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RESUMEN.- Describimos la estructura de un ecotono bosque subalpino-pastos
alpinos en los Pirineos Centrales, que incluye los limites altitudinales del bosque y
del drbol y estd dominado por Pinus uncinata Ram. Para cada individuo de P. unci-
nata situado dentro de una parcela rectangular paralela a la pendiente anotamos su
localizacion y medimos diversas variables estructurales o de forma (niimero y tipo de
pies por individuo). Estos individuos fueron clasificados segiin su tamafio (adultos,
j6venes, vistagos y plantulas) y forma («<krummholz» —individuos arbustivos poli-
cormicos—, krummbholz con pies verticales). La estructura del ecotono se describié
mediante los cambios de tamatio y forma de los individuos de P. uncinata a lo largo
del ecotono y en relacion con el clima de la zona, que se caracteriza por espesores de-
nieve mdximos en primavera (abril) y fuertes vientos del N-NW-W. La mayoria de
los individuos vivos eran krummbholz, situdndose por encima del limite del bosque y
mostrando proximidad espacial con las plantulas. Los individuos grandes, verticales
y unicérmicos predominaban en el bosque. Los cambios estructurales o de forma de
los individuos eran bruscos a lo largo del ecotono. Los dafios de las copas debidos al
viento eran evidentes en individuos arbustivos y predominaban en las direcciones de
viento mds fuertes durante todo el afio. La interaccion nieve-viento permite explicar
en parte la localizacion de este limite del bosque que puede considerarse un fenome-
no local. La situacion espacial de las distintas clases de individuos, la interaccion
espacial entre plantulas y krummbholz mds los cambios de forma de crecimiento (de
arbustiva a arbérea o viceversa) pueden modificar la respuesta de estas poblaciones
de P. uncinata a cambios climdticos.

SUMMARY.- We describe the structure of a subalpine forest-alpine pasture
ecotone in the Central Pyrenees, that includes altitudinal timberline and treeline, and
it is dominated by Pinus uncinata Ram. We measured for each P. uncinata
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individual located inside a rectangular plot parallel to the slope: the location and
several structural and growth form variables (number and type of stems per
individual). Then, P. uncinata individuals were classified according to their size
(adults, poles, saplings and seedlings) and growth form (krummholz —shrubby and
multistemmed individuals—, krummholz with vertical stems). The ecotone structure
was described through the study of growth form and size changes of P. uncinata
individuals across the ecotone and related to the area climate, that is characterized by
maximum snow thickness in spring (april) and strong N-NW-W winds. Most of
living individuals were krummbolz, located above the timberline in the area where
seedlings were abundant. Bigger, vertical and unistemmed individuals predominated
in the forest. The structure or growth form changes were sharp across the ecotone.
Crown injuries due to wind effects were evident in shrubby individuals and
predominated in those directions that showed stronger winds during the year. The
snow-wind interaction can explain partially the location of the studied timberline that
could be considered a local phenomenon. The spatial location of the different classes of
individuals, the spatial interaction between seedlings and krummholz individuals,
and the changes of growth form (from arborescent to shrubby or vice versa) can
modify the response of these P. uncinata populations to climate changes.

RESUME.- Nous avons analysé la structure d’un écotone marqué par le passage
de la forét subalpine a la prairie alpine dans les Pyrénées Centrales. Cet écotone incluant
les limites altitudinales de Ia forét et des arbres est dominé par le Pinus uncinata Ram.
A lintérieur d’une parcelle rectangulaire paralléle a la pente, nous avons mesuré la
position de chaque tige de P. uncinata ainsi que plusieurs parametres décrivant la
structure et la forme des arbres (abondance et type de tige par individus). Nous avons
classifié les individus de ce pin selon leur taille (adulte, «pole», gaulis et semis) et leur
forme de croissance (krummbholz —a tiges multiples et a port arbustif—, krummholz &
tiges verticales). La structure de I'écotone a été decrite par I'analyse des formes de

- croissance et de la taille des individus de P. uncinata et celle-ci fut a été reliée aux
particularités du climat régional lequel se caractérise par une accumulation maximale
de la neige au printemps (avril) et la dominance des vents du N-NW-W. La majorité
des individus vivants étaient constitués de krummbolz et se retrouvaient au dela de ln
limite altitudinale de la forét, a I'endroit méme oit les semis abondaient. Les individus
de fort diametre, a tige verticale et unique dominaient surtout dans I'étage forestier. Les
changements dans la structure ou les formes de croissance étaient trés marqués le long
de I'écotone. Les dommages a la cime causés par les vents étaient frequents chez les
individus a4 port arbustif et prédominaient selon l'orientation des vents dominants.
L'interaction entre la direction des vents et I'accumulation de la neige au sol peut
expliquer, en partie, la localisation actuelle de la limite des arbres dans I'écotone étudié.
La position de I'écotone semble étre le reflet des conditions locales. La localisation
spatiale des différentes classes d'individus, I'interaction spatiale entre les semis et les
krummholz, de méme que les changements dans le port des arbres (arborescent &
arbustif et vice versa) peuvent modifier la réponse des populations de P. uncinata aux
changements climatiques. - '

Key-words: ecotone, treeline, timberline, Pinus uncinata, growth-form,
krummbholz, size structure, spatial pattern. ,
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ESTRUCTURA DE UN ECOTONO BOSQUE SUBALPINO-PASTOS ALPINOS. ..
1. Introduccién

El cambio global, que incluye el cambio climético asi como modificaciones
en usos del suelo y en los ciclos biogeoquimicos (VITOUSEK, 1994), puede
afectar de forma significativa a las poblaciones de arboles situadas en sus
limites de distribucion tales como el ecotono formado por los limites altitudi- .
nales del bosque (timberline o forest limit) y del arbol (treeline) (BRUBAKER,
1986; PAYETTE & LAVOIE, 1994). Por otro lado, los ecotonos son considera-
dos zonas tedricamente sensibles a cambios ambientales aunque falta con-
senso sobre la escala espacial a estudiar o como detectar y medir esa tedrica
sensibilidad (HANSEN & DI CASTRI, 1992).

Se ha constatado la existencia de un equilibrio dindmico entre el clima y el
limite del arbol a una escala temporal superior a los 100 afios y en areas como
Escandinavia, donde la historia de perturbaciones humanas es larga
(KULLMAN, 1979, 1991). No obstante, otros autores han resaltado la influen-
cia de factores antrépicos como el pastoreo (ovejas y renos), factores edaficos
y su interaccién con el clima sobre el dinamismo del limite del bosque latitu-
dinal (OKSANEN et al., 1995). Existen muchos trabajos sobre regiones de
Norteamérica, donde la presién antrépica fue menor siglos antes que en
Eurasia, documentando la invasién de prados subalpinos por coniferas, el
crecimiento vertical de individuos arbustivos (krummholz) y el estableci-
miento de plantulas sobre el limite del bosque durante este siglo —aunque no
la ascensién altitudinal de este limite— (BRINK, 1959; FRANKLIN et al., 1971;
DUNWIDDIE, 1977; KEARNEY, 1982; JAKUBOS & ROMME, 1993). Estos
estudios se han realizado en zonas fuera o dentro de Parques Nacionales y
sus resultados han generado controversias sobre la gestiéon de dicho ecotono
(VALE, 1977, 1987; IVES & HANSEN-BRISTOW, 1983). En el Pirineo Central,
ciertos datos (fotografias aéreas, datos documentales) sugieren la posible
ascension altitudinal del limite del bosque subalpino durante los tltimos 50
afnos (SOUTADE et al., 1982), 1o cual podria deberse en parte a condiciones cli-
méticas favorables y al descenso reciente de la presién ganadera (GARCIA
RUIZ & LASANTA MARTINEZ, 1990; BAS, 1993).

Nuestro objetivo sera la descripcidn estructural del ecotono formado por
el limite del bosque subalpino de P. uncinata y los pastos alpinos en la Sierra
de las Cutas, Ordesa. Esta descripcién es un paso previo para inferir los pro-
cesos y la dindmica que generaron dicha estructura (mediante estudios den-
droecoldgicos) y decidir si, en el ecotono estudiado, se esta produciendo reco-
lonizacién o invasién de nuevo terreno por parte de P. uncinata.
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2. Metodologia y drea de muestreo

2.1. Situacion y especie

El limite del bosque del pinar de la Carquera est en la Sierra de las Cutas,
zona de preparque del Parque Nacional de Ordesa y Monte Perdido (Lat. 42°
37’N, Long. 00° 01" W). La altitud y pendientes medias son 2100 m y 17° (pen-
diente maxima de 33° en el bosque), respectivamente. La orientacién es de
186° S-SW. La seleccién de una zona de preparque se basé en el supuesto ted-
rico de una reduccién durante el tltimo siglo de perturbaciones humanas
(sobrepastoreo, talas e incendios), ya que los Pirineos muestran limites del
bosque muy alterados por actividades humanas locales. Las altitudes maxi-
mas de los limites del bosque, del arbol —considerando arbol todo individuo
de P. uncinata con al menos 2 m de altura; KULLMAN, 1979— y de los indi-
viduos krummholz fueron ~2100 m, 2110 m y 2150 m, respectivamente. En
esta misma zona, GIL PELEGRIN (1993) realiz6 estudios ecofisiolégicos sobre
los individuos krummholz y consideré este limite como local y poco afectado
por perturbaciones humanas recientes (GIL PELEGRIN & VILLAR, 1988).

En‘las Cutas se producen contactos entre margas con algunas turbiditas y
margocalizas del Eoceno, y aparecen calizas masivas y areniscas de cemento
siliceo del Paleoceno (Terciario) en la zona de la Carquera. Los suelos son
mayoritariamente basicos y derivados de flysch areniscoso sometido al ciclo
de hielo y deshielo aunque las areniscas originan sustratos acidos en ciertas
zonas (RIOS et al., 1982).

Durante el Tardiglaciar, el limite del bosque pirenaico estaba localizado a
una altitud inferior a los 1700 m en los Pirineos Centrales aragoneses
(MONTSERRAT, 1992). No todos los ecotonos bosque subalpino-pastos alpi-
nos pirenaicos siguen la tipica secuencia de formas de crecimiento desde
arboles verticales y de un sélo pie (unicérmicos) préximos al limite del bos-
que o dentro de él hasta individuos arbustivos policérmicos determinados
fenotipicamente (krummbholz, en sentido amplio) y situados a mayor altitud
que el limite del arbol (GIL PELEGRIN & VILLAR, 1988).

