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LA SUCESION EN LOS BOSQUES DE PINUS UNCINATA
DEL PIRINEO. DE LOS ANILLOS DE CRECIMIENTO
A LA HISTORIA DEL BOSQUE

OrioL BoscH! Y EMILIA GUTIERREZ?

RESUMEN

El patrén de sucesién a largo plazo en los bosques subalpinos de Pinus uncinata y su relacién con el régi-
men de perturbaciones al que se ven sometidos se analizan aqui, tomando como referencia el modelo de
sucesién de PEET & CHRISTENSEN (1987). Por métodos dendrocronolégicos, utilizando datos de drboles
vivos y muertos, se han reconstruido los Gltimos 140-220 afios de la historia de tres bosques suficiente-
mente viejos y poco alterados, al menos recientemente, por el hombre.

Los resultados ponen de manifiesto ciertas regularidades importantes en la secuencia y en la duracién
de las fases de la sucesién observadas en la escala espacial que nos permite el muestreo realizado (un
transecto lineal de 280-350 metros). De una larga fase de iniciacién (110-140 afios) se pasa casi directa-
mente a una fase de transicién, con escasa evidencia de una fase intermedia de exclusién. Este patrén de
sucesién, causado por la lentitud y la heterogeneidad espacial de la fase de iniciacién y por un régimen
de pequefias perturbaciones dispersas y frecuentes que aparecen muy pronto, es similar al observado en
otros bosques subalpinos y ambientes extremos y representa una desviacién respecto del modelo de
referencia. La tasa media de mortalidad natural de los 4rboles adultos durante las dltimas 4-6 décadas
ha sido, respectivamente para los tres bosques, de 6,2, 1,4y 5,7% por década. Estas tasas son lo sufi-
cientemente bajas como para permitir una larga persistencia en la fase de transicién de la cohorte domi-
nante —la instalada durante la fase de iniciacién—, en declive pero al mismo tiempo inhibiendo la apari-
cién masiva de regeneracién. Ello hace previsible una dindmica de la estructura y la funcionalidad del
bosque muy fluctuante a largo plazo en la escala espacial estudiada, aunque en su origen puede encon-
trarse la mano del hombre a través de una perturbacidn inicial homogeneizadora.

Palabras clave: Pinus uncinata, dendrocronologfa, dendroecologfa, reconstruccién, historia del bos-
que, mortalidad, regeneracién, perturbacién, sucesion, escala espacial.

SUMMARY

We analyse the long-term successional patterns in subalpine forests of Pinus uncinata in the Pyrenees

and their relationship to the disturbance regime using PEET & CHRISTENSEN’s (1987) succession model
" as reference. Taking into account both currently living and dead trees, we reconstruct through den-
drochronological methods the history of the last 140 to 220 years in three old-growth stands suffi-
ciently free of recent anthropogenic disturbances.
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The results show some outstanding regu‘larities in the sequence and duration of the successional phases
observed at the spatial scale of 280 to 350 m of forest transects. A long-lasting establishment phase
(110 to 140 years) is followed almost directly by a transition phase, with weak evidence of an exclusion
or self-thinning stage in between. This pattern of succession, due to the slowness and spatial heteroge-
neity of the establishment process and to a regime of frequent, small and scattered natural disturbances
starting soon, is similar to that observed in other subalpine forests and excreme environments, and it
represents a deviation from the reference model. The average natural mortality rate of adult trees over
the last 4 to 6 decades was, respectively for the three stands analyzed, 6.2, 1.4 and 5.7% per decade.
These rates are low enough to allow a long persistence of the dominant cohort —the one established
during the iniciation phase~ in the transition phase, suppressing the regeneration in spite of its slow
decline. This suggests a long-term fluctuation of the forest structure and function, at least at the spa-
tial scale studied here, although the influence of man could still be in its origin in the form of a major,
large-scale disturbance in the past.

Key words: Pinus uncinata, dendrochronology, dendroecology, forest reconstruction, forest history,

mortality, regeneration, disturbance, succession, spatial scale.

INTRODUCCION

El pino negro (Pinus uncinata Ram.) es la princi-
pal especie arbérea de la alta montafia pirenaica,
donde forma los bosques considerados climici-
cos por encima de 1600 m s.n.m. (FOLCH et a/.
1984), aunque en zonas de los Alpes a menudo
coexiste con otras coniferas. Las poblaciones de
muchas especies de vegetales, hongos y anima-
les que habitan estos bosques dependen eh un
modo u otro de ciertas caracteristicas estructu-
rales de los mismos. A su vez, éstas pueden
variar con el tiempo debido a la constante trans-
formacién que experimenta el bosque a largo
plazo como resultado de la permanente accién
antagdnica y asimétrica del proceso constructi-
vo, lento, de desarrollo y de los repentinos epi-
sodios de desorganizacién y mortalidad, espors-
dicos y relativamente imprevisibles, que en su
conjunto constituyen el régimen de perturba-
ciones (DRURY & NISBET 1973; MARGALEF
1991).

