resi-
duals using kriging based an an emnidirectional linear semi-
variogram. B. Omnidicectional Moran sparial correlogram (Z,
I Moran index normalized) showing no spatial sccuccure for che
residuals of heighe data. The correlogram was noc globally sig-
nificanc {¢ > 0.05) after Bonferroni correction because no auro-
correlation index was individually significant {p > 0.05). Sym-
bols as in fig. 12.]
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Deteccidn y descripeion de fronteras
en el ecotono

Usando como variable la densidad de P. wncinata
en el ecotono, s6lo los vdstagos (S) formaron una
frontera (grupe 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 swbgraphs (grupos
de pocos BEs contiguos) que se sitdan en forma
de gradiente, apareciendo abajo los debidos a
los adultos {A) y arriba los producidos por plin-
tulas (SE). Esta misma tendencia se observa
usando las variables escrucrurales de los drboles
(Db, Dbh, altura, radios de las copas, niimero
mdximo de cohortes de aciculas vivas; séle Db
para los muertos, D; fig. 13). Varios subgrapbs,
en el caso de las variables estructurales, tienen
formas alargadas y paralelas a la pendiente que
indican cambios estructurales de los drboles en
la direccién perpendicular a la pendiente (p, €},
para los vistagos, S, fig. 15). También la edad
genera grupos pequefios de BEs contignos aun-
que no alargados (p, ej, para los adultos, A, y las
pldntulas, SE, fig. 13). Respecto al solapamien-
to espacial de fronteras de distintos tipos para
cada clase de individuos, s6lo los vistagos (S,
estructura + edad, parte superior de la parcela)
y los jévenes (P, densidad + estructura + edad,
parte media superior de la parcela) formaron
pequefios swbgraphs que no dieron lugar a fron-
teras grandes ni consistentes {fig. 15).

Sustratos, cobertura y diversidad
del sotobosque

Un toral de 25 especies de vegetales (herbdceas,
arbustos y drboles) fueron identificadas dentro
de la parcela. El ecotono estd formado mayorita-
riamente por P. uncinata pero encontramaos un
individuo pequefic (posicién en la parcela (x, y)
= {24, 66), aleura = 1,1 m) de Betnla pubescens
dentro de la parcela. Encre las especies arbusti-
vas destaca R. ferruginenm y la ptesencia de nue-
ve individuos de Juniperus communis subsp. alpi-
nz (densidad estimada 21 individuos - ha'). La
mayoria de los contactos de los transectos fue-
ron sobre materia orgdnica (24,22%) y, en orden
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Fig. 14. Correlogramas espaciales de Moran (Z, indice { de Moran normalizado), calculados en todas las direcciones, para las
siguienres variables de los individuos vivos de P. #ncfnata en el ecotono boque subalpina-pastas alpines sicuado en el Tessé: Didme-
tro €n la base (Db), nitmero méximo de cohortes de acicelas vivas y nimero de verticilos en el trorco (edad estimada, excluyendo los
individuos muy grandes o adultos dada la incertidumbre de la estimacidn para esta clase de individues). Los correlogramas son glo-
balmente significacivos (p < 0,05) tras la correccién de Bonfecroni y muestran diversas estructuras espaciales: gradience (Db), man-
chas (edad estimada) y una combinacién de ambas (cohorres de aciculas). Los valores significativos {p < 0,03) son los simbolos
negros. {Omnidirectional Moran spartial correlograms (Z, f Momn index normalized) for che next variables of living P wacinata indi-
viduals in the subalpine foresc-alpine pastute ecotone locared in Tessé: basal diamerer (Db), maximum number of cohorts of living
needles and number of whorls in che stem (estimared age, excluding those very big individuals or adules because of the unceraincy
of the estimarion for this class of individuals). Correlogramns are globally significane (¢ < 0.05) afcer Bonferroni correction and show
several structures: gradient (Db), parches (estimated age) and a combination of both (needle cohorts). The significant (p < 0.05)
aurocorrelation values ate shown as black points.]
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Fig. 15. Situacién espacial de los elementos de frontera (BEs) —10% de las tasas de cambio méximas— significativos (¢ < 0,01) loca-
lizados en el ecotono pastos alpinos-bosque situado en el Tessé para las distintas clases de individuos de P wncinara (abreviaturas
como en la fig. 5). Se calcularon los elementos de frontera para tres grupos de variables: densidad {cruces), variables escruccurales
combinadas —Db, Dbh, alrura, radios de las copas, niimero méximo de cohortes de aciculas— (aspas) y edad estimada o niimero de
internodos en el cronco —sélo para los individuos vivos— {(cuadrados vacios). Los distintos simbolos son los elemencos de froncera sig-
nificativos para cada ripo 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 frontera de densidad solapado sobte otto estructural equivale a una cruz super-
puesta sobre una aspa, o sea un asterisco. Los cuadrados negros muescran la localizacién para los elementos de frontera de los tres
ripos {(densidad + escructura + edad) superpuestos para una determinada clase de individuo {p. €]. los ttes elementos de frontera con-
tiguos de los jévenes, P). Las fronteras se consideran conjuntos de elemenros de frontera contiguos que agrupen > 75% (porcentaje
arbirrario) de todos los elementos de fronceras para cada tipo de variables. Los recrdngulos representan la parcela y la flecha [ateral
apunta pendiente areiba. [Spacial sicuation of significanc {f < 0.01) boundary elements (BEs} 109 of highest races of change— loca-
ted in che subalpine foresc-alpine pasture ecorone in Tessé for the different classes of individuals (abbreviarions as in fig. 5). The
boundary elemencs were obrained for three groups of variables: density {crosses}), combined structural variables Db, Dbh, heighe,
crown radii, maximum number of needle cohorts— (sail symbol) and estimated age or number of whorls in the stem —only for living
individuals— (empcy squares). The different symbois correspond ro significant boundary elements for each group of variables (cross,
sail or square) or for their combinations if two types of boundary elements show overlapped positions. For example, a density boun-
dary element overlapping on ocher strucrural boundary element is equivalent to a cross superimposed on a sail, i. e. an asterisk. The
black squares show the location of overlapping boundary elements for the chree cypes of variables (densicy + structure +age) supe-
rimposed for a given class of individuals {e. g. the three contiguous boundary elements of poles, P). Boundaries are considered as
groups of contiguous boundary elements grouping > 75% (arbitrary percentage) of all boundary elements for each type of variables.
The rectangle is che plot in each case and the laceral acrow poines upslape.]

