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RESUMEN

Los drboles registran informacién climética en sus series de anillos anuales de crecimiento, la cual puede
ser recuperada mediante la dendrocronologia, que es la ciencia que estudia los anillos anuales de cre-
cimiento. Este enfoque climdtico prioriza la seleccién de sitios, bosques y drboles, considerados climé-
ticamente sensibles, cuyos datos de crecimiento se procesan con el fin de extraer una sefial climatica
comun. Sin embargo, esta aproximacion basada en series medias de crecimiento muy determinadas
por el clima enmascara la variabilidad de crecimiento entre individuos y diluye sus diferentes res-
puestas al clima. Investigar los factores locales (sitio) e individuales (drbol) que determinan las res-
puestas de los drboles al clima es un objetivo prioritario para entender cémo reaccionardn estos arboles
al calentamiento climatico. En el presente estudio analizamos en bosques de montafia de Pinus uncinata
los patrones de crecimiento radial a diversas escalas espaciales: drea de distribucién de la especie en la
peninsula Ibérica, regiones (Pirineos, pre-Pirineos, Sistema Ibérico), los dos parques nacionales pire-
naicos (PNOM: Ordesa y Monte Perdido; PNASM: Aigiiestortes i Estany de Sant Maurici), bosques (30
sitios) y drboles (642 individuos). Mediante métodos dendrocronoldgicos se reconstruyeron las series
de crecimiento radial y se analizaron sus relaciones entre sitios y con datos climdticos mensuales para
gran parte del siglo XX a las distintas escalas mencionadas. Se ha investigado qué factores locales y a
nivel de individuo pueden influir en la respuesta de los drboles al clima que ha sido analizada usando
modelos lineales mixtos. Ademds, se muestra una reconstruccién de temperaturas de primavera basada
en datos de la densidad méxima de la madera para ilustrar las implicaciones de nuestros resultados.
Para todas las escalas evaluadas la temperatura del noviembre previo al afio de crecimiento es la va-
riable climédtica que mds influye sobre el crecimiento de P. uncinata. Sin embargo, existe una gran va-
riabilidad en la respuesta del crecimiento al clima entre sitios, en funcién de su posicién geogréfica y
de la altitud, y entre drboles del mismo sitio en funcién de su edad. Nuestros resultados indican la ne-
cesidad de un cambio de paradigma pasando de un enfoque basado en medias poblacionales de creci-
miento a andlisis a nivel de individuo. Este cambio permitird entender qué factores a nivel de drbol
condicionan su respuesta al clima y ademds servird para guiar la selecciéon de drboles sensibles al clima
para asi mejorar y dar un sentido bioldgico a las reconstrucciones dendrocliméticas.

Palabras clave: anillos de crecimiento, clima, dendrocronologia, modelos lineales mixtos, Pinus uncinata,

Pirineos.

L ARAID, Instituto Pirenaico de Ecologfa (CSIC), jjcamarero@ipe.csic.es.
2 Instituto Pirenaico de Ecologfa (CSIC).
3 Departamento de Ecologfa, Facultad de Biologfa, Universitat de Barcelona.

235



CAMARERO MARTINEZ, J.J. Y COLS. «Respuestas individuales de los drboles al clima»

SUMMARY

Trees record climatic information as series of annual tree rings. Such information may be recovered by
using dendrochronology, the science which studies annual tree rings. This climatic approach has fo-
cused on the selection of sites, forests and trees, regarded as climatically sensitive ones, whose growth
data are processed to extract a common climatic signal. However, this approach based on mean growth
series mainly controlled by climate masks the growth variability among individual trees and dilutes
their different responses to climate. To investigate the local (site) and individual (tree) factors that drive
the responses of trees to climate is an urgent task for understanding how trees will react to climate
warming. In this study we try to fulfill this aim by analysing the growth patterns of Pinus uncinata
forests at different spatial scales, namely the whole distribution area of the species in the Iberian Penin-
sula, regions (Pyrenees, pre-Pyrenees, Iberian System), the two Pyrenean National Parks (PNOM, “Or-
desa y Monte Perdido”; PNASM, “Aigiiestortes i Estany de Sant Maurici”), forests (30 sites) and trees
(642 individuals). We use dendrochronological methods to reconstruct the radial-growth series and to
assess their relationships among them and with monthly climatic data during most of the 20t century
for all the mentioned scales. We evaluate which local and individual factors influence the growth re-
sponses to climate at the tree level by using linear mixed-effects models. We also show a reconstruction
of spring temperatures as a function of annuam maximum wood density values to illustrate the im-
plications of our results for dendroclimatic reconstructions. The temperature during november before
tree-ring formation was the most important climatic variable affecting P. uncinata growth. Nevertheless,
we found a high variability in the growth responses to climate among sites as a function of their geo-
graphical location and elevation, and also among trees growing in the same site as a function of their
age. Our results indicate the need of changing the paradigm and move from analysing population
growth means to focusing on analyses at the individual tree level. Such change will allow a better un-
derstanding of the factors which drive the growth responses to climate at the individual tree level. This
will also be useful to guide the selection of sensitive trees to climate in order to improve dendrocli-
matic reconstructions and to provide them a biological basis.

Key words: tree rings, climate, dendrochronology, linear mixed models, Pinus uncinata, Pyrenees.

flejo de la «sefial» climadtica, mediante la repli-
cacion de arboles y la construccién de series me-
dias de crecimiento (cronologias) en redes
dendrocronolégicas que abarquen distintos bos-
ques y especies. Esta aproximacion es compati-
ble con el hecho de que la dendrocronologia es
también capaz de analizar la gran variabilidad
en el crecimiento entre sitios y drboles préximos
(FRITTS 1974), pese a que a menudo se ha con-
siderado «ruido» si el objetivo era recuperar la
sefal climatica comun. Asi, si el objetivo es re-
coger la respuesta del crecimiento al calenta-

INTRODUCCION

Los adrboles muestran patrones de crecimiento
secundario o radial similares, particularmente
en zonas donde el clima es el principal factor
que controla la formacién del anillo de creci-
miento (FRITTS 1976). Esta idea es el funda-
mento de la sincronizacién o datacién cruzada
de drboles que, respondiendo de forma similar
al clima regional, forman series de anillos de ca-
racteristicas similares (anchura, densidad,

color). La datacién cruzada es por tanto uno de
los principios bdsicos de la dendrocronologfa, la
ciencia que estudia los anillos de crecimiento en
arboles y plantas lefiosas. En dendrocronologia
se ha preferido priorizar la media de creci-
miento comtin entre drboles, considerada un re-
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miento clim4tico, que ha sido particularmente
intenso en las zonas montafiosas (DIAZ & BRA-
DLEY, 1997), se muestrean arboles «sensibles»
creciendo a elevadas altitudes o en umbrias
donde su crecimiento esta principalmente limi-
tado por las bajas temperaturas y la brevedad
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de la estacién de crecimiento. Ademds se inten- utilizar el estudio dendrocronolégico de una
tardn recolectar muestras de arboles sensibles y amplia red de bosques ibéricos de montafia de
que sean de suficiente longevidad, habitual- Pinus uncinata para investigar, mediante una
mente mostrando tasas reducidas de creci- aproximacion jerdrquica, los factores que deter-
miento, para retroceder en el tiempo y minan el crecimiento y su respuesta al clima a
reconstruir la temperatura de los siglos pasados. nivel de sitio y de drbol (Figura 1). Es decir, pre-
Por lo tanto, para cumplir estos objetivos se re- tendemos averiguar qué factores influyen en la
aliza un muestreo centrado en la biisqueda de variabilidad (el «ruido») en el crecimiento entre
sitios y drboles «sensibles» para destacar la arboles que coexisten y entre bosques préximos.
sefial climatica comidn y no se toma una mues- Pese a que la red analizada proviene de un es-
tra representativa de los drboles de un bosque fuerzo continuado de muestreo desarrollado
(HUGHES 2011). En este trabajo proponemos durante los tltimos quince afios, iniciado para
sB 3
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Figura 1. Esquema de la aproximacion jerdrquica seguida en este trabajo para estudiar el crecimiento de los drboles y su respuesta
al clima. En cada bosque muestreado dentro de cada parque nacional (figuras a la izquierda) se analiz6 el crecimiento a nivel indi-
vidual de cada drbol (lineas grises) y después de la serie media de crecimiento de cada sitio (indices residuales). Después se pro-
mediaron las series medias de cada sitio para obtener la serie media de cada parque nacional (figuras centrales). Finalmente se
estudio la respuesta del crecimiento a nivel de especie promediando todas las series obtenidas para P. uncinata en su drea de distri-
bucién ibérica (figura de la derecha). Los puntos suspensivos de las figuras de la izquierda y centrales indican que este proceso se
realizé para todos los sitios y para todas las subzonas aparte de los dos parques nacionales pirenaicos.

Figure 1. Schematic diagram showing the hierarchical approach followed in this study to study the growth responses of trees to cli-
mate. In each sampled site within each National Park (left figures) the growth of each individual tree (gray lines) and then of the mean
series of each site (residual indices) were analyzed. Then the mean series of each site located within each National Park were aver-
aged to obtain a mean series for each Park (central figures). Finally we evaluated th especies growth response to climate by averag-
ing all mean series obtained for P. uncinata forests in the Iberian distirbution area of the species (rigth figure). The ellipsis of left and
middle figures indicate that this process was repeated for all sites and for all subdreas in addition to the two Pyrenean National
Parks.
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buscar sitios sensibles y drboles longevos con el
objetivo de reconstruir el clima, hemos utilizado
estos datos para indagar en la variabilidad de
crecimiento a nivel de individuo. Este esfuerzo
de muestreo ha sido especialmente intenso en
los dos parques nacionales pirenaicos (Ordesa y
Monte Perdido —abreviado en adelante como
PNOMP-; Aigtiestortes i Estany de Sant Mau-
rici —abreviado en adelante como PNASM-).
Consideramos que este conjunto de datos cons-
tituye una herramienta excelente para evaluar
los factores que determinan el crecimiento a
nivel de sitio y 4rbol porque comprende nume-
rosos bosques sometidos a diferentes gradien-
tes geogrdficos y ecolégicos y conteniendo
drboles con distintos rasgos (edad, tamarfio, tasa
de crecimiento, historia de perturbaciones). De-
terminar los factores que determinan la variabi-
lidad entre drboles en cuanto a su crecimiento
reciente es fundamental para entender su res-
puesta al calentamiento climdtico, particular-
mente en el caso de bosques subalpinos cuya
productividad estd muy condicionada por la
brevedad de la estacién de crecimiento. En este
trabajo planteamos la hipétesis de que los drbo-
les viejos creciendo en condiciones ecoldgicas
muy limitantes para su desarrollo como zonas
de gran altitud, habitualmente seleccionados
para estudios dendroclimatoldgicos con el obje-
tivo de reconstruir la temperatura del pasado
(dendroclimatologia), podrian mostrar una sen-
sibilidad al clima condicionada por otros facto-
res a nivel de individuo. Esta idea reside en la
asuncién de que la variabilidad entre indivi-
duos en la respuesta al clima, que viene muy
condicionada por factores no climdticos (altitud,
topografia, edad y vigor del drbol), estd diluida
o enmascarada por los métodos habitualmente
utilizados en dendrocronologia. Dichos méto-
dos buscan enfatizar la sefial comun al clima
promediando series de crecimiento, que mues-
tren gran similitud en su patrén temporal, pro-
cedentes de distintos drboles con distintas
sensibilidades al clima. Se propone por tanto un
cambio de paradigma del enfoque poblacional
(serie media de crecimiento de un bosque o
sitio) al individual considerando los arboles
como organismos vivos cuya respuesta al clima
estd muy condicionada por mdltiples factores
extrinsecos e intrinsecos que interaccionan y
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cambian incluso entre individuos préximos.
Adoptar este enfoque individual es fundamen-
tal si pretendemos conocer la respuesta a largo
plazo del crecimiento de los bosques y de los ar-
boles al clima actual.