Esca constante transformacién, a la que se ha
dado el nombre de sucesién, es hoy un proceso
muy estudiado y bastante conocido en muchos
bosques de las regiones templadas y boreales,
aunque mucho menos en el caso de los bosques
subalpinos del Pirineo. Aqui se nos plantean
numerosos interrogantes, sobre todo desde una
perspectiva a largo plazo, ya que implica una
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escala temporal muy superior a la de cualquier
estudio e incluso a la vida de las personas y, ade-
mis, la omnipresente accién del hombre difi-
culta la observacién y la interprecacién de los
procesos naturales que tienen lugar a €sa escala.

Algunos de estos interrogantes tienen que ver
con la persistencia de estos bosques: siendo P,
uncinata una especie bésicamente pionera,
heliéfila y colonizadora de espacios abiertos
(CEBALLOS & RUIZ DE LA TORRE 1979; BOSCH et
al. 1992), el balance que ha de existir entre
mortalidad y regeneracién para asegurar su per-
sistencia a nivel de paisaje necesita de cierta
escala espacial y temporal, por debajo de la cual
dichos procesos poblacionales no se equilibran.
La cuestién puede ser, entonces, si realmente
existe tal equilibrio a cierta escala y cudl es la
escala.

Sea como sea, ese hipotético balance debe ser
consecuencia, por un lado, del régimen de per-
turbaciones y, por otro lado, de c6mo responde
el sistema recolonizando el espacio perturbado y
volviendo a desarrollar el bosque. Estos dos
aspectos complementarios de la sucesién son lo
que pretendemos poner de manifiesto en este
trabajo, utilizando nuevos métodos de recons-
truccién del pasado, para poder precisar las
escalas a las que tienen lugar los procesos men-
cionados.
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Para describir la sucesién hemos adoptado gomo
marco teérico e hipétesis de trabajo el modelo
conceptual de PEET & CHRISTENSEN (1987), que
integra claramente los conceptos de perturba-
cién, su régimen y sus efectos sobre el sistema
como aspectos indisociables de la propia suce-
si6n; es decir, un marco conceptual coincidente
con lo apuntado al principio. Este modelo, hoy
comiinmente aceptado y contrastado en muchos
dmbitos y comunidades forestales de todo el
mundo, describe la sucesién como un proceso
continuo en el que se pueden distinguir cuatro
etapas fundamentales: establecimiento o ini-
ciacién, exclusién por competencia, transicién,
y estado estacionario. Este dltimo, que en fun-
cién del régimen de perturbaciones puede
alcanzarse o no, es un estado dindmico que
representa el esperado balance entre mortalidad
y regeneracién en una determinada escala espa-
cial que integraria diferentes «manchas» situa-
das en las distintas fases precedentes. Asi, este
estado difiere del concepto clésico de climax, al
que sustituye, ya que deja espacio a las especies
pioneras de las primeras etapas para que tam-
bién formen parte de él.

En el terreno metodolégico, las aproximaciones
histéricas al estudio de la sucesién a menudo se
han basado en secuencias espaciales de comuni-
dades supuestamente de diferente edad o esta-
dio sucesional. Sin embargo, este enfoque con-
lleva ciertas dificultades de interpretacién,
debidas a la frecuente imposibilidad de asegurar
una homogeneidad suficiente en las condiciones
ambientales y en los factores hist6ricos que
marcan fuercemente el desarrollo de cada bos-
que (MILES 1979; GLENN-LEWIN & VAN DER
MAAREL 1992). En este trabajo hemos desarro-
llado una técnica de reconstruccién detallada
del pasado del bosque mediante el uso de la
informacién contenida en los anillos de creci-
miento de drboles vivos y muertos. Este método
se ha aplicado con éxito a tres bosques de P.
uncinata en diferentes zonas del Pirineo, cuyos
resultados se presentan aqui. Su base es la dara-
cién precisa de los nacimientos y muertes de
irboles producidos a lo largo del. tiempo, a lo
largo de un transecto de 280 a 350 metros de
longitud. Esta aproximacién nos permite ex-
traer una informacién detallada y datada sobre
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los cambios que se producen con el tiempo en la
estructura del bosque a esa escala espacial, de
una forma comparable a la informacién que se
obtendria de la observacién continua a largo
plazo. En particular, los tres bosques analizados
aqui nos han permitido identificar y observar en
su historia reciente las distintas etapas de la
sucesién y su duracién, asi como ciertas genera-
lidades comunes a los tres bosques.