En los Pirineos, P. uncinata predomina en la mayoria de los limites foresta-
les y arbdreos altitudinales (CANTEGREL, 1983). P. uncinata coloniza todo tipo
de suelos, es una especie pionera y helidfila (CEBALLOS & RUIZ de la
TORRE, 1979; BOSCH et al., 1992). Su reproduccién es predominantemente
sexual ya que el viento dispersa la mayoria de sus ligeras semillas, de entre las
mas pequefias de todas las especies de pinos europeos (MIROV, 1967). Sus
plantulas son muy resistentes a las heladas incluso con escasa proteccién nival
(FREY, 1983). Para ilustrar alguno de los resultados, se compararan tres limi-
tes altitudinales del bosque pirenaico dominados por P. uncinata: el aqui estu-
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ESTRUCTURA DE UN ECOTONO BOSQUE SUBALPINO-PASTOS ALPINOS...

diado situado en Las Cutas-Ordesa (Sobrarbe, Huesca), Tessé del Son-Son del
Pi (cerca del Parque Nacional de Aigiiestortes i Estany de St. Maurici, Pallars
Sobira, Lleida) y Estanys de la Pera-Lles de Cerdanya (Cerdanya, Girona).

2.2. Clima

La region de estudio pertenece a zonas de alta montafia (> 1500 m s.n.m.),
mas frias y lluviosas que las areas circundantes y con presencia habitual de
heladas (ALLUE ANDRADE, 1990). Fitoclimaticamente, estas zonas resu-
men, a lo largo del gradiente altitudinal, las transiciones latitudinales que
suceden a una escala geografica mayor. En la Sierra de las Cutas, el clima
puede considerarse continental con influencia mediterranea de alta montafia.
La mejor estacién para describir nuestra zona de estudio es el Refugio de
Goériz (2215 m, 42° 39’ N, 0° 01’ E) que dispone de pocos afios de registro (usa-
mos datos de 1981-89 y 1993-95). Disponemos también de datos diarios desde
diciembre de 1992 hasta abril de 1995 inclusive. Al comparar dos diagramas
ombrocliméticos de estaciones pirenaicas de alta montafia (Pic du Midi, datos
de BUCHER & DESSENS, 1991; Estany Gento, datos de MONTERO &
GONZALEZ, 1974), observamos que sélo la mas elevada y occidental posee
una temperatura media de julio inferior a 10 °C (6,1 °C, Figura 1), siendo la
altitud de esta estacién superior a los limites actuales forestal y del arbol mas
elevados en los Pirineos (2500 m para el bosque y 2740 m para individuos ais-
lados de P. uncinata; VIGO, 1976; BOLOS et al., 1993; CARRERAS et al., 1996).
De las tres estaciones comparadas, la que posee una temperatura media de
julio més préxima a 10 °C es Estany Gento (11,7 °C), situada a una altitud de
2174 m, frente a Goriz con valores mas elevados de altitud (2215 m) y tempe-
ratura media de julio (13,3 °C), lo cual reforzaria la hipétesis sobre el caracter
local del limite del bosque de las Cutas. Aunque Pic du Midi posee un largo
registro de precipitaciones totales mensuales (1882-1984), sus datos muestran

" heterogeneidad y discontinuidades desde 1937 y no son fiables desde 1923
(DESSENS & BUCHER, 1997). Si seleccionamos el periodo vélido de precipi-

- taciones para Pic du Midi (1882-1922, 41 afios), aparece un maximo invernal-
primaveral de precipitaciones y un claro minimo estival-otofial, mientras que
Gériz y Estany Gento presentan maximos primaveral y otonial (Figura 1).

La temperatura media anual es 4,7° C y las temperaturas medias mensua-
les maxima y minima son 13 °C (julio) y -1,92 °C (febrero), existiendo tres
meses (enero, febrero y marzo) con temperaturas medias mensuales inferio-
res a 0° C y otros tres (julio, agosto y septiembre) con temperaturas medias
iguales o superiores a 10° C (Figura 1). La media de las méaximas maés eleva-
da corresponde a julio (16,4 °C) y la menor a febrero (1,8 °C). Respecto a las
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Estany Gento (Lleida)
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Figura 1. Diagramas ombrotérmicos (circulos, temperatura media mensual; tridngulos,
precipitacién total mensual) para la estacién del Refugio de Gériz (datos de 1982-94, ﬁgura'
inferior) en comparacién con otras estaciones de alta montaiia situadas en los Pirineos
centrales (Pic du Midi, Francia, datos de temperatura para los afios 1882-1984, excepto
194344, y de precipitacién para el periodo 1882-1922; Estany Gento, datos de ALLUE
ANDRADE, 1990). La estacién de Gériz muestra un caracter mas oromediterrdneo con una
mayor temperatura media anual a pesar de su mayor altitud respecto a Estany Gento. En
todos los diagramas se sefiala la temperatura media para julio igual a 10° C (tridngulo
blanco), isoterma préxima al limite del bosque (GRACE, 1989). Obsérvese el cambio de
escala para las precipitaciones, en el caso de valores totales mensuales superiores a los 150

‘ mm para las estaciones de Pic du Midi y Gériz.

Climate diagrams (circles, mean monthly temperature; triangles, total monthly precipitation) for the
Refugio de Goriz station (1982-94 data, lower figure) and other elevated stations located in the
Central Pyrenees (Pic du Midi, France, temperature data for the period 1882-1984, excepting years
194344, and precipitation data for the period 1882-1922; Estany Gento, data from ALLUE
ANDRADE, 1990). Gériz station shows a more oromediterranean character with a greater annual
mean temperature in spite of being located at a higher elevation than Estany Gento. The value of 10°
C for the July mean temperature is shown in all dingrams (white triangle), because the isotherm for
this value is considered a good approximation of the theoretical timberline (GRACE, 1989). There is
a change of scale for the total monthly precipitation data in the case of values greater than 150 mm
for the Pic du Midi and Goriz stations.
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medias de las minimas, la mayor y la menor pertenecen de nuevo a julio (9,6
°C) y febrero (-5,6 °C), respectivamente. Durante el periodo 1981-89, las maxi-
ma y minima temperaturas absolutas registradas en el Refugio de Gériz fue-
ron 25,5 °C (agosto 1987) y 21,0 °C (enero 1985). Los meses con mayores pro-
medios de dias de helada son, en orden decreciente: marzo (27 dias), febrero
y enero (25 dias en ambos casos). La media de dias de helada durante el afio
es alta, alcanzando 161 dias (BALCELLS & GIL PELEGRIN, 1992). Las tem-
peraturas minimas absolutas del aire fueron, en promedio (+ SD), mas bajas
(-9,6 +4,0 °C) que aquellas tomadas en la superficie de la nieve (-7,7 + 3,6 °C)
para los meses con innivacién desde enero de 1992 hasta abril de 1995, aun-
que dichas diferencias no son significativas (test de Mann-Whitney, p = 0,19,
n = 17). La isoterma para la media de las temperaturas minimas del mes mas
calido (suele ser julio en estas latitudes) se ha situado en el Pirineo Central a
unos 2450 m (CREUS, 1978; BARRIO et al., 1990). Esta isoterma se ha consi-
derado una aproximacién bioclimética potencial al limite superior del arbol o
treeline (TRANQUILLINI, 1979; TUHKANEN, 1980; GRACE, 1989).

La precipitacién anual estimada es préxima a los 1600 mm, con una gran
variabilidad interanual (p. €j. se recogieron 2900 mm en 1987-88 frente a los
1300 mm de 1985-86 o 1988-89). La precipitacién se distribuye mayoritaria-
mente en otofio (32%) y primavera (30%), con minimos estivales (22%) vy,
sobre todo, invernales (16%). La precipitacién mensual total tiene maximos en
octubre (= 200 mm) y febrero-marzo, y minimos (< 100 mm) estivales duran-
te agosto-septiembre. ' '

El espesor medio (+ SD) de nieve fue 36,6 +21,7 cm durante la década de
los 80. Las precipitaciones nivales son mayores en primavera (abril, p. ej.
1993) que en invierno (Figuras 2 y 3), lo cual podria mejorar las reservas hidri-
cas para la iniciacién del crecimiento vegetal a finales de primavera y acortar
o interrumpir el periodo vegetativo retrasando su inicio (BALCELLS & GIL
PELEGRIN, 1992). Tanto la precipitacion total mensual en forma de nieve
como el nimero de dias por mes con el suelo cubierto por nieve son signifi-
cativamente mayores (p < 0,05, n = 29) para las mediciones matinales (8 h) que
para aquellas tomadas pasado el mediodia (13 h, Figura 3). El espesor maxi-
mo invernal de nieve puede alcanzar los 150-200 cm, sin embargo la precipi-
tacién invernal en forma de nieve puede ser nula. La innivacién mas cons-
tante sucede en primavera (abril) y en pleno invierno, siendo este tltimo peri-
odo el mas frio y uno de los mas secos en cuanto a precipitaciones. El fin de
la innivacién oscila entre finales de mayo y principios de junio. El promedio
de dias innivados por afio es un 48% (BALCELLS & GIL PELEGRIN, 1992).

Para los datos diarios de Gériz usados (diciembre 1992-abril 1995), encon-
tramos una correlacién significativa (coeficiente de correlacién de Spearman,
r,=0,29,p < 0,001, n = 501) y positiva entre la diferencia de espesores de nieve
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Figura 2. Espesor total diario de nieve (cm) en el observatorio meteorolégico del Refugio de
Goriz. Se muestran las mediciones tomadas a las 8 y 13 h desde diciembre de 1992 hasta abril
de 1995 asi como el valor medio (linea a puntos) y el doble de la desviacién estandar (linea
discontinua) para los dias con presencia de nieve en el suelo. La tercera figura inferior (8h—13h)
muestra las diferencias entre el espesor medido a las 8 h y el medido a las 13 h para aquellos
dias con mediciones a ambas horas. Las flechas indican los espesores maximos (flechas negras)
y los segundos espesores maximos (flechas grises) para el periodo sefialado. La figura inferior
pequefia muestra el espesor promedio de nieve en meses para el periodo 1981-89, segtin datos
de BALCELLS & GIL PELEGRIN (1992).