MATERIAL Y METODOS

Sitios de estudio

Muestreamos un total de 30 sitios en bosques do-
minados por Pinus uncinata Ram. (pino negro)
(Tabla 1y Figura 2). Estos bosques abarcan toda
la distribucién geografica de P. uncinata en la pe-
ninsula Ibérica y comprenden desde el limite
meridional absoluto de la especie en la Sierra de
Gudar (Teruel) hasta el limite noroccidental en
Larra pasando por poblaciones prepirenaicas
(Guara) y otras del Sistema Ibérico occidental
(Vinuesa, Soria) (CEBALLOS & RUIZ DE LA
TORRE, 1979). De este modo pudimos abarcar el
maximo de amplitud ecolégica que experimenta
la especie desde sitios en condiciones submedi-
terrdneas (Guara) hasta limites altitudinales del
bosque (Las Cutas, PNOMP; Estanys de la Pera).
La mayoria de los sitios de estudio (27 de 30) se
encuentran en los Pirineos, donde la especie es
mads abundante y domina el piso subalpino for-
mando bosques de baja densidad o masas con
individuos aislados que conforman el limite su-
perior del bosque. La densidad de sitios mues-
treados fue elevada en las dos redes de bosques
establecidas dentro o en torno a los dos parques
nacionales pirenaicos (PNOMP, 42° 40’ N, 00° 03’
E, siete sitios; PNASM, 42° 35" N, 00° 57" E, 12 si-
tios). El muestreo de bosques dentro de ambos
parques nacionales o en sus zonas periféricas ga-
rantiza que han estado menos expuestos a per-
turbaciones locales (talas, incendios, etcétera)
que bosques situados fuera de zonas protegidas.
La altitud media (pendiente) de todos los bos-
ques muestreados es de 2.118 m (35°), con un
rango de 1.750 a 2.451 m, y la de los sitios de los
parques nacionales es de 2.139 m (42°) (PNOMP)
y 2214 m (31°) (PNASM), respectivamente
(Tabla 1). El didmetro medio medido a 1,3 m de
altura de todos los drboles muestreados es de
56,7 cm y los de los drboles de los parques na-
cionales son de 50,6 cm (PNOMP) y 58,7 cm
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Sitio (cédiqo) - Parque Latitud | Longitud Altitud Orientacion Pendiente | Diametro a
Nacional (N) (E/ W) (m) () 1,3 m (cm)
Estanys de la Pera (EP) 42°27' 1°35'E 2360 SW 30 £ 00 652+11.0
Mata de Valéncia (MA) - PNASM 42° 38 1°04'E 2019 N-NW 19£10 43.2 + 3.60
Estany de Lladres (LA) - PNASM 42233 1203 E 2120 NW 35+12 52.1+9.80
Airoto (Al) 42° 42 1°02'E 2300 '\ 47 + 29 58.5+13.5
Tessé de Son (TS) - PNASM 42° 35 1°02'E 2239 N-NE 42+14 745+18.8
Estany Negre (NE) — PNASM 42° 33 1202'E 2451 SE 35+18 71.0+26.0
Estany Gerber (GE) - PNASM 42° 37" 0259 E 2268 w 15+15 53.5+14.6
Estany d’Amitges (AM) - PNASM 42° 35 0259'E 2390 SE 40 £ 21 69.0 +26.0
Mirador (MI) - PNASM 42° 35 0259 E 2180 SE 33+18 55.1+258
Ratera (RA) - PNASM 42° 35 0259 E 2170 N 40+5 28.3+8.1
Sant Maurici (SM) = PNASM 42° 35 0259 E 1933 S-SE 1615 38.2+57
Monestero (MO) -~ PNASM 42° 34’ 0259'E 2280 SE 28+13 64.4+16.1
Corticelles (CO) - PNASM 42° 34 0256 E 2269 W-NW 24 +17 83.1+28.8
Barranc de Llacs (LL) - PNASM 42° 32 0°55'E 2250 N-NwW 44 + 38 71.7 +20.0
Conangles (CG) 42° 37 0°44'E 2106 S-SW 43+15 56.0+14.5
Vall de Mulleres (VM) 42237 0°43'E 1800 N-NE 34+13 69.0 +26.0
Bielsa (BI) - PNOMP 42° 42’ 0211"E 2000 E 88+ 4 45.1+9.4
Sobrestivo (SB) - PNOMP 42° 40’ 0206' E 2296 S 38+2 61.7+17.5
Foratarruego (FR) — PNOMP 42° 37 0°06'E 2031 w 3711 49.5+18.3
Ordesa-Cara Norte (ON) — PNOMP 42° 38’ 0°03' W 2270 N 4012 50.2+12.5
Senda de Cazadores (SC) — PNOMP 42° 38’ 0°03' W 2247 N 49 +12 60.9+16.5
Mirador del Rey (MR) - PNOMP 42° 38 0°04' W 1980 SW 25+10 53.3+153
Las Cutas (CU) - PNOMP 42237 0205’ W 2150 S-SW 20+5 33.3+83
Guara (GU) 4217 0215 W 1790 N-NwW 35+5 44.5+8.1
Respomuso (RE) 42° 49’ 0217’ W 2350 S 40£19 495+15.1
Pic d’Arnousse (PA) 42° 49 0°30' W 1940 NW 32+4 65.4+5.1
Valdelinares-Teruel (TE) 40° 23’ 0238’ W 1800 SW-W 10+5 63.8+12.4
Acherito (AT) 422 53 0246’ W 1750 SW-W 42+ 14 40.4+14.0
Larra-La Contienda (CN) 42257 0°47' W 1750 SW 38+24 46.4+14.0
Castillo de Vinuesa (V1) 42° 00’ 2244’ W 2050 w 21+ 1 85.6+23.0

Tabla 1. Caracteristicas geogréficas, topograficas y ecoldgicas de los bosques de P. uncinata muestreados ordenados de este a oeste
(c6digos como en el mapa de la Figura 1). En la primera columna se indican los sitios muestreados en los Parques Nacionales
(PNOMTP, Ordesa y Monte Perdido; PNASM, Aigiiestortes i Estany de Sant Maurici). Los valores son medias + desviacién estdndar.

Table 1. Geographical, topographical and ecological characteristics of sampled P. uncinata forests. Sites are arranged from east to west
(sites codes are as in the map of Figure 1). In the first column we indicate the sites sampled in the Ordesa y Monte Perdido (PNOMP)
and Aigiiestortes i Estany de Sant Maurici (PNASM) national parks. Values are means + standard deviations.
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ORDESAY MONTE PERDIDD
\

Figura 2. Mapa de los bosques de Pinus uncinata muestreados en torno a los parques nacionales de Ordesa y Monte Perdido (PNOMP,
area delimitada por linea continua) y de Aigiiestortes i Estany de Sant Maurici (PNASM, érea delimitada por linea discontinua) y
bosques adicionales del drea de distribucién de P. uncinata. Los c6digos de los sitios se indican en la Tabla 1. Las dreas sombreadas
de los mapas superiores corresponden a bosques de P. uncinata. Las dos fotografias inferiores muestran dos individuos viejos de P.
uncinata muestreados en el Estany Negre (PNASM, izquierda) y en la Senda de los Cazadores (PNOMP, derecha).

Figure 2. Map of sampled Pinus uncinata forests located near the two Pyrenean National Parks Ordesa y Monte Perdido (PNOMP,
area surrounded by a continuous line) and Aigiiestortes i Estany de Sant Maurici (PNASM, area surrounded by a dashed line) and
additional sites sampled within the P. uncinata distribution area. Sites codes are explained in the Table 1. Shaded areas in the upper
maps correspond to P. uncinata forests. The lower images correspond to two old P. uncinata individuals sampled in the “Estany
Negre” (PNASM, left) and “Senda de los Cazadores” sites (PNOMP, right).
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(PNASM), respectivamente (Tabla 1). En los bos-
ques del PNOMP, en los prepirenaicos y en
aquellos del Sistema Ibérico la especie de estu-
dio coexiste en su limite inferior altitudinal y se
hibrida con Pinus sylvestris L. (pino albar o sil-
vestre). Sin embargo, en el PNASM es mds habi-
tual la formacién de bosques mixtos de P.
uncinata y Abies alba Mill. (abeto) sobre todo a al-
titudes intermedias. En el resto de bosques P. un-
cinata coexistia con P. sylvestris a altitudes
menores que los sitios muestreados excepto en
el limite noroccidental de la especie (Larra)
donde P. uncinata aparece también mezclado con
Fagus sylvatica L. (haya). En el PNOMP la mayo-
ria de los sitios se situaron sobre sustratos calizos
(BENITO, 2009), aunque en alguna zona encon-
tramos sustratos complejos con presencia de
algtin suelo dcido (por ejemplo Las Cutas), mien-
tras que en el PNASM la mayoria de los suelos
son dcidos y se desarrollan sobre granitos o gra-
nodioritas (VENTURA, 1992).

En el caso de los Pirineos ibéricos, el clima regio-
nal viene muy marcado por los gradientes E-O y
N-S que determinan unas condiciones mas céli-
das y secas hacia el sur y hacia el este, y también
en general al descender en altitud, mientras que
las condiciones frias y continentales prevalecen
en las zonas de mayor altitud de los Pirineos cen-
trales (DEL BARRIO et al. 1990). No obstante, la
topografia de las zonas montafiosas modifica de
forma determinante estos gradientes climéticos
(BARRY, 2008) y asi existen sitios situados en so-
lanas en el PNOMP (por ejemplo Las Cutas) so-
metidos a mayor influencia mediterrdnea que
otros localizados mads al este en la cadena pire-
naica. En los bosques estudiados la temperatura
media anual y las precipitaciones totales anuales
oscilan entre 2,0 y 4,9 °C y entre 1.200 y 2.000 mm,
respectivamente, siendo enero (media de -2,0 °C)
y julio (media de 12,5 °C) los meses mds frio y ca-
lido (CAMARERO, 1999). Segtin datos homoge-
neizados y promediados en una malla de
resolucién igual a 0,5° (unos 50 km) producidos
por la Climate Research Unit (CRU, 2008), las
tendencias de las temperaturas y precipitaciones
anuales en el drea de estudio fueron de +0,01 °C
aio!y +0.02 °C afio™ y de +0.27 mm afio! y -0.08
mm afio’! para las mitades primera y segunda
del pasado siglo XX, respectivamente.