decreciente: R. ferruginenm (20,57%), V. myrti- pervivens (1,27%), roca (0,829) y el resto de sus-
Hus (15,829%) y E gantieri (12,13%), P. nucinata  tratos y coberturas menos importantes {<0,50%
(8,65%), D. ocroperala (4,88%), musgo (4,22%}), de cobertura cada uno de ellos, p. ej. J.
suelo desnudo (1,84%), Helictotrichon sedenense  communis), que forman el 63,63% del nimero
(1,56%), Lotus corniculatns (1,489%), Carex sem- total de sustratos y especies vegetales del soto-
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bosque (» = 33) encontrados. Para estudiar la  importancia decreciente)-abundancia (cobertu-
discribucién rango-abundancia, separamos los  ra en porcentaje} de las coberturas de las espe-
contactos debidos a tipos de sustrato (que inlui-  cjes vegertales del ecorono (fig. 16), puede des-
an: rocas, gravilla, mareria orgdnica, suelo des-  ¢ribirse mediante una funcién logaritimica
nudo, musgo, liquenes y heces; conscicuyendo  ( obertura (%) = a - b * In (orden o rango), a =
un 31,35% del cotal de contacros) de aquellos 54 42 | _ 880 +2 = 0,83 £ <0,001,7 = 25).
exlusivarnente debidos a especies vegetales T T e U
idencificadas (el restante 68,65%), que fueron  Las coberruras de mareria orgdnica, V. myrtillns y
seleccionados. La diseribucién rango (orden de  R. ferruginesm aumentaban descendiendo hacia
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Fig. 16. Diagrama rango-abundancia de fas coberruras (porcentaje, escala logaritmica) de especies vegetales del sorobosque, locali-
zadas en el ecorono bosque subalpino-pastos alpines sicuado en el Tess6. Abreviaturas de plantas no descriras en el texco: Daphne c.,
Daphne cueorsim; Pulsatilla v., Pulsatitla vernalis, Helianchemum 0., Helfanthemum nummularivm;, Anemone n., Anemone narcissiffora;
Hieracium 1., Hieracinm {actnceffa; Galium p., Galium pumilum, Botryehium L., Botrychtum lunaria; Juncus «., Juncus trifidus; Gera-
nitm sp. ; Pyrola c., Pyrola clorantha; Galium v., Galium verunt, Saxifraga m., Saxifraga moschata, Veronica b., Veronica bellidioides;
Dianthus h., Diamibus hyssopifalins; Rubns sp.;, y Thymus n., Thymus nervotus. El resto de especies aparecen citadas en los Resreltadps.
[Range-abundance diagram of caver {percentage, logarithmic scale) for understory planc species of the subalpine forest-alpine pas-
ture ecotone located in Tessé. Abbreviations of plants not described in the texe: Daphne c., Daphne eneoruns; Pulsacilla v., Pulsatitla
vernalis, Helianthemum n., Helfanthemum nummulariam; Anemone n., Anemone narcissiffera, Hieracium L., Hieraciwm lactucella;
Galivm p., Galinm prmilum, Botrychium 1., Betrychinm lunaria; Juncus t., Junces trifidus, Geraninm sp. ; Pyrola c., Pyrola clorantha;
Galium v., Gaflium verum, Saxifraga m., Saxifraga moschata, Veronica b., Veranica bellidivider; Dianchus b, Dianthns hyssopifoling, Rubns
sp.; ¥ Thymus n., Thymns servosus. The rest of species appear in Rentltados.}
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Fig. 17. Coberturas (ndimero de contactos agrupados cada 2 m en transectos a lo lazgo de la méxima pendiente, eje y de la parcela)
de los sustratos (maceria orgdnica, M) y vegetacion (R. £, R. ferrugineun; V. m., V. myrtiflus; Bu., P. uncinata; Eg., F. gautieri,y D.o., D.
octopetala.) mds abundances. Se muestra la funcién linear que describe el aumento de cobertum de B #neinata al descender en alticud
(linea gnis, ver Reswitados). No se representan aquellos elementos menos imporrantes (coberturas inferiores al 5%4). La flecha apunta
pendience arriba. {Cover (number of contacrs every 2 m along transects parallel to the maxirnum slope, plot axis ) of the more