Total daily snow thickness (cm) measured in the Refugio de Goriz meteorological station. The
measurements made at 8 and 13 h from December 1992 to April 1995, their mean value (dotted line) and
the standard deviation multiplied by 2 are shown (dashed line). These last two values were calculated
considering only those days with presence of snow in the soil. The third lower figure (8h-13h) shows the
difference between the snow thickness measured at 8 and 13 h for those days with measurements taken at
both times. The arrows indicate the maximum thickness (black arrows) and the second greatest thickness
(gray arrows) for all the period. The small lower figure shows the mean monthly snow thickness for the
1981-89 period, according to data from BALCELLS & GIL PELEGRIN (1992).

(cm) medidos a las 8 h y a las 13 h (nieve presente en la mafiana menos nieve
presente pasado el mediodia o disminucién del espesor de nieve al avanzar
el dia, Figura 2) y la temperatura media del aire a las 13 h. Esta correlacién fue’
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Figura 3. Precipitacién total mensual en forma de nieve (cm) y niimero de dias por mes en los
que el suelo aparece cubierto por nieve (datos del obervatorio del Refugio de Gériz promediados
para las mediciones diarias tomadas a las 8 y 13 h desde diciembre de 1992 hasta abril de 1995).
Total monthly precipitation recorded as snow (cm) and number of days per month with presence of snow
in the soil (the data are from the Refugio de Gdriz station and have been averaged for the daily
measurements made at 8 and 13 h from December 1992 to April 1995).

significativa también con la diferencia de temperaturas medias registradas a
las 13 h y 8 h que equivale al aumento de temperatura media al avanzar el dia
(r,=0,21,p<0,001,n = 502). El espesor de nieve presente a las 13 h estaba sig-
nificativa y negativamente correlacionado con las temperaturas minima (r, =
-0,25, p < 0,001, n = 502) y maxima (r, = -0,16, p < 0,001, n = 500) medidas a las
8 h asi como con la media registrada a las 13 h (r, = -0,15, p < 0,01, n = 501).
Similares resultados se obtuvieron para el espesor de nieve medido a las 8 h,
estando més determinado por la temperatura minima de las 8 h (r, =-0,24, p
< 0,001, n = 502) que por la maxima a la misma hora (r, = -0,14, p < 0,01, n =
500). En resumen, dias de mafianas con temperaturas minimas altas y medio-
dias calidos reducen el espesor de nieve presente después del mediodfa. Sin
embargo, y a modo de ejemplo, el 9 de enero de 1994 se produjo un aumento
de 30 cm del espesor de nieve medido a las 13 h respecto del presente a las 8 h
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causado por una nevada importante (Figura 2), coincidiendo con una eleva-
cién de la temperatura media desde los -2,8 °C a las 8 h hasta los 2 °C a las 13
h y con temperaturas no muy frias para la época del afio.

Los dos vientos predominantes en Aragén son el cierzo y el bochorno que
provienen del N-NW y del 5-5W, respectivamente (Figuras 4 y 5). El cierzo
es un viento muy fuerte, glacial en invierno pero desecante en la vertiente
pirenaica sur durante el verano. En afios en que coinciden la dominancia del
cierzo y el anticiclén del Ebro, las borrascas atlanticas son desviadas hacia
vertientes septentrionales donde descargan generando viento seco descen-
dente a sotavento en las laderas meridionales (solanas). Esto provoca el
maximo primaveral de innivacién, época en que las borrascas superan el
efecto anticiclénico (BALCELLS & GIL PELEGRIN, 1992). Otros afios de
caracteristicas climaticas continentales, la nieve es abundante (cada tres afios
aproximadamente) y permanece desde otofio hasta primavera con un maxi-

i

|
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.
§
l
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10% del tiempo )

Figura 4. Direccién de procedencia del viento (porcentaje de dias durante el perfodo diciembre
1992-abril 1995) durante todo el periodo (flechas negras) o sélo en invierno (noviembre-abril,
flechas grises) registréda a las 8 y 13 h. Datos del Refugio de Gériz. La barra inferior muestra la

escala (10% del tiempo). ‘
Wind direction (percentage of days during the period December 1992-April 1995) for all the period
(black arrows) or only for winter (November -April, gray arrows) recorded at 8 and 13 h. Data from
Refugio de Gériz station. The lower bar shows the scale (10% of time).
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" Figura 5. Velocidad media del viento (m - s) procedente de distintas direcciones durante el
periodo diciembre 1992-abril 1995 (flechas negras) y sélo en los inviernos (noviembre-abril) de
este periodo (flechas grises) medida a las 8 y 13 h. Datos del Refugio de Gériz. La barra inferior
muestra la escala (2 m - s7).
Mean wind velocity (m - s7) is shown for different directions for the period December 1992-April 1995
(black arrows) and only for winter (November-April, gray arrows). The measurements were made at 8
and 13 h. Data from Refugio de Goriz station. The lower bar shows the scale (2 m - s7).

mo invernal. Durante el periodo comprendido entre diciembre de 1992 y

" abril de 1995, las dos velocidades maximas del viento medidas a las 8 h en el
Refugio de Goriz fueron 92,6 km - h? (2 de marzo de 1995, direccién de pro-
cedencia NW) y 74,1 km - h! (9 de diciembre de 1992, direccién N). Al final
del invierno, el fuerte viento puede dejar sin nieve muchas solanas de alti-
tud elevada (1950-2200 m). Los vientos mas frecuentes soplan del N por la
maniana y del S a partir del mediodia, aunque en invierno predominan los de
componente NE, NW y, pasado el mediodia, del SW (Figura 4). Tanto duran-
te el afio como en invierno, los vientos mas fuertes suelen soplar del N-NW
y, a medida que avanza el dia, del W (Figura 5). Esto puede perjudicar a
algunas plantas lefiosas subalpinas como el rododendro al «limpiar» amplias
zonas de nieve y. privar a los individuos de la proteccién conferida por la
nieve frente a la desecacién y el dafio fisico de abrasion producido por los
fuertes vientos que arrastran cristales de hielo (HADLEY & SMITH, 1983).
En el Refugio de Goériz y durante el periodo desde diciembre de 1992 hasta
abril de 1995, la velocidad diaria ( = 1SD) del viento medida a las 8 h (17,6
13,5 km - h) fue significativamente (p < 0,05, n = 512) mayor que la medida
alas 13 h (15,1 £10,7 km - h!).
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2.3 Flora

Nos encontramos en el limite de un pinar oromediterraneo de P. uncinata
tipico de solanas elevadas (1600- 2200 m), con presencia de Juniperus communis
subsp. nana y Arctostaphylos uva-ursi en el sotobosque y dominado por pastos
compuestos por la calcicola Festuca gautieri (VILLAR & BENITO ALONSO,
1996; VILLAR & MONTSERRAT RECODER, 1990). Estas comunidades se
caracterizan por situarse en zonas de elevada oscilacién térmica, maximos pri-
maverales de innivacién, inviernos con valores pequefios de espesor de nieve
o incluso sin cobertura de nieve, elevada insolacién, sustrato bésico y estan
compuestas por especies de las regiones eurosiberiana (83% de las alianzas
botanica del parque) y mediterranea (16% de las alianzas) (VILLAR & BENITO
ALONSO, 1994). Por degradacién debida a sobrepastoreo e incendios derivan
a matorrales de Juniperus communis o Echinospartum horridum. En Ordesa, estas
comunidades aparecen en solanas calizas como las Cutas o la Larri en Pineta
(VILLAR & BENITO ALONSO, 1994). En los claros del pinar de las Cutas (1870
m), ALDEZABAL et al. (1992) encontraron en el sotobosque individuos de
Rhododendron ferrugineum, Vaccinium myrtillus, Calluna vulgaris, Festuca gautieri,
Anthoxanthum odoratum y Nardus stricta, entre otras especies. Algunas de estas
especies son acidéfilas (N. stricta p. ej.) debido a la presencia de areniscas.

2.4 Uso histérico: pastoreo y perturbaciones

La poblacién rural pirenaica ha disminuido de manera general a lo largo
del siglo xx debido a la emigracién, lo que ha conllevado el abandono de tie-
rras y ha permitido, en parte, el descenso de la cabafia ganadera ovina desde
aproximadamente 1950 (GARCIA RUIZ & LASANTA MARTINEZ, 1990;
CHOCARRO et al., 1990; BAS, 1993). '

Las antiguas zonas de pasto de los pueblos de Fanlo, Buisan y Ceresuela
se situaban desde la Punta Acuta hasta el Barranco de Calderuela siendo el
limite superior la Sierra Acutas (M. ETXEBARRIA, com. pers.). La mayor con-
centracién ganadera se daba en el Lomar, situado en la parte N-NW del
valle, en cuya zona superior se sitiia el pinar de La Carquera cuyo limite alti-
tudinal estudiamos. Hasta 1950, el niimero aproximado de cabezas en el.
valle del Jalle era 9000 de ovino y 60 de vacuno, mas 60 de caballar. El niime-
ro actual de cabezas ronda las 3000-3500 de ovino y unas 130 de vacuno
(ALDEZABAL et al., 1992), lo que supondria una disminucién del 64% de
ganado ovino pero un 217% de aumento del ganado vacuno, siguiendo ten-
dencias generales para el Pirineo aragonés (GARCIA RUIZ & LASANTA
MARTINEZ, 1990). Segin testimonios de vecinos de Fanlo, el pinar de La
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Carquera no habria cambiado sus dimensiones a lo largo de este siglo (M.
ETXEBARRIA, com. pers.).

La solana de Fanlo esté actualmente aprovechada por el pequeiio rebafio de
cabras de Torla en cotas altas (2100-2200 m) y por ganado ovino principalmen-
te (2600 cabezas de ovino y 130 vacas) de Fanlo y Buisan que asciende en pri-
mavera y otofio (ALDEZABAL et al., 1992). Nuestra zona de estudio (altitud
2100 m, fuerte insolacién) seria principalmente pastoreada por ovejas, cabras y
sarrios, teniendo en cuenta que estos autores no encontraron cargas ganaderas
elevadas en la zona del parque y periferia (0,7 -3,4 Unidades de Ganado Mayor
mes - ha?, donde 1 U.G.M = 8-10 ovejas y 0,8 U.G.M. = 1 vaca). Estos autores
reconocen el descenso del niimero de herbivoros domésticos y recomiendan el
mantenimiento de cargas ganaderas minimas para la «conservacién del ecosis-
tema pastoral», aunque citan el efecto negativo del pastoreo excesivo sobre las
especies de plantas endémicas. Sin embargo, reconocen la falta de estudios
sobre las tendencias futuras en los ecosistemas pastorales y forestales tras la
disminucién del pastoreo.