LOCALIDADES ESTUDIADAS
Y METODOS

Localidades

En este trabajo se presentan resultados corres-
pondientes a tres bosques situados en distintas
zonas del Pirineo y en diferentes condiciones
topogréficas y de sustrato. Datos generales des-
criptivos sobre los mismos se encuentran en la
tabla 1. Estos tres sitios fueron elegidos tras un
examen sobre el terreno, pues su estructura y
aspecto general sugerian que se trataba de bos-
ques abandonados a su propia dindmica natural,
con escasa o nula intervencién humana por un
intervalo de tiempo suficientemente largo. La
presencia de 4rboles de gran ramafio, de drboles
muertos por distintas causas naturales y de cier-
ta heterogeneidad en la estructura espacial, con
claros, eran evidencias de su alejamiento respec-

- to de las fases iniciales de la sucesién.

Métodos de campo

El muestreo de cada bosque se llevé a cabo
mediante un transecto compuesto de 15 puntos
alineados segiin la curva de nivel y separados
por una distancia fija (25 m en PU-6 y PU-13,
20 m en PU-12). En cada uno de ellos se estrati-
fic6 el muestreo para las distintas categorfas de
drboles preestablecidas segiin un criterio de
tamafio: drboles adultos (didmetro dap27.5
cm), jévenes (dap<7.5 cm y altura h250 cm),
pimpollos (h<50 cm) y drboles muertos
(dap27.5 c¢m). Una exposicién detallada de este
método se encuentra en el apéndice 1.

El método del transecto fue elegido porque era
mds apropiado con respecto al planteamiento y
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TABLA 1

DATOS GENERALES DE LAS LOCALIDADES MUESTREADAS

{GENERAL DATA FROM THE STUDY SITES.}

Bosque PU-6 Bosque PU-12 Bosque PU-13
Datos generales
Topénimo Pinar de Erill Cap de Rec Baga de la Llosa
Localidad v comarca Valle de Boi Llés, Setcases,

v L'Alta Ribagor¢a La Cerdanya El Ripolles
Temperatura media anual' 5°C 4.1°C 4.2°C
Pluviosidad anual? 1168 mm* 743 mm * 1112 mm°>
Zona muestreada
Altitud 1900 m s.n.m. 2060 m s.n.m. 2050 ms.n.m.
Coordenadas 42°31’30"N 42°26’0"N 42°25°0"N

0°48 20”E 1°40’ 20" E 2°17°45”E

Exposicién NE SW N
Pendiente 32° 12° 27°
Sustrato geolégico Esquisitos Granito Gneis
Profundidad del suelo Profundo Superficial Supetficial

Saxifrago- Genisto- Genisto-
Comunidad vegetal® Rhododendretum pinetosum Arctostaphiletum Arctostaphiletum pinetosum

uncinatae N pinetosum
Area basal (m?*/Ha) 40.8 m*/Ha 47.9 m*/Ha 54.8 m*/Ha
Densidad de drboles : . :

1 /H 14 /H 48

(didmetro > 7.5 cm) 591 pies/Ha 714 pies/Ha 5 pies/Ha
Densidad derholes 463 pios/Ha 488 pies/Ha 469 pies/Ha

(didmetro > 17.5 cm)

Los datos climiticos se obtuvieron de las estaciones meteorolégicas mds préximas, que suelen estar a una altitud inferior. (1) Para la temperatura se
tomo6 la media de las estaciones més préximas y se corrigié por la altitud en base al gradiente adiabdtico. (2) Para la pluviosidad simplemente se prome-
diaron los datos de las estaciones mds préximas. (3) Media de tres estaciones situadas en promedio a 4.3 km del sitio de muestreo y a una altitud media
de 1240 m. (4) Media de dos estaciones situadas en promedio a 16 km del sitio de muestreo y aunaaltitud media de 1110 m. (5) Media de tres estacio-
nes situadas en promedio a 11.8 km del sitio de muestreo y auna altitud media de 1660 m. (6) Segtin la clasificacién de Carrillo & Ninot (1992).