Muestreo de campo

Entre 1994 y 2010 muestreamos 642 drboles vivos
de P. uncinata. En cada bosque estudiado, selec-
cionamos al azar entre cinco y 65 individuos do-
minantes (en promedio se muestrearon 24
arboles por sitio) dentro de un drea de unas 10
ha. La distancia entre drboles muestreados siem-
pre superd los 20 m para evitar los posibles efec-
tos locales sobre el crecimiento debidos a la
vecindad entre drboles. La posicién geogréfica de
los arboles se registr6é con un sistema de posicio-
namiento geografico (GPS) (precisién + 5 m).
Ademds recogimos datos topogréficos (altitud,
pendiente, orientacién) y biométricos (didmetro a
1,3 m de altura, altura total, edad) para cada
arbol muestreado.

Métodos dendrocronoldgicos

Se extrajeron testigos radiales de madera en
todos los drboles muestreados con barrenas
Pressler de 5 mm de didmetro interior y a una al-
tura entre 1 m y 1,5 m (altura media de 1,3 m). Se
tomaron entre dos y tres testigos por drbol lo que
result6 en un total de 1.296 muestras y un pro-
medio de 47 muestras por bosque estudiado (49
y 51 muestras por sitio en los bosques de
PNOMP y PNASM, respectivamente) (Tabla 2).
Cada muestra se monté y pegé en un soporte de
madera y se 1ij6 con papeles de lija sucesiva-
mente mds finos hasta distinguirse perfecta-
mente los limites de los anillos de crecimiento
(STOKES & SMILEY, 1968). Después, las mues-
tras se dataron visualmente asignando un afio de
calendario a cada anillo y detectando anillos fal-
sos o perdidos mediante la comparacién de
muestras o de drboles muestreados en el mismo
sitio. Las muestras datadas fueron medidas con
una precisién de 0,01 mm usando un medidor
semi-automatico LINTAB (Rinntech, Heidelberg,
Alemania). La datacién o sincronizacién visual
fue evaluada usando el programa COFECHA,
que calcula correlaciones (por defecto para inter-
valos de 50 afios) entre las series de anchuras de
anillos de los radios medidos y una serie prome-
dio o maestra obtenida promediando las series
individuales (HOLMES, 1983).
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Sitio NUmero de. arboles Periodo dt? las I.ongituq medju de | Anchura del anillo
/ radios cronologias las series (afios) (mm)
EP 20/ 39 1586-1997 198 0,91
MA 10/ 20 1668-1997 175 0,64
LA 36/74 1390-2009 315 0,54
Al 16/ 31 1651-1996 194 0,90
TS 10/17 1537-1995 252 0,87
NE 46/ 86 1393-2009 242 0,78
GE 41/79 1270-2010 278 0,56
AM 25/ 56 1592-2009 229 0,77
M 33/85 1390-2009 254 0,62
RA 5/13 1818-2009 102 1,05
SM 20/ 40 1811-1996 164 0,57
MO 30/76 1481-2009 246 0,95
(€®) 25/ 43 1509-1995 266 0,63
LL 17/17 1338-1997 277 0,67
CcG 25/ 54 1510-1995 254 0,63
VM 12/ 23 1476-1995 234 0,73
Bl 11/20 1707-1996 196 0,54
SB 53/ 95 1512-2009 308 0,62
FR1 12/25 1438-1947 305 -
ON 14 /27 1531-1998 234 0,68
SC 65/ 119 1421-2010 262 0,68
MR 17/ 34 1795-1998 156 0,64
cu 10/20 1871-1997 98 1,66
GU 27 / 42 1800-2011 122 1,75
RE 20/ 47 1572-2010 202 0,80
PA 8/16 1755-1995 118 0,81
TE 35/ 68 1730-2008 157 1,07
AT 15/33 1397-2010 339 0,51
CN 25/ 57 1364-2010 252 0,44
Vi 24/ 42 1561-2010 244 0,83
! qu el sitio FR sélo tres arboles vivos cubrian el periodo 1900-1995 por lo que no se presentan los datos correspondientes a la anchura del
anillo.

Tabla 2. Numero de arboles y radios muestreados por bosque y datos de longitud y de anchura medias del anillo anual de creci-
miento. Esta tltima variable se calculé para el periodo comtin 1900-1995.

Table 2. Number of sampled trees and cores in each site and related data (mean length of series and mean annual tree-ring width).
The last variable was calculated for the common period 1900-1995.

242



Proyectos de investigacion en parques nacionales: 2008-2011

Para estimar la edad del arbol a 1,3 m de altura se
hicieron correcciones de los anillos ausentes
hasta la médula tedrica en aquellas muestras que
no presentaban médula. Estas estimas se realizan
mediante métodos geométricos (NORTON et al.
1987) asumiendo un crecimiento concéntrico y
transformando la distancia hasta el centro te6rico
en ndmero de anillos perdidos (véanse los deta-
lles en GALVAN et al. 2012).

Una vez las series han sido correctamente data-
das y medidas se procedi6 a su estandarizacién y
ala eliminacién de la autocorrelacién temporal y
de las tendencias de la anchura del anillo debi-
das al aumento de la edad y del tamafio del arbol
(COOK & KAIRIUSKTIS, 1990). En general los
anillos mas préximos a la médula tienden a ser
mds anchos que aquellos mds préximos a la cor-
teza independientemente de las condiciones cli-
mdticas en las que se hayan formado dichos
anillos. Las series de anchura de cada radio fue-
ron estandarizas y sometidas a una eliminacién
doble de tendencias mediante el ajuste de fun-
ciones exponenciales negativas y de polinomios
flexibles o «splines» de longitud igual a 20 afios
(COOK & PETERS, 1981). El objetivo de usar una
longitud tan corta de dichos polinomios fue eli-
minar tendencias de crecimiento que predomi-
nen en periodos superiores a las décadas y
retener la variabilidad de alta frecuencia del cre-
cimiento (anual a decenal) cuya respuesta al
clima pretendemos analizar. Una vez eliminada
la tendencia las series resultantes de indices adi-
mensionales de crecimiento son procesadas me-
diante modelos autorregresivos para modelar y
eliminar la autocorrelacién temporal, que suele
ser mayoritariamente de primer orden. Este ul-
timo proceso es imprescindible para realizar cier-
tos andlisis estadisticos paramétricos con dichas
series tales como correlaciones de Pearson con
variables ambientales y climéticas. Finalmente,
obtuvimos y utilizamos series residuales, es decir
sin autocorrelacién temporal, de crecimiento que
promediamos, en orden ascendente de escala es-
pacial, a nivel de arbol, sitio (cronologia) y par-
que nacional. El proceso de construccién de
series de crecimiento o cronologias a los tres ni-
veles espaciales antes indicados se realizé con el
programa ARSTAN (COOK 1985).

Analisis estadisticos

Utilizamos un anélisis de componentes principa-
les basado en la matriz de covarianzas de las cro-
nologias residuales de crecimiento de los 30 sitios
muestreados considerando el periodo comtn a
todas ellas (1900-1995) para resumir la variabili-
dad en el crecimiento entre sitios de estudio en
unos pocos componentes principales.

Los indices residuales de crecimiento obtenidos
para cada drbol y para cada sitio, asi como el pri-
mer componente principal considerando todos
los sitios, se compararon con datos climaticos
mensuales (TMMax., temperatura media de las
maximas; TMMin., temperatura media de las mi-
nimas; Prec, precipitacion) procedentes de la base
de datos CRU TS 3.1 (periodo 1901-2009) de la
Climate Research Unit y correspondientes a la
cuadricula de 0,5° que incluyera el sitio de estu-
dio de dichos 4rboles (CRU, 2008). Este mismo
anadlisis se realiz6 para los dos primeros compo-
nentes principales de las series de crecimiento de
todos los sitios de estudio. En el caso de dreas
regionales como los dos parques nacionales estu-
diados o en el caso de los Pirineos se estandariza-
ron y después se promediaron los datos
climdticos correspondientes a distintas cuadricu-
las de 0,5°. Los datos climdticos se obtuvieron uti-
lizando la pagina web Climate Explorer del Real
Servicio Meteorolégico de los Paises Bajos
(http:/ /cli mexp.knmi.nl). Los indices de creci-
miento se compararon con los datos climaticos
para el periodo comtdn de 1901-1995 mediando
correlaciones de Pearson y considerando la ven-
tana temporal desde octubre previo hasta sep-
tiembre del afio de formacién del anillo. Esta
ventana se seleccioné atendiendo a resultados
previos y a datos existentes tanto sobre la forma-
cién del anillo de la especie de estudio (CAMA-
RERO et al. 1998) como sobre las relaciones
crecimiento-clima (TARDIF et al. 2003).

Primero, se estudiaron las relaciones individua-
les entre caracteristicas a nivel de arbol (altitud,
edad, tamario, etcétera) y las respuestas al clima
cuantificadas mediante correlaciones de Pearson
entre los indices de crecimiento de cada drbol y
las variables climaticas mds importantes identi-
ficadas a nivel de parque nacional y de sitio.
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Después, para detectar las principales variables
climaticas que explican el crecimiento a nivel de
sitio y de individuo utilizamos modelos lineales
mixtos considerando como variable de respuesta
el indice de crecimiento de cada drbol para el pe-
riodo 1901-1995 y como predictores una serie de
variables climaticas mensuales y sus combina-
ciones (factores fijos) (véase por ejemplo ET-
TINGER et al. 2011). Estos andlisis se realizaron
a nivel de los dos parques nacionales, conside-
rando los sitios como factores aleatorios anida-
dos dentro de cada una de las zonas, y a nivel de
sitio considerando los drboles de cada bosque
como factor aleatorio. Para determinar las com-
binaciones de variables climdticas que mejor ex-
plicaban el crecimiento a nivel de sitio y de arbol
ajustamos 32 modelos por parque nacional y
sitio que incluyeran todas aquellas variables re-
levantes para el crecimiento y con sentido biol6-
gico basdndonos en estudios previos
(GUTIERREZ, 1991; CAMARERO, 1999; TAR-
DIF et al. 2003). Todos los modelos ajustados in-
cluyeron las siguientes variables climaticas
mensuales que fueron previamente estandariza-
das (restando a cada valor la media y dividién-
dolo por la desviacién estandar): temperatura
media de las maximas de noviembre del afio
previo (abreviada como pTMx11); temperatura
media de las minimas de mayo (abreviada como
TMi5); precipitacion del diciembre previo (abre-
viada como pP12); temperatura media de las mi-
nimas de marzo (abreviada como TMi3) y
precipitacién de junio (abreviada como P6). Di-
chas variables no presentaron relaciones fuertes
entre ellas lo que constituye un problema para
los modelos debido a la colinealidad entre va-
riables explicativas del crecimiento. Los mode-
los se estimaron mediante métodos de maxima
verosimilitud y uno de ellos fue un modelo nulo
basado en un intercepto y que no incluy¢ varia-
bles climaticas. Se ordenaron y seleccionaron los
modelos obtenidos segtin el valor del Criterio de
Informacién de Akaike (AIC), que penaliza mo-
delos complejos (un valor menor de AIC suele
corresponder a modelos mds parsimoniosos y
sencillos), y la diferencia de dicho valor para
cada modelo respecto al modelo mejor (Ai)
(BURNHAM & ANDERSON, 2002). Mediante
un proceso recursivo de ajuste se busca un mo-
delo «6ptimo» que minimice el valor de AIC.
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También se obtuvo la probabilidad relativa de
que el modelo seleccionado sea el mejor para los
datos observados (Wi) y el porcentaje de varia-
bilidad de la serie media de cada parque nacio-
nal o bosque explicado por los modelos
ajustados (R?). Para cada parque nacional se pre-
sentan los cinco mejores modelos seleccionados
mientras que para cada sitio se muestra el mejor
modelo seleccionado y los pardmetros asociados
al intercepto y a las variables climdticas evalua-
das. Todos los andlisis estadisticos se realizaron
con el programa R (R DEVELOPMENT CORE
TEAM, 2012) y los modelos lineales mixtos se
ejecutaron usando la rutina nlme de dicho pro-
grama (PINHEIRO et al. 2012).