Sélo 14 individuos arbustivos de P. uncinata (krummbholz) situados proxi-
mos al limite del arbol mostraron signos de pastoreo. También observamos
marcas de teas de pastores en dos individuos arbdreos en el limite inferior de

la parcela. Al comparar fotografias aéreas recientes (1946, E. 1:43.000; 1957, E.
1:32.000; 1986-88 E. 1:5.000) no se observa ningtin desplazamiento altitudinal
del limite del bosque aunque si cierto aumento de su densidad. En los afios
30 un incendio afecté al pinar de la Carquera en cotas inferiores al limite del
bosque (2080 m), lo que atestiguan algunos restos de tocones quemados.

2.5 Muestreo

El muestreo se realizé en una parcela rectangular (140 m x 30 m) situada
ccruzando el ecotono pastos alpinos-bosque en un lugar de topografia homo-
génea y representativo del ecotono, con su lado mas largo paralelo a la méxi-
ma pendiente y localizando sus limites superior e inferior préximos e inclu-
yendo los limite del 4rbol y del bosque (limite inferior ya dentro del bosque),
respectivamente. Cartografiamos la posicién de todos los individuos de P.
uncinata siguiendo dos ejes cartesianos paralelos a los ejes menor (x) y mayor
de Ia parcela (y). El punto (x, y) = (0, 0) se situd en la esquina superior dere-
cha mirando hacia arriba. La parcela fue subdividida con otras cintas métri-
cas para medir las coordenadas de la posicién de los arboles con una preci-
sién de 0,1 m. El muestreo se realizé durante julio-septiembre de 1995.

Para cada individuo localizado de P. uncinata, medimos: la posicién del
centro del tronco mayor o del centro de la mata en el caso de individuos poli-
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c6rmicos (coordenadas x, y), los didmetros del tronco en la base (db) ya 1,3 m
sobre la base (diametro a la altura del pecho, dbh), la altura (h), dos didmetros
de la proyeccién vertical de la copa a lo largo de las direcciones marcadas por
los ejes de la parcela (orientacién aproximada N-S y W-E), altura de la rama
viva més baja, nimero maximo de cohortes de aciculas vivas (estimado
mediante el examen de 4-6 ramas de la copa media de cada individuo; la lon-
gevidad de las aciculas puede indicar las condiciones de crecimiento;
TRANQUILLINI, 1979), y ntimero y tipo de pies por individuo (verticales-
arboreos o arbustivos, vivos o muertos). La altura de los individuos superio-
res a 3 m fue estimada visualmente (error de medida + 15 cm; KULLMAN,
1979).

Los individuos se clasificaron segin su tamafio y forma de crecimiento
‘basdndonos en una clasificaciéon previa de BOSCH et al. (1992): dbh > 17,5 cm,
adultos (A); 7,5 < dbh < 17,5 cm, jévenes (P, poles); dbh <7,5cm yh > 0,5 m,
vastagos (S, saplings); h < 0,5 m, plantulas (SE, seedlings); individuos muertos
(D, dead trees); krummbholz (K, individuos arbustivos policérmicos y de copas
asimétricas); e individuos krummbholz policérmicos pero con algunos pies
verticales y en bandera, mostrando la mayoria de las ramas vivas orientadas
en el lado opuesto al del viento mas fuerte (copa asimétrica, normalmente en
direccién similar a la de los krummbholz) y una densa mata de pies arbustivos
normamente enterrada por la nieve (KM, flagged krummholz) (SCOTT et al.,
1987; GIL PELEGRIN, 1993).

2.6 Andlisis estadisticos

Se calculé el indice de diversidad de Shannon-Weaver (H, en bits - punto™)
para las clases de individuos a lo largo del ecotono (agrupando los individuos
presentes por clases cada 2 m a lo largo de los eje x e y) (SHANNON &
WEAVER, 1949). Este indice reduce el efecto de componentes raros
(MARGALEEF, 1974).

‘Para comparar las densidades de las diferentes clases de individuos, sub-
dividimos la parcela en una malla de 115 cuadrados de 6 m x 6 m en los cua-
les se calculé la densidad para cada clase de individuos (mimero de indivi-
duos - 36 m?). Esta nueva variable puede presentar autocorrelacién espacial,
por lo que usamos una correccion para establecer la significacién exacta al
relacionar densidades de distintas clases de individuos (CLIFFORD et al.,
1989). Esta correccién se basa en la estimacién del tamaiio efectivo de muestra
(p-¢j. el tamafio efectivo de muestra es menor que el tamafio real en el caso de
procesos con autocorrelacion espacial positiva), y ha sido descrita empleando
el coeficiente de correlacién de Pearson (r).
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La asociacién entre variables estructurales se estudié usando el coefi-
ciente no-paramétrico de correlacién de Spearman (r), porque la mayoria
de ellas no mostraban distribuciones normales (SOKAL & ROHLF, 1995).
Para comparar medias de distintas variables estructurales (dbh, altura, etc.)
entre las clases de individuos, usamos el test no-paramétrico U de Mann-
Whitney (SOKAL & ROHLE, 1995). Para observar si existian diferencias sig-
nificativas entre las distribuciones de frecuencias para variables, como el
dbh y la altura, empleamos el test para dos muestras de Kolmogorov-
Smirnov (SOKAL & ROHLEF, 1995). '

3. Resultados
3.1 Situacion espacial en el ecotono de las clases de individuos de P. uncinata

Los promedios de las coordenadas paralelas a la pendiente (y) para las cla-
ses de individuos difirieron significativamente (p < 0,001), exceptuando las
comparaciones con: jévenes, vastagos, krummholz con pies verticales y
muertos (Figura 6). Sin embargo, los promedios de las coordenadas perpen-
diculares a la pendiente (x) no difirieron significativamente (p < 0,001).

Sélo encontramos correlaciones significativas entre las coordenadas a lo
largo de los ejes perpendicular (x) y paralelo (y) a la pendiente para los indi-
viduos jovenes (r, = 0,54, n = 13, p = 0,06) y los muertos (r, = 0,24, n =50, p =
0,1). Estos resultados indican cierta distribucién espacial «arrinconada» para
ambos tipos de individuos hacia valores altos de coordenadas (x, y), o sea en
la zona més occidental y préxima al bosque.

Al aumentar la altitud, se produce una secuencia ordenada de aparici_én
de individuos de menor tamafio siguiendo el orden adultos —> jévenes —>
vastagos —> plantulas (Figura 6). Los individuos de transicién tipo krumm-
holz con pies verticales abundan entre las zonas de predominancia de indivi-
duos arbéreos (adultos, jévenes y vastagos) y las de los arbustivos (krumm-
holz). En las 4reas mas elevadas del ecotono predominan las plantulas (y = 50-
70 m) y los krummbholz (y = 30-60 m), casi solapando sus maximos de abun-
dancia pero siendo menos elevado el de las plantulas (Figura 6). Los indivi-
duos mayores de forma vertical y copas cénicas y simétricas (adultos y jéve-
nes) abundan a partir de ¥ = 80 m, dominado la parte inferior de la parcela,
ya dentro del bosque. Los krummholz a menor elevacién aparecen a y = 100-
105 m (altitud en torno a los 2095 m). .

Los méaximos valores de diversidad corresponden al final de las formas de
transicion krummbholz con pies verticales y el paso a la zona de dominancia
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Figura 6. Frecuencia absoluta de las distintas clases de individuos de P. uncinata segin su
tamario y forma de crecimiento y diversidad de tipos de individuos (grafica de barras, indice H
de Shannon-Weaver) calculados cada 2 m a lo largo del ecotono pastos alpinos-bosque (eje y
paralelo a la pendiente). Abreviaturas: A, adultos; P, jovenes; S, vastagos; SE, plantulas; D,
individuos muertos; K, krummholz; KM, krummholz con pies verticales. La secuencia de
izquierda a derecha de las clases de individuos sigue valores medios mayores de y, o sea
menor altitud (p. ej. los individuos K y los A se sittian, en promedio, a las altitudes més
elevadas y a las menos elevadas, respectivamente, dentro del ecotono). Entre paréntesis se
indica el nimero de individuos de cada clase y la grafica de simbolos negros sefiala la
distribucién de todos los individuos (n = 692). La flecha apunta pendiente arriba. Obsérvense
las escalas distintas para los individuos krummbholz y para la gréifica de todos los individuos.
© Absolute frequency of the groups of P. uncinata individuals classified according to their size and
growth-form and diversity of classes of individuals (bars figure, Shannon-Weaver H index) calculated
every 2 m across the subalpine forest-alpine pasture ecotone (y axis, parallel to the slope). Abbreviations:
A, adults; P, poles; S, saplings; SE, seedlings; D, dead individuals; K, krummbholz; KM, krummholz with
vertical stems. The sequence of the classes of individuals from left to right follows greater values of y, i. e.
lower elevation (e. g., K and A individuals are located, on average, at the highest and lowest elevation in
the ecotone, respectively). The numbers in parenthesis are the total number of individuals for each class
and the figure with black symbols shows the distribution for all the individuals (n = 692). The arrow
points upslope. There are different scales of abundance for the figures of krummbholz and all individuals.