[The climatic data were obtained from the closest meteorological stations, which are usually located at lower altitudes. (1) The temperature was
averaged from the closest stations and corrected for the elevation on the basis of the adiabatic gradient. (2) The rainfall is simply the average from the
closest stations: (3) average of data from three stations located at 4.3 km in average from the sampling site and at an average elevation of 1240 m; (4)
average of data from two stations located at 16 km in average from the sampling site and at an average elevation of 1110 m; (5) average of data from
three stations located at 11.8 km in average from the sampling site and at an average elevation of 1660 m. (6) According to the classification given by

Carrillo & Ninot (1992).1

a los objetivos de este trabajo que los métodos
de parcela cerrada, presentando ciertas ventajas
en este sentido. Por un lado, el transecto distri-
buye el mismo esfuerzo de muestreo en un espa-
cio mayor, superando la dimensién de posibles
«manchas» de estructura homogénea y diferen-
ciada del resto. Por otro lado, se evita la deci-
sién de fijar @ priori la superficie de muestreo;
en su lugar, s6lo se establece # priori la longitud
del transecto, con lo que quedan determinados
el nimero de puntos de muestreo y el tamafio
muestral de d4drboles adultos. Ademds, este
método permite obtener estimaciones de la
varianza de la densidad de 4rboles.
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En la prictica, los tres transectos cubrieron una
longitud desde 280 a 350 m, siendo esta distan-
cia similar, seglin nuestra experiencia, a las
dimensiones que a menudo tienen sectores de
bosque que presentan unas condiciones topo-
graficas y un pasado (perturbaciones, uso, ges-
tién,...) aproximadamente homogéneos y que,
por lo tanto, encajan en el concepto de rodal o
stand habitual en la ecologfa forestal.

Muestreo de drboles vivos

En cada punto de muestreo se seleccionaron 4
drboles adultos por el método de los cuadrantes
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de CotTAM & CURTIS (1956). De todos eljos se
anot6 el didmetro a 1.30 m de la base (dap), se
tomaron datos relativos a la posicién y condi-
cién de su copa, su grado de exposicion a la
radiacién solar directa y otras observaciones, y
se extrajo un testigo de la base del tronco
mediante una barrena tipo Pressler para deter-
minar su edad. De dos de los cuatro drboles (sis-
temdticamente de los cuadrantes primero y ter-
cero) se sacé también otro testigo a la altura
estdndar de muestreo (1.30 m) para obtener su
serie de crecimiento anual.

También en cada punto, los drboles jévenes fue-
ron muestreados en un rectingulo de drea varia-
ble en funcién de la distancia entre los drboles
adultos muestreados en el mismo punto. De
ellos se anotaron el didmetro en la base y a 1.30
m, la altura, datos relativos a la posicién y expo-
sicién de su copa, y se estimé su edad por
recuento de los verticilos a lo largo del tronco,
cuando éstos eran suficientemente reconocibles
en la corteza hasta la base. En caso contrario se
extrajo con la barrena un testigo de la base.

Los pimpollos fueron muestreadas en cada pun-
to en un cuadrado de 1 m? de superficie y, para
cada uno, se anoté su didmetro basal, la altura,
la exposicién a la luz directa y la edad, por
recuento de los verticilos.

Se obtuvieron rodajas basales de una submues-
tra de jévenes y pimpollos para verificar la
correspondencia entre el ndmero de verticilos y
la edad obtenida por los anillos de crecimiento.

Muestreo de drboles muertos

En cada punto del transecto se inventariaron
todos los 4rboles muertos cuya base se encon-
trara a menos de 5 m del punto central, y cuyo
dap (medido o estimado) fuera igual o superior
a 7.5 cm. En cada uno se anot6 siempre que fue
posible el didmetro a 1.30 m del suelo y en la
base, la altura total y, finalmente, una descrip-
cién del tipo de resto (tocén, drbol en pie,
drbol tumbado desarraigado o roto), del estado
de deterioro y descomposicién de sus distintas
partes (véase apéndice 2), asi como cualquier
observacién relacionada con las posibles causas

de su muerte. Ademds, de una submuestra de
estos arboles muertos se obtuvieron testigos o
rodajas de la base y a cierta altura del tronco
(entre 1 y 2 metros, cuando fue posible) para
datar, respectivamente, la germinacién y la
muerte del drbol. Esto se practicé, especial-
mente, en aquellos restos en los que la integri-
dad del tronco y el estado de la madera ofreci-
an mayores posibilidades de proporcionar una
datacién fiable.

Métodos de laboratorio

Para cada una de las tres localidades se estable-
ci6 una cronologfa maestra de referencia para la
datacién, inicialmente sé6lo a partir de muestras
de 4rboles vivos. Posteriormente, una vez data-
dos los 4rboles muertos pudieron incorporarse
algunos de éstos con el objeto de extender la
serie hacia atrds en el tiempo.