Reconstrucciones dendrocliméticas

Para ilustrar la potencialidad de la reconstruc-
cién dendroclimatica en los sitios estudiados se
emplearon datos de densidad méxima de la ma-
dera procedente de ocho drboles viejos cuyas se-
ries habian sido sincronizadas y comprendian el
periodo 1700-2008. Para obtener los dato de den-
sidad de la madera se extrajo un testigo de ma-
dera adicional en cada arbol con una barrena
Pressler de 12 mm de didmetro interior y to-
mando dicha muestra a 1,3 m de altura y per-
pendicular al tronco. Las muestras fueron
almacenadas y sometidas a un proceso de ex-
traccién de resina y se corté una lamina fina de
cada una para obtener imagenes radiograficas de
alta resolucién en las que se midi6 la densidad
maxima de cada anillo mediante un scanner Itrax
WoodScanner (Cox Analytical Systems, Suecia)
(véanse mas detalles en GRUDD, 2008). Las ima-
genes obtenidas son analizadas usando el pro-
grama WinDendro (Regent Instruments, Canada)
y estimando la densidad como distintos niveles
de intensidad de grises.

Se obtuvo asi una serie media residual de densi-
dad méxima usando el programa ARSTAN
(COOK, 1985) tal y como se ha explicado ante-
riormente con las series de anchura del anillo.
Dicha serie se comparé con variables climdticas
mensuales (derivadas de la base de datos CRU
TS 3.1) y se obtuvo la méxima correlacién (r =
0,46; P<0,001) entre las temperaturas medias mé-
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ximas de mayo y la densidad maxima de la ma-
dera. Por tanto se decidié usar dicha variable cli-
matica como variable objeto de reconstruccién
usando como predictor («proxy») la densidad
mdéxima de los anillos de crecimiento.

Las reconstrucciones dendroclimadticas se basan
en la funcién de transferencia, un modelo de re-
gresion lineal basado en la relacién entre la va-
riable dendrocronolégica empleada como
predictor (la densidad méxima en este caso) y los
datos instrumentales climéticos (predictandos)
(FRITTS, 1976). En este caso la funcion de trans-
ferencia de la temperatura méxima de mayo
(TMMay) con respecto a la densidad méxima
(DMax), para el periodo completo de calibracién
1940-1995, fue la siguiente:

TMMay = 12,281 * DMax + 5,148

Aun cuando la relacién entre el «proxy» y la va-
riable climdtica sea estadisticamente significa-
tiva como en este caso, debe comprobarse que
dicha relacién es estable a lo largo del tiempo.
Para ello se dividi6 el periodo completo de cali-
bracién en dos sub-periodos (1940-1967 y 1968-
1995), sobre cada uno de los cuales se ajusté de
nuevo un modelo de calibracién entre la variable
climédtica y los indices de densidad. En el si-
guiente paso, denominado verificacién, se es-
timé la temperatura maxima de mayo de un
subperiodo a partir de los pardmetros obtenidos
con el modelo del otro subperiodo. Se suelen
emplear diversos estadisticos de verificaciéon
para comprobar si los valores predichos por el
modelo de calibracién encajan con los valores
observados en el periodo de verificacién. En
nuestro caso hemos empleado el coeficiente de
determinacién (R?) y la reduccién del error (RE)
cuyos valores deben ser altos y positivos, res-
pectivamente, en el caso de que la reconstruc-
cién sea robusta (FRITTS 1976; BRIFFA et al.
1996). Para mejorar la estabilidad temporal de la
relacién entre la variable climdtica y el «proxy»
se ha llevado a cabo una calibracién-verificacion
cruzada. Es decir, el proceso anterior se ha repe-
tido considerando al subperiodo inicial de verifi-
cacién como el nuevo subperiodo de calibracién,
y al subperiodo inicial de calibracién como el
nuevo subperiodo de verificacion.

Direcciones futuras: factores climaticos que
controlan la regeneracién y la mortalidad

En el proyecto recientemente concedido Recons-
truyendo la historia de los bosques pirenaicos para me-
jorar su gestion y predecir su respuesta al cambio
climdtico (referencia 387/2011) pretendemos ex-
tender nuestros hallazgos para entender qué fac-
tores climdticos controlan los patrones
demogréficos (reclutamiento, mortalidad) de los
bosques pirenaicos de P. uncinata. Este plantea-
miento asume que condiciones climaéticas favo-
rables o desfavorables serdn factores importantes
a la hora de controlar los episodios de recluta-
miento y de mortalidad de las especies de drbo-
les (véase por ejemplo VILLALBA & VEBLEN
1997, 1998; BROWN & WU 2005), aparte de con-
siderar la historia de uso y gestién que ha sido
muy intensa y ha afectado a gran parte de los
bosques pirenaicos como por ejemplo los abeta-
res (CAMARERO et al. 2011).

En este trabajo presentamos algunos resultados
preliminares relacionados con dicho proyecto para
ilustrar las direcciones futuras de nuestra investi-
gacion. Partiendo de los muestreos realizados en
ambos parques nacionales hemos estimado la fre-
cuencia de mortalidad reciente y la hemos relacio-
nado con los niveles de sequia a nivel regional,
como posible factor explicativo de la mortalidad,
basados en el indice de Palmer (datos para cua-
driculas de 0,5° obtenidos a través de la pdgina
web Climate Explorer). Se ha considerado morta-
lidad reciente aquella referida a fechas de muerte
en series de crecimiento perfectamente sincroni-
zadas y correspondientes a drboles con corteza, lo
que asegura que los dltimos anillos formados co-
rresponden a la fecha de muerte, dada la rapidez
en que la albura y la corteza pueden descompo-
nerse y desaparecer tras la muerte del &rbol (MAR-
GOLIS et al. 2007). Se han calculado dos grados de
incertidumbre en la fecha estimada de muerte con-
siderada cuando los arboles dejaron de crecer al
menos dos afios antes del afio de muestreo: (1) baja
cuando los dos testigos del drbol muestran el tl-
timo anillo el mismo afio y (2) alta cuando sélo un
testigo del drbol muestra el Gltimo anillo. El por-
centaje de muertos fue corregido por el niimero
anual de drboles muestreados siguiendo el método
propuesto por OSBORN et al. (1997).
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RESULTADOS

Caracteristicas de las series de crecimiento
radial

Las series de crecimiento mads largas y que alcan-
zaron periodos mds antiguos fueron las obteni-
das en dos sitios situados en la zona del PNASM,
concretamente en tono al Estany Gerber (sitio
GE, periodo 1270-2010, 741 afios) y en el Barranc
de Llacs (sitio LL, periodo 1338-1997, 660 afios)
seguidas por el bosque situado en Larra-La Con-
tienda (sitio CN, periodo 1364-2010, 647 afios)
(Tabla 2). En el entorno de PNOMP las series mas
largas con individuos vivos se obtuvieron en la
Senda de los Cazadores (sitio SC, periodo 1421-
2010, 590 afios) y en el monte Sobrestivo (sitio SB,
periodo 1512-2009, 498 afios) ya que la mayoria
de los drboles de Foratarruego (sitio FR, periodo
1438-1947, 510 afios) estaban muertos. La longi-
tud media de las series de crecimiento fue de 222
afios (223 y 233 afios en los bosques de PNOMP
y PNASM, respectivamente) (Tabla 2), lo que im-
plica que se midieron en torno a 288.000 anillos
anuales de crecimiento.

El anillo anual de crecimiento medio formado en
el periodo comun 1900-1995 tenia una anchura
de 0,79 mm, siendo ligeramente superior en los
bosques de PNOMP (0,80 mm) que en los de
PNASM (0,72 mm) (Tabla 2). El crecimiento ra-
dial medio estaba influido por mdltiples factores,
que ademds estaban a menudo relacionados
entre si, como la altitud y la edad del &rbol (por
ejemplo los sitios LA, NE, GE y AM estaban do-
minados por drboles viejos situados a elevada al-
titud o, por el contrario, el sitio CU dominado
por drboles jévenes) o la competencia entre ar-
boles mds o menos coetdneos en condiciones de
elevada densidad (por ejemplo en los sitios SM 'y
MR). En general, se observé que la anchura
media del anillo durante el periodo 1901-1995 es-
taba relacionada de forma negativa con la longi-
tud media de las series de cada sitio (r = -0,65; P
<0,001), y por tanto la edad media de los 4rboles
fue el principal determinante a nivel de sitio de
los patrones recientes de crecimiento radial. Esta
asociaciéon disminuia pero seguia siendo signifi-
cativa (r = -0,52; P = 0,004) al excluir los dos bos-
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ques mds jovenes situados en Las Cutas (sitio
CU, PNOMP) y Guara (sitio GU).

Crecimiento y respuesta al clima a escala de
toda el area de distribucién

El andlisis de componentes principales detecté
que gran parte de la variabilidad del crecimiento
se concentraba en el primer componente princi-
pal (54,11%) mientras que el segundo compo-
nente recogia un porcentaje mucho menor
(7,14%) (Figura 3). Estos resultados eran similares
si repetiamos el andlisis considerando sélo aque-
llas cronologifas de bosques situados en la cadena
pirenaica obteniéndose porcentajes de 54,10% y
9,39% de la varianza para los componentes pri-
mero y segundo, respectivamente (resultados no
mostrados). Las cronologias medias de creci-
miento de los sitios de PNASM se agruparon jun-
tas en el diagrama definido por los dos
componentes principales, indicando una elevada
coherencia en cuanto a su crecimiento, con la ex-
cepcién de bosques jovenes de baja altitud (SM)
o de bosques mixtos de pino y abeto situados a
altitudes intermedias (caso de la Mata de Valen-
cia, sitio MA). Sin embargo, las cronologias de
PNOMP aparecieron muy dispersas indicando
una gran heterogeneidad en sus series de creci-
miento que mostraron similitudes con poblacio-
nes de los Pirineos centrales y occidentales (sitios
CU-CN, sitios SB-SC-AT). En posiciones extre-
mas del diagrama aparecieron los bosques del
Sistema Ibérico situados en limite de distribucién
de la especie (sitios TE y VI) y bosques jévenes
de PNOMP (sitios MR y CU). El primer compo-
nente principal estaba relacionado con la longi-
tud media de las series (r = 0,66; P <0,001) y con
su altitud (r = 0,64; P <0,001), mientras que el se-
gundo componente esta relacionado de manera
negativa con la longitud (r = -0,81; P <0,001), es
decir correspondia a un gradiente E-O. Este ul-
timo resultado era muy patente considerando
s6lo las cronologias de bosques pirenaicos (Fi-
gura 3).