Frecuencia

de plantulas e individuos krummbholz (y = 75) y estos maximos son debidos
al solapamiento de las tres clases antes citadas con el de aquellos individuos
verticales y unicérmicos (jévenes y vastagos), situados en la mitad inferior

del ecotono (y = 100) (Figura 6).
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Los krummholz influyen decisivamente sobre la distribucién de todos los
individuos a lo largo de ambos ejes de la parcela (x, y), ya que son la clase més
abundante (constituyen el 62,93% de todos los individuos vivos y el 58,38%
del total) (Figuras 6 y 7). Sélo las plantulas, los krummholz con pies vertica-
les y, en parte, los adultos se distribuyen de modo paralelo a los krummbholz
a lo largo del eje perpendicular a la pendiente (x), con picos de abundancia
laterales y una disminucién en el centro de la parcela (Figura 7). Destaca la
abundancia de individuos muertos y plantulas en el lado occidental de la par-
cela (x = 30 m), direccién de procedencia de los vientos dominantes. Las for-
mas intermedias (KM), los adultos y los individuos krummholz predominan
en el lado oriental (x = 0 m). El méximo de diversidad aparece en el centro de
la parcela (x = 22-24 m), coincidiendo con abundancias elevadas de plantulas,
jovenes, muertos y krummbholz con pies verticales y con valores bajos de
abundancia de krummbholz (Figura 7). Los maximos laterales de abundancia
de todos los individuos o sélo de los krummholz en el eje menor de la parce-
la (x) y el pico de abundancia siguiendo la pendiente (y = 50 m), reflejan lo
que llamamos «cinturén de krummholz», donde se alcanzan densidades
maéximas dentro de la parcela (3917 arboles - ha? para la zona y = 40-60 m;
Figura 6). Las Unicas correlaciones significativas entre densidades de distin-
tas clases de individuos de P. uncinata, corrigiendo la autocorrelaciéon espa-
cial, son aquellas entre: krummbholz y plantulas (r = 0,65, p < 0,05), j6venes y
vastagos (r = 0,27, p < 0,05), y adultos y muertos (r = 0,20, p < 0,05).

Para describir la variacién de altura de los individuos de P. uncinata a lo
largo del ecotono, realizamos las figuras 8 y 9, anélogas a las presentadas por
KUULUVAINEN et al. (1996). En ellas mostramos la distribucién de los indi-
viduos, a lo largo de los ejes paralelo (y) y perpendicular (x) a la pendiente,
segun su altura y teniendo en cuenta su didAmetro basal, para tres limites alti-
tudinales del bosque en los Pirineos (Las Cutas-Ordesa, Tessé del Son y
Estanys de la Pera). La correlacién entre la altura de los individuos vivos de
P. uncinata y su posicién a lo largo del ecotono es significativa (p < 0,001) pero
mas alta en Ordesa (r, = 0,63, n = 636) que en el limite del Tess6 del Son (r, =
0,51, n = 197), mientras que no lo es en los Estanys de la Pera (r,=-001,n=
170, p = 0,99) (Figura 8). Se aprecian tres estructuras diferentes en cuanto a la
variacién de la altura de los pinos a lo largo del ecotono: (i) una muestra dos
grupos claramente diferenciados situados por encima del limite del bosque
(individuos bajos, altura < 0,5 m, mayoritariamente krummholz) y dentro del
bosque (individuos altos y grandes, adultos), como el caso de Ordesa; (ii) en
el Tess6 del Son, aparece una variacién més gradual de la altura al ascender
por el ecotono sin distinguirse grupos tan crontrastados aunque si ciertas dis-
continuidades, y (iif) en los Estanys de la Pera, se aprecian grupos de arboles
bajos y altos agregados a modo de islotes sin aparecer una clara disminucién
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Figura 7. Frecuencia absoluta de las distintas clases de individuos de P. uncinata segtin su
tamario y forma de crecimiento y diversidad de tipos de individuos (figura de barras, indice H
de Shannon-Weaver) calculados cada 2 m a lo largo del eje perpendicular a la pendiente (eje x).

’ Abreviaturas como en la Figura 6.
Absolute frequency of the groups of P. uncinata individuals classified according to their size and
growth-form and diversity of classes of individuals (bars figure, Shannon-Weaver H index) calculated
every 2 m along the axis perpendicular to the slope (x axis). Abbreviations as in Figure 6.

de la altura a mayor elevacioén (Figura 8). Al observar estos mismos datos a lo
largo del eje perpendicular a la pendiente (x), destacan los grupos de indivi-
duos bajos (krummbholz y plantulas) y altos (adultos y jévenes) en Ordesa, la
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Figura 8. Distribucién de los individuos vivos de P. uncinata segtin su altura (m) a lo largo del
ecotono pastos alpinos-bosque (eje de la parcela paralelo a la pendiente, ). Se comparan tres
limites altitudinales del bosque en los Pirineos, dominados por P. uncinata: Las Cutas, Ordesa;
Tess6, Aigliestortes i Estany de Sant Maurici y Estanys de la Pera, Lles de Cerdanya. Cada circulo
muestra la altura de un individuo vivo respecto a su posicién en el ecotono (y) y el didmetro de los
circulos es proporcional al didmetro basal del individuo.

Distribution of living P. uncinata individuals according to their height (m) across the subalpine forest-
alpine pasture ecotone (y axis, parallel to the slope). Three altitudinal timberlines located in the Pyrenees
and dominated by P. uncinata are compared: Las Cutas, Ordesa; Tessé, Aigiiestortes i Estany de Sant
Maurici; and Estanys de la Pera, Lles de Cerdanya. Each circle shows the height of each living
individual and the position in the ecotone along the axis y. The circle diameter is proportional to the
diameter at the base for each individual.
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aparicién de individuos de distintas alturas en el Tess6 del Son y una menor
altura méxima para los individuos de los Estanys de la Pera en comparacién
con los otros dos limites forestales (Figura 9).
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Figura 9. Distribucion de los individuos vivos de P. uncinata segtin su altura (m) a lo largo del
eje de la parcela perpendicular a la pendiente (x). Se comparan tres limites altitudinales del
bosque en los Pirineos, dominados por P. uncinata: Las Cutas, Ordesa; Tess6, Aigliestortes i

Estany de Sant Maurici y Estanys de la Pera, Lles de Cerdanya. Cada circulo muestra la altura

de un individuo vivo respecto a su posicién a lo largo del eje corto de la parcela (x) y el
didmetro de los circulos es proporcional al didmetro basal del individuo.
Distribution of living P. uncinata individuals according to their height (m) along the plot axis perpendicular
to the slope (x). Three altitudinal timberlines located in the Pyrenees and dominated by P. uncinata are
compared: Las Cutas, Ordesa; Tessd, Aigiiestortes i Estany de Sant Maurici; and Estanys de la Pera, Lles de

Cerdanya. Each circle shows the height of each living individual and the position along the shortest axis of

the plot (x). The circle diameter is proportional to the diameter at the base for each individual.
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3.2 Efectos del viento sobre las copas de los individuos de P. uncinata

_ En nuestras obervaciones del limite del bosque de la Carquera, encontra-
mos 18 individuos con un total de 96 dafios en sus copas, presentando ramas
muertas o erosionadas principalmente en las caras de las copas al N, NW y W
(45,8% del total de los dafios, figura 10. A). Aparecen varios individuos
krummbholz (22% de los individuos dafiados), por encima del limite del &rbol,
con copas erosionadas y abundantes ramas muertas en la parte occidental de
sus copas, incluso alguno forma copas en abanico con una zona céncava al
SW-W y otra convexa al NE-E, debido a la abrasién producida por los crista-
les de hielo arrastrados por el viento. Aparte de los individuos con dafios,
muchos krummholz aparecian «erosionados» en las zonas SW-W de sus copas
(Figura 10. B). Otros individuos con pies verticales (1 = 10) situados mas pré-

—

10% danos (n = 96)

Figura 10. A. Porcentaje de darios (n = 96) debidos al viento, incluyendo ramas erosionadas o
muertas, distribuidos en distintas orientaciones de la copa de 18 individuos de P. uncinata en su
limite altitudinal. La barra inferior muestra la escala (10% de los dafios). B. Proyeccién vertical
de la copa de una forma krummholz «en cuerno o croissant» (coordenadas dentro de la parcela
(x, y) = (24, 66)). La copa esta dafiada por el viento en la zona occidental céncava de la copa (el
area gris es la copa y el circulo negro representa el tronco). C. Esquema de arbol bandera
(coordenadas (x, y) = (29, 132)) sin ramas vivas en la zona NW de la copa (la barra inferior
muestra la escala y los otros simbolos son como en B).
A. Percentage of injuries (n = 96) due to wind effects, including abraded or dead branches, classified in the
different crown directions for 18 P. uncinata individuals in the studied altitudinal timberline. The lower bar
shows the scale (10% of injuries). B. Vertical projection of the horn-shaped (or croissant-shaped) crown of a
krummbolz form (plot coordinates (x, y) = (24, 66)). This crown is deformed (eroded) by the wind in its
westerly and coricave part (the gray area and the black circle represent the crown and the stem, respectively).
C. Schematic representation of a flagged tree [coordinates (x, y) = (29, 132)] that shows no living branch in
the NW area of its crown (the lower bar shows the scale and the rest of symbols are as in B).
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ximos al limite del bosque sélo desplegaban ramas vivas hacia el E-SE (55,6%
de los individuos), tipicamente en orientaciéon 140-150°, o bien al SW (17%) —
arboles bandera— (Figura 10. C). Las orientaciones de las copas con dafios
mas abundantes no se corresponden con la direccién predominante del vien-
to (Figura 4), sino con los vientos mas fuertes en promedio, medidos durante
todo el afio (de procedencia N, W y NW; Figura 5). S6lo encontramos una
correlacién significativa y positiva (r, = 0,70, n = 8, p = 0,05) entre el nimero de
individuos con copas dafiadas por el viento clasificadas segiin su orientacién
y la velocidad media del viento medida a las 13 h durante todo el afio.
Debemos sefialar que la velocidad media durante el afio esta significativa-
mente correlacionada con la medida durante el invierno (abril-noviembre) a
las 13 h (r, = 0,98, n = 8, p < 0,001), como apuntaba el hecho de que las veloci-
dades méximas registradas durante el periodo analizado sucedan en invierno.

3.3 Variacion de la forma de las copas de los individuos de P. uncinata

La media (+ 1SD) de los diametros de las copas de todos los individuos vivos
en direcciéon N-S fue un poco mayor (0,87 + 1,35 m), aunque no significativa-
mente diferente (p = 0,33, 1 = 627), que la medida en la direccién W-E (0,84 =1,27
m). Dividiendo los individuos vivos en clases de forma y tamario, encontramos
diametros medios significativamente (p = 0,03, n = 76) mayores en la direccién
W-E (0,08 + 0,06 m) respecto a la N-5 (0,07 = 0,06 m) sdlo en el caso de las plan-
tulas. Aunque no sea significativa esta diferencia para los krummbholz (p = 0,11,
n = 401), si se mantiene la relacién respecto al didmetro de las copas siendo
mayor el de la direccién W-E (0,41 + 0,86 m) respecto al N-5 (0,39 + 0,85 m).