La metodologfa utilizada para establecer la serie
maestra fue la estdndar norteamericana de la
datacién dendrocronolégica. Es decir, se realizé
una primera datacién por el método grifico del
skeleton plot (STOKES & SMILEY 1968) y luego se
midieron las series de anillos y se compararon
por métodos estadisticos (HOLMES 1983), para
contrastar y confirmar los resultados de la pri-
mera datacién. Todas las dataciones se corrobo-
raron después visualmente sobre las propias
muestras, como es preceptivo en dendrocrono-
logifa (BAILLIE 1982; PILCHER 1990). Para ello se
utilizé informacién complementaria de los ani-
llos tal como la proporcién y color de la madera
tardfa, marcas de heladas, etc. (SCHWEINGRU-
BER 1990). En muchas muestras de datacién
dificil, esta informacién ya tuvo que ser utiliza-
da inicialmente en la datacién por skeleton plot.

En el caso particular del Pinar de Erill, la baja
sensibilidad (variabilidad interanual) de las series
de anillos en general y la baja frecuencia de ani-
llos marcadores disminuyeron notablemente la
eficacia de la metodologfa estindar americana,
especialmente en la datacién de los drboles muer-
tos, por lo que en ese caso se aplicé la europea
(BAILLIE 1982) con mayor éxito. En particular, se
us6 el programa TSAP (RINN 1996) para aplicar
simultineamente distintos algoritmos estadisti-
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cos europeos de datacién sobre las seriesyde gro-
sor de los anillos y, después, se procedié a la data-
ci6n visual preceptiva sobre las muestras, como
se ha descrito mds arriba.

Mediante la datacién del anillo que rodea la
médula en las muestras basales, se determind el
afio de germinacién de cada individuo y por lo
tanto su edad actual. Para las muestras que no
alcanzaban la médula se utiliz6 una aproxima-
cién basada en la estimacién de la distancia
omitida hasta aquella y en la tasa inicial de cre-
cimiento de los demds drboles coetdneos cuya
muestra si inclufa la médula (véase apéndice 3).

La datacién de los anillos de las muestras de
drboles muertos permiti determinar con preci-
si6n, en la mayoria de los casos, la fecha del Glti-
mo anillo formado, que se interpreté como el
afio de muerte del drbol. Sin embargo, en algu-
nos casos inevitablemente permanece cierto
grado de incertidumbre al respecto, puesto que,
como es sabido, los drboles, en ciertas situacio-
nes de enfermedad o estrés extremo, pueden for-
mar anillos parciales —s6lo en una parte o en un
lado del tronco— que pueden estar completa-
mente ausentes en una muestra y sesgar asi la
dataci6én de su muerte.

Con los datos de los drboles muertos datados
dendrocronolégicamente, se establecié para
cada localidad una calibracién entre el grado de
deterioro de los restos y su antigiiedad. Luego
esta calibracién se usé para estimar el afio de
muerte de los restantes drboles muertos, a partir
de su grado de deterioro. Para poder establecer
y luego usar estas calibraciones, se discretizé
previamente el proceso de descomposicién en
distintas categorias sucesivas y se asigné a cada
drbol muerto la categoria correspondiente, a
partir de la descripcién de campo de su grado de
deterioro. Una descripcién de dichas categorias
y su calibracién se encuentra en el apéndice 2.

Categorizaciones similares se han utilizado a
veces como indicadores cualitativos de antigiie-
dad relativa, aunque a menudo no se han cali-
brado con su antigiiedad real (HENRI & SWAN
1974; RAPHAEL & MORRISON 1987; LERTZMAN
& KREBS 1991; LERTZMAN et /. 1996). Sin
embargo, en el caso de P. uncinata ya fue utiliza-
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da recientemente una calibracién de este tipo en
una reconstrucciéon de la dindmica de los claros
de bosque (BOSCH & GUTIERREZ 1996).

Una importante limitacién de estas calibracio-
nes es su baja resolucién temporal, debida a la
gran varianza de la tasa de descomposicién de
los restos de drboles muertos. En los tres bos-
ques muestreados, la resolucién de la datacién
por este método estd alrededor de una década.
Por esta razén, junto a la incertidumbre en la
datacién exacta de algunos édrboles muertos
muestreados, en este trabajo se dan resultados
de mortalidad por décadas en vez de mortalida-
des anuales, a pesar de que para una parte de los
drboles (aquellos derribados por el viento o la
nieve, etc.) se conozca el afio exacto de muerte.

Por otro lado, para cada drbol muerto se clasifi-
¢6 su tipo de mortalidad (o tipo de causa de
muerte) en una de las tres categorias generales
siguientes:

1. Intervencién humana directa: tala (el 4drbol
muere «sibitamente» al ser cortado).

2. Perturbaciones de origen meteoroldgico
—viento, fuertes nevadas,...— que causan una
muerte repentina de los drboles al ser rotos
por el tronco, por la copa o desarraigados.