el limite del bosque a la vez que disminufa la
presencia de pldnculas y crecia la presencia de
pinos grandes (adultos y jévenes) (figs. 5y 17).
La cobertura de F gawtieri dominaba en las zonas
media e inferior de la parcela (fig. 17). Dentro
de los sustratos y planras menos imporcantes
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abundant subscrates (organie matter, M) and plant species (R. £, R. ferruginenns, V. m., V. myrtitlus; Pu., P wseivata, Fg., F gantieriyy
D.o., D. actapetaia.). The linear function describes the increase of P, ancinata cover for lower elevation (gray line, see Reswltader), Tho-
se elements less important (cover values less than 5%) are not shown. The arrow points upslope.]

{cada uno con < 5% del total de cobertura, no
mostrados), el musgo abundaba al acercarnos al
bosque, pero sustratos tipo suelo desnudo y roca
{piedras decimétricas) y varias plantas (C. semper-
vivens, L. cornicnlatns) dominaban mds en los pas-
ros y la parte superior del ecotono. Respecto a las
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relaciones entre regeneracién y sustrato o soto-
bosque, €l 71% de las plintulas aparecieron
sobre el denso tapiz de D. oetoperalz que recubria
la parce superior de la parcela (figs. 5 y 17),
mientras el 74% de todas ellas crecian sobre sus-
tratos formados por materia orgdnica y tierra
fina. En el caso de aparecer en la zona de domi-
nancia de R. ferruginenm (y = 40-140 m, fig. 17),
las pldntulas allf encontradas crecfan en los cla-
ros de las densas matas de R. ferrugineum.

Una sencilla funcién linear (linea gris, fig. 17)
describié bien el aumento de cobertura de P
uncinata al descender por el ecotono de forma
paralela al eje y de la parcela (cobertura de P,
ancingtz = a + b~ y (posicién a lo largo de la
pendiente), 2 = 0,02, b = 0,04, ¥ = 0,45, p <
0,001, # = 70). A lo largo de la pendiente (eje y,
datos cada 2 m), la correlacién entee el nimerc
total de individuos vivos de P wncinata y su
cobertura no fue significativa (r, = 0,19, p =
0,11, = 70) (figs. 5y 17).

La diversidad y el nimero total de plancas her-
biceas y arbustivas era mayor en la mitad supe-
rior del ecotono, préxima al limite arbéreo, que
en la mirad inferior, cercana al bosque denso
(fig. 18). El nimero de especies (§) de plantas
disminuia a medida que descendiamos (y
aumenta de 0 a 140 m), a cravés del ecorono,
desde el limite arbéreo al del bosque (§ = 5,28 -
0,02y,r=-0,52,r=049,p < 0,001, 7 = 70;
linea gris en la fig. 18). Existe un descenso
brusco del nimero de especies en tornoa y = 75
m al descender por el ecotono (fig. 18). Este
descenso en riqueza coincide con [a casi total
desaparicién de D. ectopetala y el aumento de las
cobercuras de P. wncinata, R. ferruginewm y V.
myrtillns (fig. 17). Los espectros de diversidad
fueron calculados para cada transecto paralelo a
la pendiente y tomado cada 6 m a lo largo del
efe corto de la parcela usando el indice de Shan-
non-Weaver (F, fig. 18). Los espectros fueron
obtenidos teniendo en cuenta las especies de
herbidceas y arbustos. Su cdlculo se efectud en
los dos sentidos posibles a lo largo del ecotono,
ascendente y desdencente. Las diversidades
mdximas de sustratos y plantas rondaron los 3,3
bits punto?, siendo méximos para el espectro
calculado descendiendo a lo largo del transecto