Con respecto a la variabilidad temporal a lo
largo del s. XX, el primer componente principal
calculado para todos los sitios mostré una
mayor variabilidad interanual en la segunda
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Figura 3. Diagrama representando las posiciones de las cronologfas medias de crecimiento de cada sitio en los dos primeros com-
ponentes principales (c6digos de los sitios como en la Tabla 1) y relaciones principales entre los valores de dichos componentes
(PC1, primer componente; PC2, segundo componente) y variables ambientales (graficos inferiores —se ajustaron dos regresiones li-
neales a la relacién entre la longitud y el PC2 considerando o sin considerar el limite SO de la especie, sitio VI en Figura 2). En el gra-
fico superior se indican bosques con caracteristicas peculiares o situados en el limite de distribucién y se muestran con distintos
simbolos los bosques segtin su localizacién geografica (PNOMP, circulos negros; PNASM, circulos claros; bosques del Pirineo occi-
dental y central, tridgngulos boca abajo; bosques del Sistema Ibérico, cuadrados; bosque del Pirineo oriental, circulo vacio; bosque pre-
pirenaico, tridngulo boca arriba).

Figure 3. Diagram showing the scores of the site chronologies for the first two principal components (sites codes are as in Table 1)
and main relationships of those components with environmental variables (PC1, first component; PC2, second component) (lower
figures —two linear regressions were fitted to the relationship between longitude and the PC2 considering or not considering the SW
limit of distribution of the species, site VI in Figure 2). In the upper graph particular stands or those located near the distribution limit
of the species are indicated and different symbols correspond to sites from different geographical areas (PNOMP, black circles;
PNASM, gray-filled circles; forests from the western and central Pyrenees, downward triangles; forests from the Iberian System,
squares; stand from the eastern Pyrenees, emtpy circle; pre-Pyrenean forest, upward triangle).
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que en la primera mitad del s. XX (Figura 4).
Dicho resultado era patente considerando el
mismo andlisis pero sélo con los bosques de
PNASM aunque este aumento en la variabilidad
no era tan evidente considerando los bosques de
PNOMP.

Al relacionar el primer componente principal de
todos los sitios con variables climéaticas mensua-
les encontramos que el crecimiento de P. uncinata
aumentaba en respuesta a noviembre previos

«Respuestas individuales de los drboles al clima»

mads célidos asf como a temperaturas medias mi-
nimas elevadas en mayo del afio de formacién
del anillo de crecimiento (Figura 5). En cuanto a
las precipitaciones, un verano hiumedo favorecia
el crecimiento aunque dicha relacién no era sig-
nificativa (P>0,05). El segundo componente prin-
cipal mostr6 relaciones significativas y negativas
con la temperatura media minima del diciembre
previo y también, aunque no fueron significati-
vas, con las precipitaciones del invierno previo
(diciembre, enero).
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Figura 4. Variabilidad temporal del crecimiento a lo largo del siglo XX segtin el primer componente principal de un anélisis de com-
ponentes principales considerando los sitios de los parques nacionales de Ordesa y Monte Perdido (PNOMP), Aigiiestortes i Estany
de Sant Maurici (PNASM) y todos los sitios (grafico inferior). En gris se enfatiza la segunda mitad del s. XX cuando se observa un
aumento de la variabilidad interanual considerando todos los sitios muestreados.

Figure 4. Temporal variability in growth observed throughout the 20th century considering the first component of a principal com-
ponent analysis based on sites sampled in the Ordesa y Monte Perdido (PNOMP) and Aigiiestortes i Estany de Sant Maurici
(PNASM) National Parks or based on all sites (lower graph). The gray area highlight the second half of the 20" century when there
was an increase in the interannual variability of growth considering all sampled sites.
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Figura 5. Correlaciones entre los dos primeros componentes principales (PC1, PC2) considerando las series de crecimiento de todos
los sitios y variables climdticas mensuales (TMMax., temperatura media de las maximas; TMMin., temperatura media de las mini-
mas; Prec, precipitacién total). Se calcularon coeficientes de correlacién de Pearson comparando las variables para meses previos al
afio de formacién del anillo (abreviados con minusculas) y meses del afio de formacién (abreviados con mayusculas) desde el octu-
bre previo hasta septiembre. Las lineas discontinuas horizontales corresponden al nivel de probabilidad de P=0,05.

Figure 5. Correlations calculated between the first two principal components (PC1, PC2) considering the growth series of all sam-
pled sites and monthly climatic variables (TMMax., mean maximum temperatures; TMMin., mean minimum temperatures; Prec, total
precipitation). We calculated Pearson correlation coefficients comparing the variables for months previous to the year of tree-ring
formation (months abbreviated with lowercase letters) and months of the year of tree-ring formation (months abbreviated with up-
percase letters) from previous October up to current September. The horizontal dashed lines correspond to the P = 0.05 probability
level.
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Crecimiento y respuesta al clima a escala de
bosque

La coherencia y similitud en el crecimiento entre
series medias de cada sitio situadas en cada par-
que nacional fue alta y significativa, particular-
mente en PNASM (Figura 6). S6lo destac6 dentro

«Respuestas individuales de los drboles al clima»

del PNOMP el sitio BI por su baja similitud con
el resto de bosques préximos, comparable, aun-
que a otra escala, con las diferencias entre el bos-
que situado en el limite meridional de la especie
(TE) respecto al resto de sitios (véase la Figura 3).
En cuanto a la variabilidad a frecuencias tempo-
rales proximas a las décadas las series medias de
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Figura 6. Patrén temporal de las series medias de crecimiento (indices residuales) de los sitios (lineas finas) muestreados en los par-
ques nacionales de Ordesa y Monte Perdido (PNOMP) y Aigiiestortes i Estany de Sant Maurici (PNASM) y series medias para cada
Parque (lineas negras gruesas). La escala a la derecha muestra el nimero anual de radios considerados (columnas). El grafico infe-
rior muestra las series medias de cada Parque Nacional suavizadas (suavizado local tipo “loess”, proporcién 0,1, polinomio de grado
3) para destacar sus similitudes.

Figure 6. Temporal patterns of mean growth series (residual indices, thin lines) for sites sampled in the Ordesa y Monte Perdido
(PNOMP) and Aigiiestortes i Estany de Sant Maurici (PNASM) National Parks and mean series (thick black lines) for each Park. The
right-axis scale showed the annual number of measured radii (bars). The lowe graph shows the smoothed mean series for each Na-
tional Park (“loess” local smoother, sampling proportion 0.1, polynomial degree 3) to emphasize their similarities.
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ambos parques nacionales mostraron gran simili-
tud indicando una respuesta comtn al clima re-
gional pirenaico. Por ejemplo, detectamos
episodios de elevado crecimiento entre 1950 y
1955 asi como a comienzos de las décadas de
1930-1939 y 1970-1979, mientras que los descen-
sos de crecimiento fueron notables a mediados de

las décadas de 1940-1949, 1960-1969, 1970-1979,
1980-1979 y 1990-1999.

A nivel de sitio, en los bosques de PNOMP la
principal respuesta de crecimiento fue a las tem-
peraturas medias de las mdximas y de las mini-
mas del noviembre previo asi como a las
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Figura 7. Gréficos de cajas mostrando las correlaciones entre las series medias de crecimiento de cada sitio del Parque Nacional de
Ordesa y Monte Perdido (PNOMP) respecto a variables climdticas mensuales (simbolos y abreviaturas como en la Figura 5). Los gra-
ficos de cajas incluyen los percentiles del 25% (limite inferior de la caja) y del 75% (limite superior de la caja) de las correlaciones y
muestran la correlacion media (linea gruesa) y la mediana (linea fina). Las correlaciones se comparan con las obtenidas para un sitio
prepirenaico (Guara, simbolos negros) y otro de los Pirineos occidentales (Larra, circulos vacios).

Figure 7. Box plots showing the correlations between growth series from Ordesa y Monte Perdido (PNOMP) National Park and
monthly climatic variables (symbols and abbreviations are as in Figure 5). The box plots include the 25t and 75t percentiles of cor-
relations (lower and upper edges of boxes respectively) and show the mean (thick line) and median (thin line) values of growth-cli-
mate correlations. The correlations for PNOMP sites are compared with those obtained for a pre-Pyrenean site (Guara, black circles)

and a site from te Western Pyrenees (Larra, empty circles).
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temperaturas medias de las minimas de abril y
a las precipitaciones de junio y julio del afio de
crecimiento (Figura 7). La respuesta a las preci-
pitaciones fue algo similar a la observada en un
sitio prepirenaico (Guara, sitio GU) bajo condi-
ciones submediterrdneas mientras que la res-
puesta a la temperatura de noviembre fue
similar a la observada en ese sitio y en otro bos-
que occidental pirenaico (Larra, sitio CN). S6lo
elevadas temperaturas medias de las minimas

«Respuestas individuales de los drboles al clima»

de marzo estuvieron relacionadas con la pro-
duccién de anillos estrechos. En los sitios de
PNASM, las respuestas del crecimiento al clima
fueron similares a las antes comentadas siendo
mayor la influencia negativa de las minimas de
marzo sobre el crecimiento y apareciendo una
influencia positiva sobre el crecimiento de
mayos célidos, particularmente en lo referido a
las temperaturas minimas que suelen ser las
nocturnas (Figura 8).
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Figura 8. Graficos de cajas mostrando las correlaciones entre las series medias de crecimiento de cada sitio del Parque Nacional de
Aigiiestortes i Estany de Sant Maurici (PNASM) respecto a variables climéticas mensuales (simbolos y abreviaturas como en las Fi-
guras 5y 7). Las barras de error inferior y superior muestran los percentiles del 5% y 95%.

Figure 8. Box plots showing the correlations between growth series from Aigiiestortes i Estany de Sant Maurici (PNASM) National
Park and monthly climatic variables (symbols and abbreviations are as in Figures 5 and 7). The lower and upper errror bars corre-

spond to the 5t and 95t percentiles, respectively.
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Crecimiento y respuesta al clima a escala de
arbol

A nivel de arbol, en el PNOMP el crecimiento
respondié de forma positiva en la mayoria de los
arboles a un noviembre previo cdlido (Figura
9). En el PNASM, la mayoria de los drboles tam-
bién respondieron aumentando su crecimiento
en respuesta a noviembre previos célidos, parti-
cularmente en respuesta a temperaturas maxi-

1

mas elevadas, asi como a diciembres previos
htimedos y mayos con elevadas temperaturas
minimas (Figura 10). Comparativamente, los ar-
boles del limite noroccidental de distribucién
en Larra mostraron un menor crecimiento en
respuesta a marzos calidos mientras que los ar-
boles del limite meridional prepirenaico en
Guara mostraron respuestas positivas a elevadas
temperaturas en abril y a precipitaciones altas en
junio y julio (Figura 11).
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Figura 9. Gréficos de cajas mostrando las correlaciones entre las series medias de crecimiento de cada drbol de los sitios del Parque
Nacional de Ordesa y Monte Perdido (PNOMP) respecto a variables climéticas mensuales (simbolos y abreviaturas como en las Fi-
guras 5,7 y 8). Se muestran los valores extremos inferiores o superiores a los percentiles del 5% y 95%.