3. Procesos de tipo biético o fisiolégico, de
manifestacién mds lenta, que suelen dejar
los drboles muertos en pie y enteros: infec-
ciones o enfermedades fingicas, pardsitos y
diferentes clases de estrés, incluyendo los
causados por competencia, sequia, etc.

Esta clasificacién simplificada de las causas de
muerte es consecuencia, paradéjicamente, de la
complejidad real de las mismas y de la dificul-
tad para determinarlas con mayor exactitud, lo
que implicarfa un coste de tiempo y recursos
que sitda este objetivo fuera del alcance de este
trabajo. Dicha complejidad viene dada por la
multiplicidad de factores causantes o desenca-
denantes de mortalidad (WORRALL & HA-
RRINGTON 1988), que ademds a menudo se pre-
sentan simultdneamente en una complicada
interacciéon (MANION 1981; KOzZLOWSKI et /.
1991; REICH & VAN DER KaMP 1992). Por esta
misma razén esta clasificacién simplificada es
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parecida a las manejadas por WORRALL &
HARRINGTON (1988), LERTZMAN & KREBS
(1991), PERKINS e #/. (1992) y LERTZMAN ¢t a/.
(1996), y coincide con los conceptos de «sudden
gaps» y «gradual gaps» de KRASNY & WHITMO-
RE (1992).

En este trabajo, la clasificacién del tipo de
mortalidad de cada 4rbol se realizé6 mediante
un diagnéstico individual, basado en las
correspondientes observaciones externas ano-
tadas y, para aquellos de los se obtuvieron y
analizaron muestras del crecimiento, basado
también en evidencias visibles en las series de
anillos. Estas a menudo son decisivas, ya que
en muchos casos los sintomas externos no
reflejan todos los factores desencadenantes o su
orden de aparicién.

Andlisis de los datos y reconstrucciéon
de la historia del bosque

ldentificacion e interpretacion
de los aumentos bruscos del crecimzento

Para cada drbol adulto muestreado a 1.30 m y
para cada drbol muerto datado se analizé su
serie de anillos, para detectar cualquier aumen-
to sbito y duradero del crecimiento ocurrido
en algtin momento de su vida. La identificacién
se llevé a cabo de forma automatizada por el
método estindar de la comparacién del creci-
miento medio de periodos consecutivos (véase
apéndice 4). Este tipo de alteracién de la tasa de
crecimiento se interpreta habitualmente como
la respuesta del drbol a una perturbacién acon-
tecida en su entorno inmediato, que ha liberado
recursos y eliminado competencia. Asi, la pro-
porcién de drboles de un sitio que muestran sin-
crénicamente esa respuesta en un afio o periodo
concreto, se utiliza como indice de la intensidad
de la perturbacién sufrida por el bosque en
dicho periodo (LORIMER 1980; GLITZENSTEIN ef
al. 1986; FRELICH & LORIMER 1991).

En realidad, este indice fue pensado para el caso
de bosques templados densos dominados por
especies de regeneracién tolerante a la sombra
(LORIMER 1980; LORIMER & FRELICH 1989), ya

que suelen albergar un abundante estrato regene-
rador, capaz de reemplazar rdpidamente la béve-
da tras una perturbacién. En esta situacién, la
respuesta del crecimiento de esos drboles jévenes
es muy marcada y bruscay el drea que ocupan al
cabo de los afios refleja, con razonable exactitud,
el 4rea afectada por la perturbacién que les per-
mitié acceder a la béveda; entonces, un muestreo
adecuado permite incluso reconstruir con detalle
espacial las perturbaciones ocurridas (DANIELS
1994). En cambio, el comportamiento distinto
de la regeneracién de P. uncinata, que suele esta-
blecerse en claros o espacios ya abiertos, implica
que raramente presenta respuestas de este tipo:
Estas suelen producirse, en cambio, en 4rboles ya
adultos, integrantes de la béveda, a causa de la
eliminacién de competencia lateral, con lo que,
por un lado, la cotrespondencia espacial con el
drea perturbada queda algo desdibujada y, por
otro lado, la naturaleza de la respuesta suele ser
mds gradual y mds variable en magnitud, dura-
cién y retardo desde el momento de la perturba-
cién. A pesar de ello, siguen siendo un valioso
indicio de perturbaciones ocurridas en el pasado,
especialmente cuando no se dispone de eviden-
cias mds directas y, por esta razén, las hemos
empleado aqui como tales. Concretamente
hemos calculado el {ndice de perturbacién (% de
drboles con respuesta significativa) para cada
década natural de la reconstruccién.