de la parcela préximo a un corredor de avalan-
chas dominado por pastos (x = 30 m, fig. 18).
Ademds, se aprecia un aumento general de la
diversidad al acercarnos 2 la banda préoxima a
esra parre de la parcela (x = 30 m), que presentd
el mdximo ndmero de especies del sotobosque
de todos los transectos (§ = 16), frente al mini-
mo localizado en el lado opuesto (x = 0 m) veci-
no a un arroyo pedregoso (§ = 12). La diversidad
aumenta gradualmente al ascender, producien-
do espectros diagonales, a medida que la densi-
dad de drboles disminuye y aparecen nuevas
herbiceas en los pastos (fig. 18). Sin embargo,
la concentracién 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 cransecto, estabilizindose o
decreciendo 1a diversidad al descender (fig. 18).
Al ascender disminuye l2 dominancia de ciertas
especies abundantes cerca del bosque (R. ferru-
ginerm, V. myrtillus) y aumenca la presencia de
D. octoperala y otras especies de los pastos, lo que
coincide con el aumenco de diversidad (figs 17 y
18). Los espectros de diversidad calculados des-
cendiendo y usando el indice de Margalef (no
mostrados} indicaron varias zonas de cambios y
aparici6én de nuevos sustraros o especies (y = 10-
20 m, y = 60-80 m) coincidentes con «escalo-
nes» o cambios en los espectros obtenidos con el
indice de Shannon-Weaver (H).

Los espectros de los distintos transectos no se
solapan perfectamente revelando la heteroge-
neidad espacial de la vegetacién herbédcea a lo
largo del eje perpendicular de la pendiente. Se
observa cierto aumento de divetsidad en el
limite 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 valares
de diversidad a lo largo del ecatono que aque-
llos obtenidos ascendiendo. Sin embargoe, los
cransectos calculados ascendiendoe eran en gene-
ral mds parecidos entre s tal como indican los
valores médximos de correlacién mdés elevados
entre ellos (valor mdximo de correlacidn entre
los cransectos para x = 6y 18 m, », = 0,93, p
<0,001, # = 140) respecto a los obtenidos para
los transectos descendentes (transecrosa x = 18
y 24 m,r = 0,86, p <0,001, n = 140).
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Fig. 18. Espectros de divertidad de la vegetacién herbdcea y arbustiva (indice de Shannon-Weaver, H), calculados descendiendo (0
— 140 m, flecha gris apuntando hacia abajo) y ascendiendo (0 ¢ 140 m, gréfica central, flecha gris apuntando hacia arziba) a lo lar-
go de la pendience (eje ). Los espectros fueron calculados para transeccos paralelos a la pendiente situados cada 6 m (0, 6, 12, 18, 24
¥ 30 m} a lo largo del eje perpendicular {x} a la perdiente {leyenda y distincas tipos de simbolos). La figura de barras muestra el
niimero de especies de plantas cada 2 m en todos los transectos juntos y la funcién lineal (linea gris) destaca la disminucién en el
niimero de especies (5) al descender y acercarnos al bosque (ver Resuidtadss). [Diversicy spectra of herbs and shrubs (Shannon-Weaver
index, H) calculated descending (0 — 140 m, gray arrow pointing down) and ascending (0 <~ 140 m, central figure, gray arrow
pointing up) along the slope (axis ¥). The speccra were calculated for transeces parallel to the slope and located every 6 m (0, 6, 12,
18, 24 and 30 m) along the axis perpendicular {x) to the slope (see legend and cypes of symbols}. The bars figure shows cthe number
of plant species every 2 m for all transects combined and the linear function (gray line) emphasizes the decrease of the number of
plant species () going downslope and approaching the forest (see Resu/tador).]

cuadrados en que subdividimos la parcela (fig.
19). Por lo tanto, necesitariamos medir nuevas
variables ambientales para explicar la distribu-

Ordenacién y segregacion espacial
de clases de individuos de P. uncinata

Sélo la variable posicidn a lo largo del ecotono
(y, ) fue significativa (p < 0,05) en el DCCA al
usar como variables abidticas los tipos de sus-
trato y las coordenadas espaciales de los 115