Figure 9. Box plots showing the correlations between growth series from trees sampled in sites of the Ordesa y Monte Perdido
(PNOMP) National Park and monthly climatic variables (symbols and abbreviations are as in Figures 5, 7 and 8). The ouliers located
below and above the 51 and 95t percentiles are also displayed.
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Figura 10. Gréficos de cajas mostrando las correlaciones entre las series medias de crecimiento de cada drbol de los sitios del Parque
Nacional de Aigiiestortes i Estany de Sant Maurici respecto a variables climdticas mensuales (simbolos y abreviaturas como en las
Figuras 5, 7 y 8). Se muestran los valores extremos inferiores o superiores a los percentiles del 5% y 95%.

Figure 10. Box plots showing the correlations between growth series from trees sampled in sites of the Aigiiestortes i Estany de Sant
Maurici (PNASM) National Park and monthly climatic variables (symbols and abbreviations are as in Figures 5, 7 and 8). The ouliers
located below and above the 5 and 95t percentiles are also displayed.

Factores que condicionan la respuesta
individual de los arboles al clima

Los principales factores que condicionan la res-
puesta individual de los drboles al clima fueron la
altitud y la edad del 4rbol (Figura 12). En los sitios
de PNOMP la edad del arbol estaba relacionada
de forma positiva y significativa con el coeficiente
de correlacién entre los indices de crecimiento y la
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precipitacién de diciembre previo, un factor que
puede favorecer el crecimiento de algunos sitios
(Figura 7) y drboles (Figura 9) de PNOMP. Tam-
bién en PNMOP observamos que la edad aumen-
taba al hacerlo la pendiente, es decir que en sitios
de mayor pendiente es mds probable encontrar dr-
boles mas longevos que muestren a su vez una
mayor sensibilidad en su crecimiento a la precipi-
taciéon invernal. Por otro lado, la edad estaba ne-
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Figura 11. Gréficos de cajas mostrando las correlaciones entre las series medias de crecimiento de cada arbol de los sitios proximos
a los limites nor-occidental (Larra, sitio CN) y meridional pre-pirenaico (Guara, sitio GU) de distribucién de P. uncinata respecto a
variables climdticas mensuales (simbolos y abreviaturas como en las Figuras 5, 7 y 8). Se muestran los valores extremos inferiores o

superiores a los percentiles del 5% y 95%.

Figure 11. Box plots showing the correlations between growth series from trees sampled in sites located near the north-western
(Larra, site CN) and southern pre-Pyrenean (Guara, site GU) limits of distribution of P. uncinata and monthly climatic variables
(symbols and abbreviations are as in Figures 5, 7 and 8). The ouliers located below and above the 5th and 95th percentiles are also

displayed.

gativamente asociada con el coeficiente de corre-
lacién entre el crecimiento y la temperatura media
de las mdximas de marzo, un factor climatico que
al aumentar suele estar asociado a menores tasas
de crecimiento en PNOMP a nivel de sitio (Figura
7) y de drbol (Figura 9). Es decir, los drboles lon-
gevos eran los mas sensibles al efecto negativo de
esta tltima variable climatica sobre el crecimiento.

Enlos drboles de PNASM encontramos relaciones
negativas entre la edad y la altitud del drbol y, res-
pectivamente, los coeficientes de correlacién entre
el crecimiento y las temperaturas medias de las
minimas de marzo y de noviembre previo (Figura

12). Temperaturas elevadas de las minimas de
marzo y de noviembre previo afectan de forma ne-
gativa y positiva, respectivamente, al crecimiento
en PNASM tanto a nivel de sitio (Figura 8) como
de arbol (Figura 10). Por lo tanto, nuestros resul-
tados indican que los drboles mds longevos seran
los més sensibles a los efectos negativos de marzos
cdlidos sobre el crecimiento de P. uncinata en
PNASM. Ademas, los arboles situados en locali-
dades a mayor altitud serdn aquellos cuyo creci-
miento responda positivamente menos a
noviembres calidos en el afio previo al de forma-
cién del anillo, siendo esta variable una de las mds
importantes para el crecimiento de P. uncinata en
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Figura 12. Relaciones a nivel de drbol y estadisticos relacionados (r, P) entre variables topograficas (altitud, pendiente) y la edad frente
a la respuesta del crecimiento al clima en los parques nacionales de Ordesa y Monte Perdido (PNOMP, gréficos superiores) y Ai-
giiestortes i Estany de Sant Maurici (PNASM, grificos inferiores). En el caso de los drboles de PNOMP se muestran las relaciones
entre la edad del drbol y los coeficientes de correlacién entre el crecimiento (series residuales de anchura del anillo) y la precipita-
cién del diciembre previo o la temperatura media de las méximas de marzo (el grafico pequefio muestra la relacién positiva entre
pendiente y edad del arbol). En el caso de los drboles de PNASM se muestran las relaciones entre la edad y la altitud del drbol frente
a las correlaciones del crecimiento con las temperaturas medias de las minimas de marzo y del noviembre previo, respectivamente.

Figure 12. Relationships at tree level and related statistics (r, P) between topographic variables (elevation, slope) anda ge agains the
growth response to climate in the Ordesa y Monte Perdido (PNOMP, upper graphs) and Aigiiestortes i Estany de Sant Maurici
(PNASM, lower graphs) National Parks. In the case of trees from PNOMP we show the relationships between tree age and the cor-
relation coefficients obtained between growth (residual series of tree-ring width) and the previous December precipitation or the
March mean maximum temperature (the inset graph shows the positive relationship between slope and tree age in PNOMP). In the
case of trees from PNASM we show the relationships between tree age and elevation against the correlation coefficients obtained be-
tween growth and the mean minimum temperatures of March and the previous November, respectively.

PNASM. Este tltimo resultado puede estar con-
dicionado por la alta edad de los drboles situados
a mayor altitud o por la existencia de respuestas
no lineales ya que la médxima respuesta del creci-
miento a las temperaturas de noviembre parece
observarse a altitudes intermedias, concretamente
entre 2.100 y 2.400 m (Figura 12).

Modelos lineales mixtos del crecimiento en
funcién del clima a escalas de bosque y arbol

A nivel de parque nacional los modelos lineales
mixtos recogieron buena parte de la variabilidad
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del crecimiento aunque los modelos no fueron
capaces de ajustar bien los datos de crecimiento
extremo mds frecuentes, como ya se ha comen-
tado, en la segunda que en la primera mitad del
siglo XX (Figura 13). Las relaciones entre los in-
dices de crecimiento ajustados respecto a los ob-
servados a nivel de parque nacional fueron muy
significativas (P<0,001) en ambos parques
(PNOMP, 12 = 0,13; PNASM, 12 = 0,29), conside-
rando que el modelo ganador en PNASM mos-
tré mejor ajuste que el de PNOMP. Respecto a las
variables climdticas de los mejores modelos en
ambos parques nacionales el crecimiento res-
pondié positivamente y mds intensamente a tem-
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Figura 13. Modelos lineales mixtos ajustados al crecimiento (indices residuales) medio calculado para los parques nacionales de Or-
desa y Monte Perdido (PNOMP) y Aigiiestortes i Estany de Sant Maurici (PNASM). Se muestran los datos observados (circulos ne-
gros) y los ajustados por el modelo (circulos blancos) asi como los residuos (barras, diferencia entre valores observados y ajustados).

Para mads detalles ver Tabla 3.

Figure 13. Linear mixed models fitted to mean growth (residual indices) series of Ordesa y Monte Perdido (PNOMP) and

Aigtiestortes i Estany de Sant Maurici (PNASM) National Park

s. The observed (filled symbols) and fitted (empty symbols) growth

data are displayed and compared with residuals, i.e. teh difference between observed and fitted data (bars). See Table 3 for more de-

tails.

peraturas elevadas de las minimas de noviembre
previo y de mayo (Tabla 3). En PNOM el efecto
negativo de las temperaturas elevadas de las mi-
nimas de marzo fue el segundo factor climdtico
mads importante, mientras que en PNASM los
efectos de las precipitaciones del diciembre pre-
vio y de junio ocuparon posiciones secundarias
como predictores del crecimiento.

Anivel de drbol y para cada sitio muestreado en
ambos parques nacionales detectamos una gran
variabilidad en cuanto al porcentaje de varianza

de crecimiento explicada por los distintos mode-
los seleccionados (Figura 14 y Tabla 4). En gene-
ral, se observé una tendencia hacia residuos més
negativos hacia finales del s. XX como conse-
cuencia del aumento de variabilidad del creci-
miento y la sucesién de frecuentes afios de escaso
crecimiento entre 1970 y finales del siglo pasado.
Este efecto no fue consecuencia de los métodos
de eliminacién de tendencias de los datos brutos
de anchura del anillo ya que este mismo resul-
tado se mantuvo eliminando los indices de los
afios inicial (1901) y final (1995) de cada serie.
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Parque Nacional, cédigo (N° arboles) Modelo Ai Wi
pTMx11-TMi3+TMi5 0,00 0,90

pP12+TMi3+TMi5+pTMx11 4,86 0,08

(C:riefgoy) Maornte Perdido, PNOMP P6+TMi3+TMi5+pTMx11 7,96 0,02
TMi3+pTMx11 10,76 0,01

TMi3+TMiS+pTMx11+P6+pP12 12,24 0,01

pTMx11+TMi5+pP12-TMi3+P6 0,00 0,99

pP12+TMi3+TMi5+pTMx11 167,49 0,02

aiiﬁggc]);tes i Estany de St. Maurici, PNASM TMI3*TMI5*pTMx 1 349 80 0,01
TMi5+pTMx11+Pé+pP12 418,01 0,01

P6+TMi3+TMi5+pTMx11 515,60 0,01

Tabla 3. Pardmetros estadisticos de los cinco mejores modelos lineales mixtos seleccionados para cada parque nacional estudiado
considerando indices residuales de crecimiento radial y variables climdticas mensuales para el periodo 1902-1995. En el modelo ga-
nador (en negrita) el orden de las variables climaticas corresponde a su orden de mayor a menor importancia segtin los pardmetros
estimados para cada una de ellas en términos absolutos. Abreviaturas de las variables: Ai, diferencia del Criterio de Informacién de
Akaike (AIC) respecto al modelo mejor; Wi, probabilidad relativa de que el modelo seleccionado sea el mejor para los datos obser-
vados. Variables climaticas: pTMx11, temperatura media de las mdximas de noviembre del afio previo; TMi5, temperatura media de
las minimas de mayo; pP12, precipitacién del diciembre previo; TMi3, temperatura media de las minimas de marzo; P6, precipita-
cién de junio.

Table 3. Statistical parameters of the five best linear mixed-effects models fitted to residual ring-width indices for each studied Na-
tional Park and considering as predictors monthly climatic variables for the period 1902-1995. In the best fitted model (in bold char-
acters) the order of the climatic variables corresponds to their ranking from the more (left) to the less (right) important one based on
the parameters (in absolute terms) fitted to each variable. Variables abbreviations: Ai, difference in the Akaike Information Criterion
(AIC) with respect to the best fitted model; Wi, relative probability that the selected model is the best one. Abbreviations of climatic
variables climaticas: pTMx11, mean maximum temperatures of the previous November; TMi5, mean minimum temperaturas of
May; pP12, precipitation of the previous December; TMi3, mean minimum temperaturas of March; P6, June precipitation.