Considerando todos los individuos vivos cuyos didmetros de las copas
fueron medidos (n = 580), la mayoria presentaron un didmetro mayor en la
orientacién perpendicular a la pendiente (W-E, 59,83 %, n = 347) frente a
aquellos cuyo didmetro era mayor siguiendo la pendiente (N-S, 40,17 %, n =
233). Separando los individuos por clases y formas de crecimiento y si consi-
deramos la relacién n.° individuos con un didmetro de la copa mayor en
direccién W-E / n.° individuos con un didmetro de la copa mayor en direc-
cién N-S (WE / NS), este resultado se mantuvo para plantulas (WE / NS =
2,40), krummbholz (WE / NS = 2,02) y vastagos (WE / NS = 1,36), pero no para
individuos krummholz con pies verticales (WE / NS = 0,59), adultos (WE /
NS =0,37) y jévenes (WE / NS = 0,30). Por otro lado, estas tltimas tres clases
de individuos son las de mayor altura media.

La relacién entre la altura méxima del individuo (hméx.) y el méaximo dié-
metro horizontal (dméax.) de las copas (hmax. / dméx.), considerando los dos
didmetros medidos por individuo en direcciones W-E y N-S, es muy til para
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describir la estructura de los individuos del ecotono del limite del bosque.
Hallamos una relacién hméax / dméx media ( +1 SD) = 1,01 +0,87. Los valo-
res de hmdx / dméx varian entre las distintas formas de crecimiento, siguien-
do esta secuencia decreciente: jévenes (2,87 + 0,95) > adultos (2,75 + 1,37) >
krummbholz con pies verticales (1,83 + 0,82) > vastagos (1,53 + 0,55) > plantu-
las (0,97 +0;30) > krummbholz (0,60 +0,33). Las comparaciones del valor medio
de hmax / dmax éntre clases o formas de crecimiento fueron significativa-
mente (p < 0,001) diferentes excepto en los casos adultos—jévenes y krumm-
holz con pies verticales—vdstagos, cuyas medias son significativamente simila-
res (p > 0,05). Por lo tanto, la anterior secuencia decreciente de hméx / dmax
podria resumirse en cuatro grupos: adultos y jévenes (arboles verticales gran-
des) > krummbholz con pies verticales y vastagos (formas de transicién e indi-
viduos bajos) > plantulas (individuos muy bajos) > krummbholz (formas arbus-
tivas extendidas horizontalmente). Esta ordenacién corresponde a una estruc-
tura espacial, ya que la relacién entre el cociente hmax / dmax (variable
dependiente) y la posicién en el ecotono (y) puede describirse bien (r? = 0,45,
n =623, p < 0,001) mediante una funcién exponencial (hmax / dmax =a-e ®
Y, a=0,279,b =0,017). En cuanto a la estructura vertical de las copas, la altu-
ra media (+ 1 SD) de la copa basal viva, que crece protegida bajo la nieve, de
los individuos krummholz y krummbholz con pies verticales era 0,74 + 0,40 cm.

3.4 Tamavio de los individuos de P. uncinata

Considerando la distribucién de todos los individuos vivos segin su dia-
metro a la altura del pecho (dbh), la gran abundancia de individuos krumm-
holz y plantulas, que en su mayoria poseen dbh = 0 ¢cm al no alcanzar una
altura de 1,3 m (Figuras 11 y 12), provoca la aparicién de una distribucién que
puede describirse usando una funcién inversa (frecuencia =a + b / dbh, a =
15,00, b = 0,05, ¥ = 0,98, n = 10, p < 0,001). Excluyendo aquellos individuos
cuyo dbh = 0, la funcién sencilla que mejor describe la distribucién es la expo-
nencial (frecuencia =a - e ®®, a =4344,b =-0,07, 7 = 0,61, n =9, p < 0,05).
A modo comparativo, la distribucién de didmetros para el limite forestal del
Tessé estd dominada por individuos pequefios (plantulas y vastagos) pero no
tanto como el caso de Ordesa (Figura 11). Asi, en el Tessé la funcién logarit-
mica (frecuencia = a + b - In (dbh)) explicé adecuadamente la distribucién de
didmetros para todos los individuos vivos (a = 28,34, b =-5,56, r* = 0,85, n =
15, p < 0,001) o bien sélo para aquellos cuyo dbh > 0 cm (a = 54,76, b = -13,19,
r?=0,94, n = 14, p < 0,001). Las distribuciones de dbh de los dos limites fores-
tales comparados no difirieron significativamente (test de Kolmogorov-
Smirnov, n = 10, p = 0,52).
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Figura 11. Distribucién (frecuencia absoluta) de los individuos vivos segtin su didmetro a la altura
del pecho (dbh, clases de 5 cm) para dos limites forestales altitudinales situados en los Pirineos y
dominados por P. uncinata: Las Cutas, Ordesa; Tess6, Aigiliestortes i Estany de Sant Maurici. Se
indica el nimero y tipo de individuos segitin su forma y tamafio para aquellos cuyo dbh = 0 cm
(altura < 1,3 m): K, krummholz; S, vastagos y SE, plantulas. Obsérvese que, en Ordesa, la mayoria
de los individuos vivos cuyo dbh = 0 cm (altura < 1,3 m) son krummbolz (81,12 %).
Distribution (absolute frequency)-of living individuals according to their diameter at breast height (dbh,
5 ¢m classes) for two altitudinal timberlines located in the Pyrenees and dominated by P. uncinata: Las
Cutas, Ordesa; and Tessé, Aigilestortes i Estany de Sant Maurici. The number and type of size and
growth-form class for those individuals whose dbh = 0 cm (height < 1.3 m) is indicated: K, krummbholz;
S, saplings; and SE, seedlings. In Ordesa, most living individuals whose dbh = 0 cm (height < 1.3 m)
were krummbolz (81.12 %).

En el caso de la distribucién de altura de los individuos vivos, tanto en
Ordesa como en el Tess6 predominaban los individuos entre 0 y 0,5 m (Figura
~12). En Ordesa, otros méaximos secundarios correspondieron a los individuos
de alturas comprendidas entre 3,54 m y 7,5-8 m. Mientras que en el Tess6
aparecen frecuencias altas para los individuos de 1,5-2 m, 3-3,5 m y 8-9 m.
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Figura 12. Distribucién (frecuencia absoluta) de los individuos vivos segtin su altura (clases de
2 m —barras con lineas diagonales—, 1 m —barras grises— y 0,5 m —barras negras— ) para
dos limites forestales altitudinales situados en los Pirineos y dominados por P. uncinata: Las
Cutas, Ordesa; Tessd, Aigiiestortes i Estany de Sant Maurici.

Distribution (absolute frequency) of living individuals according to their height (2 m —bars with
diagonal lines—, 1 m —gray filled bars— and 0.5 m —black filled bars— classes) for two altitudinal
timberlines located in the Pyrenees and dominated by P. uncinata: Las Cutas, Ordesa; and Tessd,
Aigtiestortes i Estany de Sant Maurici.

En el caso de Ordesa, la funcién potencial describe bien la distribucién de las
alturas de los individuos vivos en clases de 2 m (frecuencia = a - (clases-de-2-
m)®, a = 466,28, b =-1,71, 1 = 0,88, n = 8, p < 0,001). Sin embargo, la distribu-
cién de alturas se vuelve mas compleja al subdividir las clases en rangos
menores y, aunque la funcién potencial es adecuada para clases de 1 m (a =
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110,82, b =-1,42, r = 0,87, n = 16, p < 0,001), la funcién inversa describe mejor
que la potencial (r? = 0,37) su distribucién en el caso de clases de 0,5 m (a = -
15,56, b = 103,79, r* = 0,92, n = 31, p < 0,001). En el caso del Tess6, la funcién
logaritmica describié el comportamiento de la distribucién de alturas para
clases de 2 m (a = 77,66, b =-29,21,r* =092, n =8, p <0,001), 1 m (a = 37,72,
b=-1420,7=0,92,n=15p <0,001) y0,5m (a=18,67,b=-7,04, 7" = 0,85, n
=30, p < 0,001).

Tanto la altura media (x 1 SD) de los individuos vivos de Ordesa (1,57 +
3,02 m) como su dbh medio (3,44 +7,92 cm) fueron significativamente meno-
res (p < 0,001, n =198 y 197, respectivamente) que los valores respectivos para
el ecotono del Tessé (altura media = 4,05 +£4,12 m, dbh medio = 11,39 + 14,08

-cm). Excluyendo aquellos individuos vivos cuyo dbh = 0 c¢m, los valores
medios de dbh para Ordesa (16,24 + 9,40 cm) y Tess6 (16,46 + 14,25 cm) cam-
bian bastante y no son ahora significativamente distintos (p = 0,16, n = 135).
Los valores maximos de dbh y altura en el ecotono de Ordesa fueron 42,4 cm
y 15,5 m, frente a los 65,9 cm y 15 m medidos en el ecotono del Tessé.
Considerando los individuos muertos, los dbh méximos medidos para éstos
fueron 32 cm y 80 cm en los limites de Ordesa y el Tesso, respectivamente.

Si relacionamos la altura, el dbh y el didmetro basal (db) de los individuos
vivos en ambos ecotonos (Ordesa y Tesso6), los coeficientes de determinacién
(r*) mas bajos siempre aparecieron al relacionar el dbh y la altura de los indi-
viduos del ecotono por lo que el db se consideré mejor predictor de la altura
(Tabla 1). Todas las funciones ajustadas eran potenciales excepto las estable-
cidas entre los didmetros medidos en la base y a la altura del pecho, que eran
lineares (Figura 13). En el ecotono de Ordesa, si repetimos este analisis exclu-
yendo los individuos krummbholz, los coeficientes de determinacién aumen-
tan respecto al caso de todos los individuos vivos excepto en la regresion
entre didmetros medidos en la base y a la altura del pecho. En Ordesa, en la
regresion entre los didmetros medidos en la base y a la altura del pecho, el
coeficiente de alometria (b) de la funcién potencial se aproxima a uno al
excluir los krummbholz, lo que indicaria una relacién casi linear entre estas
dos variables para los individuos no arbustivos.