214

cién, tamaifio y edad de las distintas clases de
individuos de P. ncinaia, asi como la cobertura
de herbdceas y arbustivas. El eje I estd determi-
nado claramente por la posicién a lo largo del
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ecotono (y, ¥%; ambas variables se representan
superpuestas dada la proximidad de sus vecto-
res) (fig. 19). Sin embargo, el gradiente de
situacién de los cuadrados de 6 m x 6 m en que
subdividimos la parcela no fue tan nitido como
en otros ecotonos estudiades (p. ej. Ordesa,
CAMARERO & GUTIERREZ, datos no publica-
dos). El eje I separa las clases de individuos y
las cobercuras de vegetacién en el mismo orden
que describimos previamente: en la zona infe-
rior del ecotono (dentro del bosque o en su
limite) abundan adultos (A} y védstagos (S) y

predominan en el sotobosque R. ferruginenm, V.
myrtitlus y F gautieri; mientras que en el limice
del drbol y los pastos, aparecen asociados pldn-
tulas (SE) y D. ectoperala (figs. 5, 17 y 19). El
eje 11 estaba relacionado positivamente con
individuos pequefios (S, SE) separdndolos de los
grandes (A, P), por lo que podria ser un gra-
diente de tamafio de los individuos de P. wnci-
nata (fig. 19). Los 4rboles muerros (D) apareci-
an en zonas intermedias del ecotono y
localizados entre individuos grandes y peque-
flos (figs. 5 y 19).
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Fig. 19. Diagrama de ordenacién basado en un DCCA (Andlisis Canénico de Correspondencias sin tendencia) en el que se muestran:
el vector {flecha negra) de la finica variable abiética significaciva (¢ < 0,05), 1a posicién a lo largo de la pendiente o altitud —y-y°—, res-
pecto de los ejes principales I (horizontal) y II (vertical); la posicidn media de las variables bi6ticas de densidad, estructura y edad esti-
mada de las distincas clases de drboles en el diagrama (A - adultos, P - j6venes, S - vistagos, SE - plantulas, y ID - muertos) y la posicién
de los 115 cuadrados de 6 m x 6 m (circulos de diference tamafio y en distinea intensidad de negro o gris, sefialados con flechas grises)
en que subdividimos la parcela de acuerdo a la ordenacién {(agrupados en bandas de 36 m descendiendo por ¢l eje y sefialadas en el gré-
fico, p. ej. y 36, exc.). También se indica Ia posicién de otras variable bidticas referidas al sotobosque (en cursiva y negrita), las cober-
turas de: D. atopetala (Do), R. ferrugineum (Rf), . gantieri (Fg) y V. myrtitius {(Vm). [Ordinacion diagram based on a DCCA (Derrended
Canonical Correspondence Analysis), showing: the vector (black arrow) of che only abiotic significant variable (p < 0.05), che position
along the slope or elevation —y, y*—, respect the ordination axes I (horizoneal) and II {vertical); the mean position of the biotic variables
of densiry, structure and estimated age for the different classes of individual (A - adulcs, P - poles, 8 - saplings, SE - seedlings, and D -
dead individuals), and the position of the 115 6 m x 6 m quadrats (circles of different size and gray intensity, signaled by gray arrows)
thac formed the ploc {(the quadrars are grouped in 36 m bands descending along the axis y and signaled in the figure, e. g. y < 36, etc.).
The position of ather biecic variables of the understory cover (italic and bold letters) in the ordination space is also shown, specifically
the cover values of: D. actopetala (Do), R. ferruginenm (R, E gautieri (Fg)and V. myrtilins (Vm).]
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DISCUSION

El limite del bosque estudiado en el Tesss se
encuentra a menor alticud (~2350 m) que el
limite del bosque potencial, que se situaria en
torno a los 2500-25530 m s.n.m., si seguimos el
criterio bioclimdrico basado en la posicién alti-
tudinal de la isoterma de 10 °C para las tem-
peraturas medias del mes mas célido (TUHKA-
NEN, 1980). Este hecho puede explicarse en
parte por el efecto de perturbaciones locales en
esta montafia, como las habituales avalanchas de
nieve ya que esca ladera tiene un riesgo alto de
aludes (FURDADA, 1996). Esta isoterma no es
estdtica a lo largo del tiempo (las altitudes esti-
madas para dicha isoterma considerando los
periodos 1955-70 y 1971-92 fueron ~2470 my
~2600 m, respecrivamente), y no siempre coin-
cide geograficamete con la situacién de los limi-
tes del bosque {p. ej. los limites perturbados
localmente o los situados en zonas con inversio-
nes térmicas estdn a menor altitud que la isocer-
ma de 10° C; véase KORNER, 1998). Por estas
razones, solo puede considerarse una aproxima-
ci6n bioclimdtica, que carece de mecanismos
ecolégicos claros que expliquen su posicién ade-
cuadamente (TUHKANEN, 1980). Recientemen-
te, se ha destacado la importancia de la tempera-
cura del suelo sobre el crecimiento de las raices y
Ia delimitacién de la forma arbdrea (KORNER,
1998). Esta dltima hipdtesis considera a la for-
ma de crecimiento drbol adecuada para crecer
verticalmente y captar luz, lo que, en el limite
del bosque, conlleva el acoplamiento térmico
con las temperacuras mds bajas por encima de la
capa de nieve y el enfriamiento del suelo debido
a la copa del 4rbal que impide el calentamiento
por radiacién {ejemplo de retroalimentaci6n
negativa). Serfa necesaria la integracidn de anti-
guas y nuevas investigacionmes ecofisiolSgicas
(TRANQUILLINI, 1979; HADLEY & SMITH, 1986;
KORNER, 1998) junto a enfoques demogréficos
(KUuLLMAN, 1979; PAYETTE & Fion, 1985;
Lioyp, 1996} para explicar sarisfactoriamente la
situacidn del limite del bosque.