Con respecto a los pardmetros climéticos de los
modelos seleccionados a nivel de drbol de nuevo
la temperatura minima del noviembre previo fue
la que mds influy6 de forma positiva sobre el cre-
cimiento (Tabla 4). Esto se observo en tres de los
cinco sitios evaluados en PNOMP y en seis de los
11 sitios evaluados en PNASM. En PNOMP la
temperatura minima de mayo fue la mas impor-
tante para el crecimiento, afectdndolo positiva-
mente, en el sitio SB mientras que la precipitacién
del diciembre previo lo fue en el sitio MR (y se-
cundariamente en el sitio CU —ambos fueron los
bosques situados a menor altitud de todos los
evaluados-), ejerciendo una influencia negativa
sobre el crecimiento. En PNASM hubo dos facto-
res climéticos secundarios que afectaron positi-
vamente al crecimiento: la temperatura media de
las minimas de mayo en los bosques situados a
mayor altitud (NE, AM) y la precipitacién del di-
ciembre previo en los bosques situados a menor
altitud (MA, SM).
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Reconstrucciones de la temperatura maxima
de mayo

Obtuvimos estadisticos aceptables para la re-
construccién de la temperatura media de las mi-
nimas de mayo en funcién de la densidad
méxima de la madera en el sitio GE del PNASM
(Figura 15). La RE fue de 0,26 y 0,13 para los pe-
riodos de calibracién 1968-1995 y 1940-1967 res-
pectivamente, y los R? obtenidos entre los valores
observados y los predichos fueron de 0,56 y 0,38,
respectivamente, siendo estos dos tltimos valo-
res estadisticamente significativos (P = 0,002y P
= 0,044 respectivamente). No obstante, debemos
buscar relaciones crecimiento-clima atin més
robustas para mejorar los valores de los estadis-
ticos mencionados. La reconstruccién de tempe-
raturas de mayo mostré primaveras frias a
comienzos del s. XIX y en la década de 1970-1979
y primaveras célidas a finales del s. XVIIl y en al-
gunas décadas del s. XX (1950-1959, 1990-1999).
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Figura 14. Modelos lineales mixtos ajustados al crecimiento (indices residuales) de dos sitios de los parques nacionales de Ordesa y
Monte Perdido (PNOMP, sitios ON y SC) y Aigiiestortes i Estany de Sant Maurici (PNASM, sitios LA y AM). En el caso de los resi-
duos se ajustaron regresiones lineales. El resto de stmbolos es como en la Figura 13. Para mds detalles véase la Tabla 4.

Figure 14. Linear mixed models fitted to mean growth (residual indices) series of two sites (ON, SC) from Ordesa y Monte Perdido
(PNOMP) and two sites (LA, AM) from Aigiiestortes i Estany de Sant Maurici (PNASM) National Parks. In the case of resiuals lin-
ear regressions are displayed. The rest of symbols are as in the Figure 13. See Table 4 for more details.

Direcciones futuras: efectos del clima sobre la
demografia

Observamos que la mortalidad reciente de P. un-
cinata en ambos parques nacionales puede res-
ponder de manera positiva, aunque con un
desfase temporal de entre uno y dos afios, a epi-
sodios de sequias severas a nivel regional en los
Pirineos como los observados entre 1985 y 1987,
en 1990-1991, en 1994-1995 y entre el 2003 y el
2005 (Figura 16). Considerando los afios con

datos de mortalidad (10 afios en total) obtuvimos
unos valores medios de mortalidad anual de
0,14% (PNOMP) y 0,71% (PNASM). Las tasas
anuales de mortalidad reciente mostradas para
ambos parques nacionales son similares a las ob-
tenidas por BOSCH & GUTIERREZ (1999) para
bosques subalpinos que oscilaron entre 0,14% y
0,62%. No obstante estos resultados son prelimi-
nares y el tamafio muestral debe aumentarse
mucho, especialmente en PNOMP, incluyendo
distintos tipos de drboles y de bosques.
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NP:C'E:ZI it 6rg‘:les c-oefmemes . ol L)
Intercepto | pTMx11 TMi5 TMi3 pP12 P6

SB 26 1,0049 0,0139 0,0167 | -0,0170 0,93 8,49

PNOMP SC 38 1,0035 0,0292 -0,0186 0,99 12,46
ON 1 1,0011 0,0304 0,95 7,41

cu 8 1,0019 0,0486 -0,0419 0,94 18,15
MR 17 1,0018 0,0185 -0,0212 | 0,0170 0,47 5,98

NE 42 1,0033 0,0239 0,0313 | -0,0256 0,0270 0,99 27,19

AM 24 1,0048 0,0236 0,0364 | -0,0183 0,0241 0,0194 0,99 29,46

MO 28 1,0052 0,0308 0,0214 -0,0244 0,0164 0,0139 0,99 27,05

co 19 1,0030 0,0281 0,0133 -0,0244 0,0194 0,62 24,42

PNASM GE 39 0,9998 0,0279 0,0221 -0,0169 0,0240 0,0153 0,99 26,80
LL 45 1,0016 0,0253 0,0112 -0,0171 0,0171 0,98 23,81

TS 10 1,0005 0,0248 0,0162 -0,0189 0,52 14,73

MI 31 1,0025 0,0280 0,0272 -0,0226 | 0,0283 0,0214 0,99 32,61

LA 21 1,0021 0,0284 0,0186 -0,0255 0,0164 0,98 27,46

MA 8 1,0024 0,0373 0,0258 0,0390 0,55 14,70

SM 20 0,9960 0,0198 0,0242 | 0,0323 0,64 10,97

Tabla 4. Pardmetros estadisticos de los mejores modelos lineales mixtos seleccionados para cada bosque (ordenados de mayor a
menor altitud) en los dos Parques Nacionales estudiados (PNOMP, Ordesa y Monte Perdido; PNASM, Aigiiestortes i Estany de Sant
Maurici). Los modelos se ajustaron considerando indices residuales de crecimiento radial y variables climdticas mensuales para el
periodo 1902-1995. Variables climdticas: pTMx11, temperatura media de las maximas de noviembre del afo previo; TMi5, tempera-
tura media de las minimas de mayo; pP12, precipitacion del diciembre previo; TMi3, temperatura media de las minimas de marzo;
P6, precipitacién de junio. Estadisticos: Wi, probabilidad relativa del que el modelo seleccionado sea el mejor para los datos obser-
vados; R?, porcentaje de varianza de la serie media del sitio de indices de crecimiento explicada por la serie media de indices mo-
delados. Para cada modelo se muestra la variable climética mds importante en negrita.

Table 4. Statistical parameters of the best linear mixed-effects models fitted to residual ring-width indices for each studied forest with
the two studied National Parks (PNOMP, Ordesa y Monte Perdido; PNASM, Aigiiestortes i Estany de Sant Maurici). Sites are
arranged in decreasing order of elevation within each National Park. Predictors were monthly climatic variables for the period 1902-
1995 abbreviated as follows: pTMx11, mean maximum temperatures of the previous November; TMi5, mean minimum temperatures
of May; pP12, precipitation of the previous December; TMi3, mean minimum temperatures of March; P6, June precipitation. Statis-
tics: Wi, relative probability that the selected model is the best one; R?, percentage of variance of the site mean growth series (resid-
ual indices) explained by the fitted model. The most important climatic variable for each site is indicated in bold characters.

DISCUSION

desentrafar los factores que controlan la res-
puesta de los drboles al clima usando una red
dendrocronolégica extensa (30 bosques, 642 ar-
boles) que abarca casi todas las situaciones eco-
l6gicas, climadticas y biogeogréficas a las que se
enfrenta P. uncinata en la peninsula Ibérica. Con-
sideramos este objetivo fundamental para poder

Determinantes climaticos del crecimiento de
P. uncinata en su area de distribucién y en los
parques nacionales pirenaicos

En este estudio hemos evaluado a distintas esca-

las espaciales (parque nacional, bosque, drbol) la
respuesta del crecimiento radial al clima durante
el s. XX. Hemos puesto particular empefio en
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conocer la respuesta de los drboles de bosques de
alta montafia al calentamiento climdtico y para
establecer reconstrucciones dendroclimaticas es-
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Figura 15. Periodos utilizados para realizar la calibracién y verificacién de la reconstruccién de la temperatura maxima de mayo ba-
sada en datos de densidad méxima de la madera P. uncinata del sitio GE (Estany Gerber) y reconstruccién para el periodo 1700-2009
(gréfica inferior; la linea suavizada es una media mévil de 10 afos y se muestra en gris el periodo usado para la calibracién-verifi-
cacién del s. XX). En el gréfico superior se muestran también los estadisticos correspondientes que comparan los datos climaticos
instrumentales y los reconstruidos.

Figure 15. Periods used to perform the calibration and verification of the reconstruction of the May maximum temperature based
on data of maximum wood density of P. uncinata in site GE (Estany Gerber) and reconstruction for the period 1700-2009 (lower fig-
ure; the smoothed line corresponds to 10-year moving average and the period used for calibration and verification during the 20t
century is shown as a gray area). In the upper graphs the corresponding statistics are also displayed based on the comparisons be-
tween instrumental and reconstructed climatic data.
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Figura 16. Frecuencia de mortalidad reciente (porcentaje) en los parques nacionales de Ordesa y Monte Perdido (PNOMP) y Ai-
giiestortes i Estany de Sant Maurici (PNASM) en funcién de la sequia a nivel regional (indice de Palmer de sequia, gréfica inferior).
Se muestran dos grados de incertidumbre en la fecha estimada de muerte considerada cuando los drboles dejaron de crecer al menos
dos afios antes del afio de muestreo: baja (los dos testigos del drbol muestran el tltimo anillo el mismo afo, barras negras) y alta (sélo
un testigo del drbol muestra el tltimo anillo, barras claras). El porcentaje de muertos fue corregido por el niimero anual de drboles
muestreados (escala a la derecha, lineas horizontales). Valores menores del indice de Palmer indican mayor intensidad de la sequia.