En general, los coeficientes de determinacién (r?) obtenidos para Ordesa
eran siempre menores que los obtenidos en el Tess¢ (Tabla 1). Por ejemplo, la
relacion entre los didmetros medidos en la base y a la altura del pecho fue mas
fuerte en el Tess6 que en Ordesa. El coeficiente de alometria para la regresién
entre el didmetro a la altura del pecho y la altura es menor en Ordesa consi-
derando todos los individuos (arbustivos y verticales), aumenta consideran-
do todos los individuos en el Tessé y es atin mayor en Ordesa excluyendo los
individuos con pies arbustivos (Tabla 1).
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Regresion (x —y) Constante (1) Coeficiente Coeficiente Niimero
de alometria (b) de determinacion (r?) de datos (n)
Ordesa
db — altura (todos) 0,112 1,141 0,880 362
db-altura (sin K) 0,169 1,072 0,916 182
dbh-altura (todos) 1,526 0,506 0,504 135
dbh-altura (sin K) 0,980 0,672 0,589 130
db-dbh (todos) -2,954 0,701 0,834 135
db-dbh (sin K) -2,616 0,692 0,827 130
Tesso
db-altura 0,302 0,864 0,931 194
dbh-altura 0,978 0,637 0,845 136
db-dbh -3,498 0,728 0,935 136

Tabla 1. Pardmetros y descriptivos de las regresiones ajustadas entre variables estructurales de
tamario (altura y didmetros basal —db— y a la altura del pecho —dbh-) de los individuos de P.
uncinata en dos ecotonos pastos alpinos-bosque: Las Cutas, Ordesa y Tesso, Aigiiestortes i
Estany de Sant Maurici. En Ordesa, las regresiones se calcularon incluyendo todos los
individuos vivos (todos) o excluyendo los individuos krummholz (sin K). Todas las funciones
son potenciales (p. ej. altura = a - (dbh) ®) excepto las ajustadas entre db y dbh, que son lineares
(dbh = a + b - db). Todos los ajustes son altamente significativos (p < 0,001). La comparacién
entre los datos originales y la funcién ajustada para cada caso se muestra en la Figura 13,
excepto para las regresiones de Ordesa realizadas excluyendo los individuos krummbholz.
Parameters and descriptive values of the fitted regressions among size variables (height and diameters at
base —db— and breast height —dbh—) of P. uncinata individuals for two subalpine forest-alpine pasture
ecotone: Las Cutas, Ordesa; and Tesso, Aigiiestortes i Estany de Sant Maurici. For the Ordesa case, the
regressions were calculated including all living individuals (todos) or excluding krummbhoz (sin K). All
models are power functions (e. g. height = a - (dbh) ®), excepting the linear function between db and dbh
(dbh = a + b - db). All the fitted functions are highly signifcant (p < 0.001). The comparisons among raw
data and the fitted function for each case are shown in the Figura 13, excepting the regressions

calculated excluding krummbholz individuals for the Ordesa site. k

3.5 El cardcter policérmico de los individuos krummbholz

El nlimero medio de pies por cepa o individuo fue 5. La mayoria (69%) de
los individuos eran policérmicos. El niimero maximo de fustes por individuo
fue de 68 y se encontré en un individuo krummhoz (26 vivos y 42 muertos).
El niimero méximo de fustes muertos por individuo fue de 42 (se trata del
mismo individuo krummbholz anterior). El niimero maximo de fustes vivos
por individuo fue de 48 (46 vivos y 2 muertos); se trataba de un individuo
krummbholz puro. Medimos el didmetro basal de 1881 pies, de los cuales el
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Figura 13. Regresiones entre la altura y los didmetros basal (db) y a la altura del pecho (dbh) para
dos limites forestales altitudinales situados en los Pirineos y dominados por P. uncinata: Las Cutas,
Ordesa; Tessd, Aigiiestortes i Estany de Sant Maurici. Las lineas grises muestran la relacién entre
ambas variables segin las funciones ajustadas (ver Tabla 1). Todas las funciones son potenciales (p.
¢j. altura = a - (dbh) ®) excepto la ajustada entre db y dbh, que es linear (dbh =a + b - db).
Regressions among height (m) and diameters at base (db) and breast height (dbh) for two altitudinal
timberlines located in the Pyrenees and dominated by P. uncinata: Las Cutas, Ordesa; and Tessé,
Aigiiestortes i Estany de Sant Maurici. The gray lines show the relationship among variables
following the functions with the best fit (see Table 1). All the models are power functions
(e. g. height = a - (dbh) ), excepting the linear function between db and dbh (dbh =a + b - db).

10,74% (n = 202) eran pies muertos. La mayoria de los pies pertenecian a indi-
viduos krummbholz (71,37%) y krummholz con pies verticales (14,51%).

El grupo mas numeroso de individuos policérmicos son los individuos
tipo krummbholz. Considerando sélo individuos krummholz, la mayoria
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(64,09%) de sus pies vivos mostraron diametros basales pequefios (< 0,5 cm) y
s6lo un 25,25% de sus pies muertos estaban incluidos en esta misma clase de
tamaiio. El niimero medio (+ 1 SD) de pies por.individuo para los individuos
tipo krummholz y krummholz con pies verticales fue 7 + 6 y 8 + 9, respectiva-
mente. Estos resultados cambian drasticamente considerando separadamente
pies vivos y muertos. Asi, el niimero medio de pies vivos por individuo difi-
ri6 significativamente entre todas las clases de individuos (p < 0,001), alcan-
zando los valores mas altos para los krummbholz y los krummholz con pies
verticales. No obstante, el ntimero medio de pies muertos por individuo fue
significativamente mayor (p < 0,05) para los muertos y los individuos krumm-
holz con pies verticales comparados con el resto de clases. En resumen, los
individuos krummbholz tenian muchos pies vivos por cepa pero los individuos
krummbholz con pies verticales y arbustivos presentaban muchos pies muertos
por cepa, tantos como los individuos muertos. El resto de individuos, sobre
todo los verticales y préximos al bosque (adultos, j6venes y vastagos), tenian
un nimero medio de pies por cepa bajo, siendo unicérmicos en su mayor
parte (un ~50% de las tres clases de individuos antes citadas).

Esta variacién del caracter poli- / unicérmico se manifiesta a lo largo del
ecotono con un incremento claro del porcentaje de pies muertos por cepa,
considerando todas las clases de individuos vivos (Figura 14). Al descender
por el ecotono, este cambio corresponde a un paso de la dominancia de los
krummholz con muchos pies vivos por cepa a formas de transicién o
krummbholz con pies verticales y muchos pies muertos, y, finalmente, formas
unicérmicas verticales dentro del bosque (adultos y jévenes), entre las cuales
algunas presentan vestigios de krummholz como algtin pie arbustivo muerto
(Figs. 6 y 14). A modo de ejemplo, los dos individuos antes citados con mas
pies por cepa mostraron relaciones n.® pies vivos / n.° pies muertos iguales a
46 / 2 = 23 (krummholz) y 26 / 42 = 0,62 (krummholz con pies verticales).

Dicha variacién del porcentaje de pies muertos o vivos por cepa respecto de
la posicién a lo largo del ecotono (y), se ajusta a funciones no lineares halldando-
se el mejor ajuste con el porcentaje de pies vivos por cepa (variable dependien-
te) y la posicién paralela a la pendiente (y). Usamos funciones cuadraticas para
explicar la variacién del porcentaje de pies muertos por cepa (a = 16,48, b =-0,22,
c¢=0,004, ¥ =0,41, n = 64, p < 0.001) y del porcentaje de pies vivos por cepa a lo
largo del ecotono (a = 82,62, b = 0,27, ¢ = -0,004, r* = 0,46, n = 64, p < 0.001).

4. Discusion

Hemos confirmado el cardcter oromediterraneo del clima y la vegetacién
del limite del bosque situado en Las Cutas (Ordesa). Esta caracteristica fue ya
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Figura 14. Aumento del porcentaje de pies muertos por cepa para todos los individuos vivos de
P. uncinata cada 2 m al descender (valores crecientes de ) a lo largo del ecotono pastos
alpinos-bosque en Ordesa. La flecha apunta pendiente arriba.

Increase of the percentage of dead stems per tree for all P. uncinata living individuals calculated every 2
m descending (increasing values of y) across the subalpine forest-alpine pasture ecotone in Ordesa. The
arrow points upslope.

comentada por otros autores para la estacion meteorolégica de Gériz, situada
a 2215 m s.n:m. (BALCELLS & GIL PELEGRIN, 1992). En este observatorio
préximo, la temperatura media del mes més calido (julio, 13 °C) es muy supe-
rior a los 10 °C (Figura 1), por lo que la localizacién del limite del bosque estu-
diado (a unos 2100 m s.n.m.) puede explicarse mejor como un fenémeno local
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(GIL PELEGRIN, 1993), causado en parte por la escasa innivacién y perma-
nencia de la nieve durante invierno (Figuras 2 y 3) y los fuertes vientos
(Figuras 4 y 5), que basdndonos en explicaciones ecofisiolégicas de tipo
regional como la coincidencia geogréfica entre el limite del bosque y Ia iso-
terma de los 10° C para la temperatura media del mes mas céalido
(TUHKANEN, 1980; WARDLE, 1981; GRACE, 1989). Los efectos del fuerte
viento son patentes en los dafios de los individuos y la correlacién entre la
posicién de los dafios y la velocidad media de los vientos, que es mayor para
los vientos de procedencia N, NW y W (Figs. 4, 5 y 10). El efecto del viento se
manifiesta en cierta deformacién de las copas a lo largo de su didmetro W-E,
apareciendo aciculas y ramas muertas en la direccion de procedencia del
viento (NW, W), lo que genera formas «en bandera» o individuos krummholz
con copas en croissant (Figura 10; GRACE, 1977).