Este ecotono muestra cierta complejidad espa-
cial y, 2 diferencia de otros (p. ej. Ordesa), no
muestra distribuciones claras de las clases de
individuos de P. wncinata a lo latgo del ecotono.
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Esto explica las pocas correlaciones significari-
vas obtenidas entre las densidades de clases de
individuos, debido a que, al ascender, no apare-
cen individuos de P. wncinata cada vez mis
pequefios de forma secuencial (fig. 5). Destaca
la separacién entre pldntulas y adultos que apa-
recen agregados. Las pldnrulas se concentran
por encima del limite arbérec y los adultos
abundan en la proximidad del limire del bos-
que, respectivamente, en 1os extremos opuestos
del ecotono (figs. 4, 5 y 9). Hemos puesto de
manifiesto la existencia de subbandas alargadas
paralelas a la mdxima pendiente (eje y de la par-
cela) e incluidas en bandas mayores apreciables
en fotografias aéreas (figs. 4, 6 y 7). Estos
«corredores o bandas forestales» pueden consi-
derarse el resultado de los efectos de aludes de
nieve sobre el limice del bosque a distintas esca-
las: las subbandas aparecen a una escala menor
comparable al ramafio 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-
limentacidn positiva, ya que la nieve «limpia»
con una frecuencia elevada estas zonas céncavas
y empinadas impidiendo la formacién de bos-
que, cuya presencia prevendrfa el desencadena-
miento de avalanchas (FURDADA, 1996).

Las distribuciones de didmerro a4 1,3 m de altu-
ra y de alrura para los individuos vivos indican
una mortalidad constante y un reclutamiento
continuo {fig. 8), aunque esta afirmacién debe
corroborarse con la escrucrura de edades (HETT
& Loucks, 1976). Es una poblacién demogrifi-
camente inestable, debido a la predominancia
de individuos pequefios (SE + 8), aunque no
necesariamente jgvenes. Aunque no se indican
en este trabajo (CAMARERO & GUTIERREZ, datos
no publicadoes), los coeficientes de correlacién al
comparar didmetros basal y 2 1,3 m de aleura
entre si y con la altura de los drboles fueron
menores para Ordesa que para el limite del bos-
que localizado en el Tessé debido a la abundan-
cia de individuos arbustivos (érwmmbolz) en el
primer ecotono, los cuales no deberian incluirse
en futuros anilisis de correlacién.

La variacidn espacial de la alcura de los indivi-
duos vivos es gradual, como la de otras variables
de tamaiio (Db}, y puede asimilarse a estrucru-
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ras espaciales descritas por DUTILLEUL & LEGEN-
DRE (1993) como gradientes verdaderos, cataceeri-
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
caracteriza por una tendencia a gran escala debi-
da a una variacién gradual y mondrona de la
alcura de los 4rboles a lo largo del ecotono.
Segiin estos autores, la aparicién de un gradien-
te verdadero se explica bisicamente por el efec-
to de variables ambientales mas que por autoco-
rrelacién espacial local o a pequefia escala
(LEGENDRE, 1993). Es decir, en nuestro caso el
gradiente alcitudinal sigue la tendencia eviden-
te de menor altura al ascender por el ecotono
bosque subalpino-pastos alpinos. Sin embargo,
la disminucién de varianza de las alturas de los
drboles en ambos ecotonos, calculada para
ambas escalas espaciales (6 y 10 m), indica la
entrada a zonas donde la altura es mds homogé-
nea (fig. 11). Este descenso de la varianza sefiala
con claridad el comienzo del bosque (valores de
3 > 110-120 m), en el que predominan drboles
grandes de alcuras similares que forman man-
chas de ~30 m de radio medio (figs 5, 11 y 12).
Se ha hallado un gradience falso caracterizado
por la mayor importancia de la hererogeneidad
de varianzas en un ecotono anilogo en Ordesa,
en el que los individuos arbustivos tipo &rumm-
holz caracterizaban bruscos cambios de altura de
P. uncinata a lo largo del ecotono, en parte debi-
dos a los fuerrces vientos locales.