Para la identificacién de las respuestas del creci-
miento en cada serie se probaron, ademds, otros
métodos alternativos al citado antes, dado que
éste presenta algunos puntos débiles. En particu-
lar, implica cierta arbitrariedad en la decisién de
los valores de los pardmetros utilizados para dis-
criminar entre respuestas «significativas» y fluc-
tuaciones «no significativas». Ademds, la compa-
racién de medias que utiliza no puede reforzarse
con un test estaindar de significacién estadistica
por tratarse de datos de series temporales autoco-
rrelacionados (McDoOwALL e /. 1980). Sin
embargo, los resultados de los métodos alternati-
vos no demostraron ninguna mejora importante
en eficacia ni en simplicidad, con respecto al
método estdndar, ni redujeron su arbitrariedad.

Entre los métodos alternativos que se probaron
vale la pena destacar, por su desarrollo tedrico, el
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de la deteccién de intervenciones (CHANG &
TI1A0 1983) y su aplicacién a la dendrocronolo-
gia, tal como proponen DOWNING & MCLAUGH-
LIN (1990). A diferencia de los resultados mos-
trados por estos dltimos, en nuestro caso este
método, después de ajustar individualmente a
cada serie original de crecimiento un modelo
ARIMA, detect6é gran cantidad de intervencio-
nes significativas pero ininterpretables como
respuestas de los drboles a perturbaciones
(BoscH ez al., en preparacién). Para filtrar todo
este ruido detectado, por lo tanto, habria que
establecer «a priori» y también de forma arbitra-
ria, como en el método cldsico, ciertos valores
umbral en una serie de pardmetros cuyo signifi-
cado, ademds, estd menos directamente relacio-
nado con el problema que se trata.

Reconstruccion de la estructura del bosque y
estimacion de la tasa de mortalidad

A partir de los datos de didmetro actual de cada
drbol y de su serie de crecimiento radial se
reconstruyé, anualmente, su didmetro hacia el
pasado, obteniéndose asi para cada drbol vivo o
muerto —muestreado y datado— la serie temporal
correctamente datada de su didmetro. Para maxi-
mizar la exactitud de esta reconstruccién, el
método concreto utilizado incorpora correcciones
que tienen en cuenta el grosor y crecimiento de la
corteza y otros sesgos o errores habituales de las
medidas del crecimiento debidos a la frecuente
excentricidad de los anillos, la contraccién de las
muestras al secarse, etc. (véase apéndice 5).

Por otro lado se reconstruy6 también, de forma
estimada, la serie temporal del didmetro de cada
arbol vivo o muerto del transecto que no fue
muestreado. El método de reconstruccién se
basé en las tasas de crecimiento de los drboles
muestreados, asumiendo que éstas, obtenidas de
la mitad de todos los 4rboles adultos, constitu-
yen una buena estimacién de las tasas de los
drboles no muestreados, es decir, de la otra
mitad (véase apéndice 6).

Una vez obtenida la reconstruccién de todos los
drboles vivos y muertos del transecto, se unie-
ron todas las series en una tinica base de datos,
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para facilitar un seguimiento y control detalla-
do de la evolucién demogréfica de la poblacién.
Sobre esta base de datos se «remuestreé» la
poblacién al final de cada década, para obtener
su distribucién de frecuencias de clases diamé-
tricas y su densidad a lo largo de todo el periodo
reconstruido. Se obtuvo también la densidad de
drboles que murieron durante cada década y de
ahi se calculd la tasa de mortalidad por década
(conjunta y por tipos de mortalidad):

_M,/N,
! Ar
donde M, es la densidad de drboles muertos
durante la década ¢, N, es la densidad de 4rboles

vivos al principio de la década ¢, y At es, en este
caso, de 10 afios.

m

Aunque en numerosas publicaciones también es
frecuente el uso de la formulacién derivada del
modelo exponencial de la mortalidad (es decir,
asumiendo que el proceso y las variables son
continuos), es mds comun la forma lineal utili-
zada aqui (es decir, asumiendo que el proceso y
las variables son discretos). En la practica, a
menudo el cdlculo se basa en un nimero relati-
vamente reducido de individuos entre los que se
producen uno o unos pocos episodios discretos
de mortalidad, por lo que dista del caso ideal de
un proceso continuo en una poblacién grande.
Ademis, al tratarse de valores bajos de mortali-
dad, los resultados obtenidos de las dos formas
son practicamente idénticos.

En los cdlculos de la densidad y de las tasas de
mortalidad se tuvieron en cuenta sélo aquellos
arboles con dap=17.5 c¢m en la correspondiente
década, para asegurar que intervenian sélo drbo-
les de béveda; es decir, aquellos més susceptibles
de ser eliminados por una perturbacién y abrir
asi un claro capaz de ser ocupado por nuevos
individuos. En otras palabras, de ese modo la tasa
de mortalidad se corresponde con las tasas de
renovacién de la béveda y de aparicién de claros.