La distribucién de los individuos de P. uncinata a lo largo del ecotono pas-
tos alpinos—bosque subalpino se puede considerar «ordenada» (Figura 6): los
individuos mas grandes, de copas piramidales y con pocos pies vivos por
cepa aparecen dentro del bosque o cerca de su limite y, al ascender, abundan
los individuos de transicién (krummholz con pies verticales), las plantulas y
los individuos policérmicos y arbustivos (krummholz). Esta secuencia espa-
cial genera una zona de cambio de formas cénicas y unicérmicas (adultos,
jovenes y vastagos) a formas extendidas horizontalmente, bajas, de copas asi-
métricas y policérmicas (krummholz y krummholz con pies verticales),
donde la diversidad de clases de individuos de P. uncinata es maxima (Figura
6). Esta estructura espacial paralela a la pendiente se hace mas compleja por
cambios perpendiculares a la pendiente (eje x de la parcela), marcados por la
abundancia de individuos krummholz que forman un «cinturén» con maxi-
mos laterales y un minimo central (Figura 7). Se han descrito ya en los Alpes
grupos densos o cinturones de krummholz (Kampfgiirtel) de P. cembra, que
pueden explicarse como el efecto del balance entre el crecimiento vertical
durante el verano y la posterior muerte de estos nuevos pies, no del todo
maduros, por desecacién o dafios mecéanicos durante el invierno (TRANQUI-
LLINIL, 1979; WARDLE, 1981). Estos cinturones de krummholz pueden pro-
ducir limites del bosque y del arbol bruscos, sin ser necesariamente de origen
antrépico, caracterizados por cambios no lineares de la forma y tamario de los
individuos de P. uncinata (Figs. 8 y 14). En limites altitudinales del bosque en
Chile, VEBLEN et al. (1977) describieron individuos verticales y unicérmicos
de Nothofagus pumilio con restos de pies arbustivos, indicativos de su origen
como formas krummholz. Nuestros resultados sugieren también la existencia
de una transicién morfolégica y espacial, que equivale a otra temporal, desde
formas arbustivas (krummholz) localizadas por encima del limite del drbol a
formas arbéreas proximas al limite del bosque (adultos, j6venes y vastagos),
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pasando por formas y posiciones intermedias (krummholz con pies verticales
y pies arbustivos muertos). En otros limites forestales pirenaicos se ha mos-
trado ya la agregacion de individuos de P. uncinata, algunos en forma de «cin-
turones» perpendiculares a la pendiente, aunque no haya sido contrastada
estadisticamente (CANTEGREL, 1987).

La elevada correlacién positiva entre las densidades de krummholz y
plantulas debida a su proximidad espacial permite especular sobre el posible
papel «protector» (nurse effect) de los krummbholz sobre la regeneracién de P.
uncinata en el limite del bosque. Se ha sugerido la existencia de este efecto
protector en condiciones tan limitantes como las del limite del arbol, debido
al establecimiento preferencial en la periferia de individuos adultos (en nues-
tro caso, la regeneracién preferencial se da cerca de los krummholz) y a patro-
nes espaciales agregados o contagiosos (KULLMAN, 1983; PAYETTE &
FILION, 1985; LLOYD, 1996; CAMARERO & GUTIERREZ, 1999). Esta hip6-
tesis también se apoya en el reconocido efecto de los arboles en general y de
los krummbholz en particular como modificadores de su microambiente,
incluido el microclima (espesor de nieve, temperatura, etc.) (HADLEY &
SMITH, 1987; HOLTMEIER & BROLL, 1992; SCOTT et al., 1993). Una misma
especie de arbol (P. sylvestris) puede mostrar distintas relaciones entre clima
y crecimiento segiin sea su forma de crecimiento (vertical o krummbholz), lo
que determina cémo cada forma modifica su propio microclima y sus tempe-
raturas meristematicas (GRACE & NORTON, 1990).

Una caracteristica tipica de los krummholz es la compactacion de sus copas
que se extienden horizontalmente pero alcanzado alturas inferiores a 1 m (rela-
cién hméx / dmax baja, Figs. 8 y 9), como lo hacen plantas almohadilladas tipi-
cas de medios alpinos (WARDLE, 1968; HADLEY & SMITH, 1986). Esta estruc-
tura permite a las formas krummbholz alterar su microclima acumulando nieve
en invierno y aumentando su temperatura interna durante el verano (SCOTT.
et al., 1993), lo que favorece la supervivencia de las aciculas expuestas a la abra-
sién cuticular por efecto de los fuertes vientos, que arrastran cristales de hielo
y nieve y posiblemente granos de arena (GRACE, 1977; HADLEY & SMITH,
1983; 1986; 1987; TRANQUILLINI, 1979). La morfologia de estos individuos
arbustivos estd muy relacionada con la variacién de las condiciones locales
limitantes (NORTON & SCHONENBERGER, 1984; SCOTT et al., 1987), lo cual
ha servido para su uso paleoecolégico, p. ej. como reconstructores de cambios
en el espesor de nieve (LAVOIE & PAYETTE, 1992).

Las distribuciones de didmetro a la altura del pecho (dbh) para los indi-
viduos vivos sugieren una mortalidad constante en los dos ecotonos com-
parados (Figura 11), aunque un reclutamiento mas continuo o una distri-
bucién mas equitativa de las clases de tamario en el Tessé que en Ordesa
(HETT & LOUCKS, 1976). Ambas poblaciones serian demograficamente
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inestables, como lo muestra la dificultad de ajustar funciones potenciales
tanto a las distribuciones de didmetro a la altura del pecho como a las de
alturas debido a la predominancia de individuos pequefios aunque no
necesariamente jévenes (p. ej. los individuos krummholz en Ordesa, figs.
11, 12 y 13). Sélo las frecuencias elevadas de dbh = 20-30 cm y 45-50 cm
(s6lo en el TessO) muestran valores similares a los de otros estudios de limi-
tes forestales de los Pirineos franceses (CANTEGREL, 1987). No obstante,
todas estas afirmaciones deben ser confirmadas por distribuciones de eda-
des y por estudios dendroecolégicos que describan el componente tempo-
ral. Las densidades estimadas de individuos pequefios (dbh = 0 cm) son
muy elevadas en Ordesa (1198 individuos - ha?) en comparacién con otros
ecotonos bosque subalpino-pastos alpinos de los Pirineos franceses (Anie,
180 individuos - ha'; Néouvielle-Estibere, 203 individuos - ha'; CANTE-
GREL, 1987) debido a la abundancia de individuos krummbholz, aunque los
valores del Tess6 son similares o incluso inferiores a estos datos (145 indi-
viduos - ha).

Los coeficientes de determinacién al comparar los didmetros medidos en
la base y a la altura del pecho entre si y con la altura de los arboles fueron
menores para Ordesa que para el Tess6 debido a la abundancia de individuos
tipo krummbholz en el primer ecotono. El crecimiento en altura, para un
mismo incremento del diametro a la altura del pecho, es mayor para los indi-
viduos no arbustivos de Ordesa y del Tessd, pero es menor para todos los
individuos de Ordesa, que incluyen los arbustivos. La abundancia de indivi-
duos arbustivos y el efecto del viento en el ecotono de Ordesa cambian las
relaciones alométricas entre didmetros y altura, provocando menores creci-
mientos en altura para un mismo incremento de didmetro a la altura del
pecho. En el ecotono de Ordesa y al relacionar didmetro basal y altura, el coe-
ficiente de alometria (Tabla 1, b), préximo a uno excluyendo los krummholz
—isometria— o superior a ufo incluyendo todos los individuos, indica
mayores crecimientos en altura para un mismo aumento de didmetro basal
que en el Tess6 (Tabla 1). Dicho de otro modo, para alturas inferiores o igua-
les a ~6,5 m, los individuos de Ordesa muestran didmetros basales mayores
que los individuos del Tess6 de igual altura. La relacién entre didametro basal
y altura se invierte para valores de altura mayores de 6,5 m, valor en el cual
se cruzarian las curvas de las funciones alométricas negativa (Tess6, b < 1) y
positiva (Ordesa, b > 1). El engrosamiento basal de los individuos de Ordesa
puede explicarse por su origen o condicién arbustiva y policérmica. Sus mul-
tiples pies basales pueden deberse a la abrasion del viento y los cristales de
nieve y el dafio continuo que producen sobre los tejidos meristematicos, lo
que originaria callos cuyos tejidos pueden diferenciarse produciendo nuevos
pies (TRANQUILLINI, 1979). :
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La variacién a lo largo del ecotono de varias caracteristicas estructurales no
fue linear (p. j. el niimero de pies muertos por cepa de P. uncinata, figura 14).
Esto refuerza la hipdtesis sobre el cardcter local del ecotono estudiado (GIL
PELEGRIN, 1993), que podria explicarse por las estresantes condiciones loca-
les ambientales (acentuados contrastes térmicos, fuertes vientos, escasa pro-
teccién por la nieve, efc.). El caracter local del ecotono estudiado debe consi-
derarse en el contexto histérico de la zona, con una larga tradiciéon de uso de
los pastos alpinos (ALDEZABAL et al., 1992). La importancia de las condicio-
nes climaticas locales y la transicién espacial de las distintas formas de creci-
miento a lo largo del ecotono sugieren que los cambios climaticos, presentes o
pasados, son la causa principal que explica los procesos de crecimiento y rege-
neracién y el patrén estructural descrito en el limite del bosque estudiado. La
gestién de los limites del bosque pirenaicos debe considerar los cambios cli-
maticos actuales como agente causal determinante de la estructura del limite
del bosque. Para ello es preciso conocer la ecologia y reconstruir la paleoeco-
logia de estos ecotonos a través de técnicas como la dendroecologia.

La existencia de individuos verticales unicérmicos con rasgos relictuales de
individuo arbustivo policérmico (p. ej., restos de pies arbustivos) en el ecotono
estudiado demuestra que la transicién forma arbérea <> forma arbustiva es
posible, como muestran las formas intermedias con pies verticales por encima
de la mata arbustiva. Estos cambios morfolégicos y el posible efecto protector de
individuos arbustivos (krummbholz) sobre la regeneracién pueden ser factores
basicos que produzcan cierta inercia frente a cambios climaticos adversos. Esta
inercia implicaria que un cambio climatico favorable puede producir ascensio-
nes relativamente rapidas del limite del drbol mientras que un cambio adverso
puede no generar retrocesos altitudinales (KULLMAN, 1990; LLOYD, 1996),
debido a la versatilidad fenotipica de los arboles y a interacciones intraespecifi-
cas tipo facilitaciéon que han sido descritas en otros medios (p. €j. pastos alpinos,
tundras y zonas aridas), igualmente bajo condiciones ambientales muy adversas
(BERTNESS & CALLAWAY, 1994; KIKVIDZE & NAKHUTSRISHVILI, 1998).
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