Las variables medidas para individuos vivos de
P yncinata pueden dividirse en tres grupos en
cuanto al tipo de variacién espacial que descri-
ben a lo latgo del ecoctono: existen variables
estructutales (Db, Dbh, altura) que recogen la
variacién en gradience o a gran escala {p. ej., los
drboles son mds pequefios al ascender) con un
tamafio medio de influencia cercano a los 50 m,
otras recagen variaciones a pequefia escala (edad
estimada) o sea las manchas de drboles similares
(grupos de edad similac de tamaiio préximo a
15 m) y, finalmente, otras muestran ambos
tipos de variacién (cohartes de aciculas), 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. 10, 12 y 14).

El tamafio de los individuos de P wminata,
expresado por las variables estructurales (Db,
Dbh, alcura, etc.), estd influido por las vaciables
ambiencales de forma distinta a la regeneracidn.
El gradiente de tamafios al ascender estacia en
concordancia con el aumento del escrés (dismi-
nucién de la temperacura, aumento de la veloci-
dad del viento). Sin embargo, la edad estimada
de los individuos aparece a manchas (parcher)
(figs. 10 y 14}, lo que indicaria pulsos de rege-
neracidn, posiblemente como consecuencia de
periodos climdrticos benignos durante varios
afios, favorables para el establecimienca de nue-
vos individuos. El niimero de cohortes de acicu-
las vivas recoge ambos procesos, al estar sicua-
dos en manchas los individuoes de edad préxima
pero, a la vez, siguiendo el gradiente de menor
tamafio al ascender en alritud.

Dentro del ecotono, no aparecieron fronteras
para ninguna clase de individuos de P. uacinata
utilizando tres grupos de variables {densidad,
variables estrucrurales y edad estimada) de for-
ma aislada o superponiendo los elementos de
fronteras (BEs) obtenidos para cada tipo de
variabies (fig. 15). 8{ se generaron muchos BEs
aisaldos y varios subgraphs (grupos de BEs conti-
guos) alargados, paralelos a la pendiente (p. ¢j.
para las variables estructurales de los vdstagos,
S; fig. 15). Estas estructuras no forman fronceras
propiamente dichas pero indican que existen
cambios importanres perpendiculares a ellas y a
la pendiente. Estos cambios enfatizan de nuevo
el posible efecto modelador de los aludes para
crear pasillos densos de P, ancinata y corredores
con menos individuos vivos y/o con drboles mds
pequefios o mds jévenes. Existe una serie de
estadisticos para cuantificar el solapamiento
encre fronteras de distintas variables (FORTIN ef
al., 1996), que pueden aplicarse en el future
para detectar procesos subyacentes que generan
y mancienen los elementos de frontera detecta-
dos para distintos ripos de variables relaciona-
das (FORTIN, 1992; 1997).

La forma del diagrama rango-abundancia y su
ajuste a una funcién logaritmica permite consi-
derarlo préximo a una serie logaritimica (fig.
16), en la que abundarian especies poco repre-
sentadas debido al efecto predominance de
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algin factor ambiental sobre la comunidad
(MAGURRAN, 1989). Este factor puede ser cli-
mdtico ya que el ecotono bosque subalpino-pas-
tos alpinos se sitfda en un ambiente estresance
con bajas temperaturas, un corco periodo vege-
tativo, fuertes vientos y frecuentes e intensas
nevadas (TRANQUILLINI, 1979). De nuevo rea-
parece la heterogeneidad espacial también en la
riqueza y diversidad de herbdceas. Existen
mayores valores de ambas variables en la zona
de pastos alpinos cercana al limire del drbol
{parte mds elevada del ecotono, fig. 18). La
ordenacién separa claramence la zona de pastos
por encima del limite del dcbol, donde predo-
minan las plinculas (SE) y D. actoperala frente a
la abundancia de individuos grandes (adulros,
A) y vastagos (S) cerca del bosque, en la zona
inferior, junto a densas matas de R. ferruginenm
acompaiiadas por V. myreilins y E gantieri (figs.
5,17y 19).

Estos resultados coinciden plenamente con
otros estudios. Las plintulas heliéfilas de P,
ancinata sélo consiguieron establecerse cerca del
limire del bosque en los claros de las compactas
matas de R. ferruginewm. PORNON & DOCHE
{1995) describen cémo R. ferrugineum forma
densas maras, de alcura media en torno a 0,5 m,
capaces de impedir el establecimiento de otras
plantas. Un ejemple similar se ha descrito para
Arctostaphylos uva-ursi, capaz también de coloni-
zar suelos erosionados y formar densas maras
(BAUDIERE & FROMARD, 1988).