Figure 16. Frequency of recent mortality (percentage) in Ordesa y Monte Perdido (PNOMP) and Aigtiestortes i Estany de Sant
Maurici (PNASM) National Parks as a function of regional drought intensity (Palmer drought index, lower graph). We show two lev-
els of uncertainty in the estimates of the year of death based on trees stopping growth at least two years before the year of sampling:
low (two cores showing the same last ring, black bars) and high (only one core shows the last ring, hatched bars). The percentage of
dead trees was corrected by taking into account the annual number of sampled trees (right scale, horizontal lines). Lower values of
the Palmer index correspond to more intense droughts.

tadisticamente vélidas pero sobre todo biol6gi- mites geograficos de distribucién, potenciales li-
camente robustas. mites climaticos de distribucién como el caso de

los meridionales, responden de manera distinta
A nivel de bosque y en el contexto del drea de al resto de bosques (Figura 3). Este es el caso de
distribucién ibérica hemos encontrado que los los bosques mas secos del Sistema Ibérico en Te-
patrones de crecimiento de poblaciones en los li- ruel o de sierras exteriores prepirenaicas en
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Guara o incluso, en el extremo opuesto de preci-
pitaciones, el caso del bosque de Larra en los Pi-
rineos occidentales. Este resultado de evidente
interés biogeografico ya se ha observado en otras
redes dendrocronolédgicas de distintas coniferas
que abarcan gradientes climdticos desde condi-
ciones frias y continentales en localidades situa-
das a gran altitud hasta situaciones mds secas en
dreas transicionales hacia condiciones medite-
rraneas con sequia estival mas marcada como los
casos de A. alba (MACIAS et al., 2006) en los Piri-
neos y en Italia (CARRER et al. 2010), Pinus cem-
bra en los Alpes (CARRER et al. 2007) o Juniperus
thurifera en la peninsula Ibérica (DE SOTO et al.,
2011). En Norteamérica CHEN et al. (2010) sugie-
ren que las poblaciones mas meridionales de
Pseudotsuga menziesii son las mejor adaptadas al
déficit hidrico y representarian excelentes reser-
vorios genéticos de semillas para reforestar zonas
mads elevadas o situadas a mayor altitud en un
contexto climdtico futuro mds calido y seco. Estos
hallazgos muestran la gran plasticidad que
muestran las especies de arboles en sus respues-
tas a largo plazo del crecimiento radial al clima,
incluso las coniferas consideradas mucho menos
plésticas en su crecimiento que las frondosas.
Ademds, indican la importancia de estudiar y
conservar las poblaciones en los limites geogra-
ficos de distribucién ya que muestran respuestas
al clima peculiares y claramente diferenciadas
del resto de bosques del drea «central» de distri-
bucién. Estas respuestas diferenciadas podrian
responder a patrones distintos de xilogénesis
como indica la influencia positiva de las tempe-
raturas de abril y de las precipitaciones de julio
sobre el crecimiento de P. uncinata en Guara lo
que sugiere que la formacién del anillo puede co-
menzar antes alli que en bosques pirenaicos si-
tuados a similar altitud (véanse las Figuras 7 y 8).

Anivel de especie hemos detectado que las tem-
peraturas del otofio previo (noviembre) y de la
primavera (mayo) del afio de formacién del ani-
llo son las que més influyen sobre el crecimiento
radial de P. uncinata (Figura 5), tal y como ya se
habia descrito en redes dendrocronolégicas en
los Pirineos centrales analizadas por TARDIF et
al. (2003). A nivel de parque nacional estas varia-
bles aparecen de nuevo como las mds relevantes
pero también una elevada precipitacién en junio

y julio favorece la formacién de madera, particu-
larmente en PNASM (Figura 8). Estas relaciones
ya han sido discutidas previamente (TARDIF et
al. 2003) pero en todo caso indican que el creci-
miento radial de P. uncinata se ve favorecido por
otofios previos calidos, que posiblemente esti-
mulan la sintesis de carbohidratos usados des-
pués para formar la madera temprana en la
primavera siguiente, y por primaveras célidas y
comienzos de verano hiimedos que probable-
mente favorezcan la formacién de mds traquei-
das en la madera temprana (CAMARERO et al.
1998). Hay que destacar la respuesta negativa del
segundo componente principal de las cronolo-
gias a condiciones frias y humedas en invierno
(diciembre, enero) lo que, unido a la fuerte rela-
cién entre este eje y la longitud de los bosques es-
tudiados, indica una respuesta a condiciones
climdticas caracterizadas por flujos himedos in-
vernales que varfan a lo largo de gradientes lon-
gitudinales. Esto sugiere que dicho componente
principal puede discriminar condiciones climéti-
cas que cambien mucho entre las poblaciones oc-
cidentales y orientales como las relacionadas con
la oscilacion del atldntico norte. Finalmente, el
aumento de la variabilidad interanual del creci-
miento en la segunda mitad del s. XX respecto a
la primera ya ha sido observado y discutido por
otros autores en el caso de P. uncinata (TARDIF et
al. 2003) y relacionado con el aumento en la va-
riabilidad climédtica en el caso de todas las espe-
cies ibéricas de pinos (ANDREU et al. 2007).

Factores a nivel de arbol que determinan la
respuesta de Pinus uncinata al clima

Anivel de drbol las respuestas del crecimiento al
clima se atenuaron mucho respecto a los andlisis
a nivel de parque nacional o de especie, aunque
se mantuvieron como mds importantes las tem-
peraturas de noviembre y de mayo (Figuras 9 y
10), siendo esta ultima importante sélo en
PNASM. Este mismo resultado se repite para las
poblaciones de los limites noroccidental (Larra)
y meridional (Guara) de distribucién de la espe-
cie en el drea pirenaica y prepirenaica (Figura 11).
No parece sorprendente el hecho de que aumente
la variabilidad en las relaciones crecimiento-
clima al considerar la respuesta individualizada
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de todos los drboles de un bosque respecto al
andlisis cldsico en dendroclimatologia que in-
tenta extraer una sefial comdn climadtica basada
en una serie media del bosque para asi recons-
truir el clima mediante funciones de transferen-
cia tal y como CARRER (2011) ha puesto
claramente de manifiesto. Este autor recomienda
modificar la seleccién de individuos a muestrear
considerando un espectro mas amplio de sitios,
tamarfios y edades que el tipicamente usado en
dendrocronologia para asi adoptar una visién de
las relaciones crecimiento-clima en un contexto
individual de 4rbol, no de serie promedio. Se
trata de considerar a los arboles como organis-
mos que crecen y se adaptan al clima a lo largo de
sus vidas y no como simples estaciones meteoro-
l6gicas que registran parte de una sefial climdtica
regional. Este trabajo adopta esta recomendacién
y propone ademds el uso de herramientas esta-
disticas centradas en la variabilidad individual
en el crecimiento y en la respuesta al clima como
los modelos lineales mixtos. Esta nueva perspec-
tiva enfatiza la variabilidad espacial y temporal
en las respuestas al clima ya que factores de sitio
(altitud, pendiente) o de 4rbol (tamafio, edad,
vigor) pueden modificar y condicionar en gran
medida la respuesta de los drboles al clima (GAL-
VAN et al. 2012).

Nuestros resultados basados en los modelos li-
neales mixtos ajustados a datos de crecimiento
individual de arboles a escala de parque nacio-
nal y de sitio indican de nuevo que la tempera-
tura minima de noviembre previo es la mads
importante para explicar el crecimiento de P. un-
cinata pero ademds sefialan que las temperaturas
de mayo y las precipitaciones son factores tam-
bién relevantes para el crecimiento de arboles
creciendo en sitios de mayor o menor altitud, res-
pectivamente (Tablas 3 y 4). Nuestros resultados
indican que los drboles més viejos son mds sen-
sibles a la precipitacién de diciembre que los més
jovenes en PNOMP, aunque este efecto puede
estar condicionado porque los drboles mds viejos
suelen estar en zonas de mayor pendiente y por
tanto menor retencién de agua en el suelo (Figura
12). En ambos parques nacionales la edad tam-
bién condiciona la respuesta negativa del creci-
miento a las temperaturas bajas en marzo que
pueden conllevar un retraso en el inicio del cre-
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cimiento y de la etapa activa del cimbium en pri-
mavera. Es decir que el efecto negativo de mar-
z0s frios sobre el crecimiento, y quizds sobre el
inicio de la xilogénesis, es mds intenso en drboles
viejos. Esto puede deberse a que la edad condi-
ciona la dindmica de formacién de la madera, ya
sea a través de limitaciones hidrdulicas (conduc-
tividad) o meristeméticas (cdmbium) relaciona-
das con el tamafio del drbol y con su tasa de
crecimiento, especialmente en los individuos més
longevos. Estos resultados parecen estar susten-
tados por las observaciones de que la ventana
temporal de produccién del anillo de creci-
miento, y por tanto el periodo de respuesta di-
recta al clima, se acorta a medida que el drbol
envejece en coniferas de bosques subalpinos
(ROSSI et al. 2008). En general nuestros datos no
plantean la paradoja de considerar que los drbo-
les prioritariamente seleccionados y muestreados
para las reconstrucciones dendrocliméticas, tales
como individuos viejos y aislados viviendo en
condiciones limitantes, no sean los mds sensibles
a la variabilidad climatica reciente.

Estos resultados sefialan vias de progreso para in-
vestigar los factores a nivel de drbol, como la edad
y la altitud, que condicionan la respuesta indivi-
dual de los arboles. Cabria también profundizar
en la obtencién de mejores registros climédticos,
para caracterizar mejor las condiciones climéticas
locales, procedentes de estaciones locales proéxi-
mas a los bosques estudiados pero este objetivo es
dificil de alcanzar en zonas montafiosas con esca-
sas estaciones meteoroldgicas a menudo con re-
gistros cortos, heterogéneos o interrumpidos.

La perspectiva de individuo en el estudio de las
relaciones crecimiento-clima se estd extendiendo
entre la comunidad dendrocronolégica y parte de
la base de que factores no climdticos afectan
mucho al crecimiento de los drboles, incluso en
dreas consideradas muy sensibles a variables cli-
madticas como el caso de los bosques subalpinos
sometidos a una variacién en las temperaturas du-
rante la estacién de crecimiento. Factores tales
como la topografia (BUNN et al. 2005), la altitud
(TARDIF et al. 2003, CASE & PETERSON 2005), la
disponibilidad local de agua (HOLMAN & PE-
TERSON 2006, NAKAWATASE & PETERSON
2006, LITTELL et al. 2008), adaptaciones locales al
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clima (CHEN et al. 2010) o la tasa de crecimiento y
de produccién de albura (GALVAN et al. 2012),
condicionan mucho el crecimiento de los bosques
subalpinos de coniferas. Otros factores locales de
la respuesta del crecimiento al clima como las
interacciones biéticas, tales como la competencia
(LINARES et al. 2010) o la facilitacion, también
pueden determinar la respuesta del crecimiento al
clima.

Nuestros datos y los andlisis presentados por ET-
TINGER et al. (2011) muestran que la respuesta
del crecimiento al clima puede ser muy uniforme
entre individuos en ciertas situaciones. En nues-
tro caso estas situaciones en las que el creci-
miento de la mayoria de los individuos responde
principalmente al clima serian los bosques o
masas poco densas situadas a mayor altitud y do-
minados por individuos longevos y relativa-
mente aislados. Serfan estos arboles los que
habria que priorizar a la hora de muestrear indi-
viduos climaticamente sensibles que aporten in-
formacién dendrocronolégica susceptible de ser
usada como una variable capaz de ser transfor-
mada en informacién climdtica («proxy»). Sin
embargo, se ha de avanzar mds para cuantificar
y relacionar todos los factores que controlan el
crecimiento y su respuesta al clima a distintas es-
calas (region, bosque, individuo) si queremos en-
tender las respuestas a largo plazo de los bosques
subalpinos al calentamiento climatico actual. Una
pregunta pendiente es determinar si existe un
desacoplamiento en la respuesta del crecimiento
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al aumento de temperaturas a nivel de drbol en
los bosques subalpinos, tal y como se ha descrito
para bosques boreales en los que también existe
una estacién de crecimiento breve.
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