Los resultados aqui descritos concuerdan con los
factores favorables para la regeneracién de P
uncinata descrites por PUIG (1982) en los Piri-
neos Orientales: baja densidad de drboles, baja
cobertura herbdcea, poca competencia por la
luz, suelos poco compactados y himedos y poca
presién ganadera. Estos factores deben conside-
rarse bidsicos pero sus efectos pueden cambiar
mucho en una sicuacién limicance y distinta del
bosque tipico de P. #ncinata como es el ecotons
bosque subalpino-pastos alpinos, donde el cli-
ma adquiere una imporrancia mayor. En el eco-
rono estudiado, las plincolas aparecen mayori-
tariamente en el denso rapiz de D. octopetalz, por
encima del limite arbéreo y sobre sustratos de
mareria orgdnica o tierra fina.
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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 inceraccién clima-poblaciones
de P. uncinatz. Un clima mis favorable para la
reproduccidn de P. uncinatz puede incremen-
tar la regeneracién y posterior colonizacién
de pastos alpinos. Estas manchas de pinos
serfan «modeladas» por los aludes producien-
do grupos alargados de drboles. Porenciales
cambios climdrticos en los Pirineps, como el
detectado aumenco (+2,11 °C) de temperatu-
ras minimas diarias (BUCHER & IDESSENS,
1991), podrian provocar efectos opuestos. El
ecotono podria descender debido a un aumen-
to en la frecuencia e intensidad de los aludes,
aunque el efecto previsible del calentamiento
seria un aumento de regeneracién por encima
del limice del bosque (PAYETTE & FILION,
1985) ¢ bien de cambio de forma de los indi-
viduos de P. #ncinata, pasando por ejemplo de
formas arbustivas a otras arbéreas (LAVOIE &
PAYETTE, 1992).

La abundancia de individuos muertos de P
uncinata en la parce media del ecotono podria
ser reflejo de una antigua ascensién altitudi-
nal del bosque. El ecorono estudiado pudo
ascender en épocas pasadas préximas en el
tiempo (siglos XI1X-XX), pues los restos de
muertos estaban bien conservados. Unido a la
escasa intervencidn humana local reciente,
todo esto podria indicar episodios climdricos
favorables para la regeneracién y el crecimien-
to de P. uncinatz (ascensién del limite del bos-
que) alternados por otros desfavorables que
aumentaron la morralidad (descenso del limi-
te forestal). Estas hipdtesis deben ser confir-
madas por estudios dendroecolégicos para
reconstruir el clima y la dindmica de las
poblaciones de P. uncinata en el ecotono bos-
que subalpino-pastos alpinos (GUTIERREZ et
afl., 1998). La dimensién temporal (proceso)
debe completar la descripcién espacial
(patrén). La dindmica temporal de los proce-
50s tiene su expresion en la ocupacién y orga-
nizacién del espacio. Dicha dindmica debe
complementarse con la descripcién del patrén
espacial generado.
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CONCLUSIONES

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

(#) la heterogeneidad espacial del ecotono bos-
que subalpino-pastes alpinos;

(#) la imporrancia de procesos narurales (alu-
des) que actiian en la direccidn paralela a la pen-
diente y producen bandas boscosas alargadas
(FURDADA, 1996).

Para hacer generalizables alguna de estas con-
clusiones (7) deberian iniciarse estudios intensi-
vos de este tipo en diversas parcelas en los Piri-
neos para aumentar asi la replicacién. El
ecotono bosque subalpino-pastos alpinos descri-
to corresponderfa a una zona de transici6n
caracterizada por cambios graduales (p. ej. la
aleura de los individuos vivos de P wncinata).
Estrictamente no seria un ecofono (zona de ten-
sién o diferencia brusca entre las comunidades
separadas) o fimes convergens sino una ecocling o
limes divergens (VAN LEEUWEN, 1966; VAN DER
MaAREL, 1990), aunque VAN DER MAAREL
(1976) considere el limite forestal altitudinal
un caso de ecotono especial (fimes extremus).
Hemoes caracterizado la ecoclina por la existen-
cia de pequefias zonas de cambio (subgraphs) y la
ausencia de fronteras grandes y consistentes,
debido a la gran heterogeneidad espacial. En la
ecoclina, la vegeracidn es rica y heterogénea, los
gradientes espaciales son graduales y no brus-
cos, formando patrones espaciales de grano fino
y limites sinuosos entre las comunidades (vAN
DER MAAREL, 1990). Ademads, es tipica de gra-
dientes topogrificos como el aqui estudiado
(laderas con pendiente elevada). En teoria, los
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