La significaci6n estadistica de las estimaciones de
la tasa de mortalidad pueden ser uno de los pun-
tos débiles de los resultados, puesto que estdn
sujetas a muchas fuentes de variacién o error de
dificil control. Por un lado, estd la propia varia-
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bilidad espacial y temporal intrinseca de la thor-
talidad; por otro lado, estas estimaciones se basan
en tamafios muestrales relativamente pequefios y
en estimaciones de la densidad y la estructura de
tamaflos del bosque en el presente y en el pasado,
estimaciones a su vez sujetas a cierto grado de
error. Asi, las tasas de mortalidad calculadas en
este trabajo deben considerarse con esta limita-
cién. Orientativamente, se ha calculado para cada
bosque el intervalo de confianza del 95% para la
mortalidad media global, teniendo en cuenta
solo la varianza de la densidad de drboles muertos
detectada a través del muestreo, de modo que se
trata de una aproximacién por defecto al interva-
lo de confianza. Los l{imites de confianza se obtu-
vieron por el método de la distribucién de Pois-
son (KREBS 1989) a partir del nimero total de
drboles muertos incluidos en la muestra, después
de comprobar en cada caso el ajuste a dicha dis-
tribucién del nimero de 4rboles muertos por
punto de muestreo.

Finalmente, hay que tener presente que el
método de reconstruccién descrito tiene una
limitacién evidente a causa de la descomposi-
cién y la desaparicién de los drboles muertos. El

afio de germinacidn, el didmetro afio por afio,
los aumentos repentinos del crecimiento, etc.
son datos que s6lo pueden conocerse de los
drboles supervivientes en el momento del mues-
treo y, como méximo, de los que han muerto
durante las Gltimas décadas. De los que vivieron
en el bosque, murieron y ya desaparecieron
también ha desaparecido la informacién que
contenfan sobre la historia del bosque. Por esta
razén las tasas de mortalidad pudieron ser esti-
madas, segiin la localidad, sélo para las dltimas
cinco o seis décadas. Mds all4, la reconstruccién
del bosque es progresivamente mds incompleta
y menos fiable, aunque todavia es interpretable
a través de indicadores indirectos, tales como la
estructura de edades y las tasas de crecimiento
iniciales de los supervivientes.

RESULTADOS
Pinar de Erill (PU-6)
El transecto cubrié una distancia de 350 m.

Los datos bésicos de la muestra aparecen en la
tabla 2.

TABLA 2

DATOS DE LA MUESTRA DEL PINAR DE ERILL (PU-6)
[BASIC SAMPLE DATA FROM PINAR DE ERILL (PU-6)}

Cat . Area Tamafio Densidad (E.E.)*
ategoria muestreada (m?) muestral (ind/Ha)

Adultos 1010 60 591.2(10.0)
Jévenes 104 3 287.9
Pimpollos 15 1 666.7
Adultos muertos 1178 36%* 305.6(53.9)
** Arboles muertos N.° %
Datados dendrocronolégicamente 12 33.3
Datados por grado de descomposicién 18 50
No datables 6 16.7
Utilizados en la calibracién*** 34

(*) Estimacién de la densidad media para cada categoria y, sélo para los adultos y los muertos, su error estindar. Para los drboles jévenes el método de
muestreo no permite la estimacién de la varianza y, para los pimpollos, no tendrfa sentido al ser una muestra demasiado pequefia. (**) De los 36 arboles
muertos encontrados, 12 eran tocones talados y el resto habfan muerto por causas naturales. En la segunda parte de la tabla se desglosan segiin el método
de su datacién. Los no datables lo fueron por encontrarse en un estado de descomposicién demasiado avanzado. (***) Los restos utilizados para establecer
la calibracién entre antigiiedad y grado de descomposicién corresponden a los 12 datados mds otros 22 pertenecientes a otra muestra del mismo bosque.
[(*) Mean density estimate for each tree category; for adult and dead trees it is also shown its standard error. For saplingss the variance of the density
cannot be estimated due to the characteristics of the sampling method, while for seedlings it wouldn't make sense due to the small sample size. (**) 12
out of the 36 dead trees registered were stumps from felled trees, while the rest had died from natural causes. In the second part of the table they are
separated by dating method used. Those too decayed were classified as undatable. (***) The samples used to calibrate degree of decay against age since
death belong to the 12 dead trees crossdated within the transect plus 22 additional remains from another sample set of the same forest.]
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Estructura demogrdfica actual:
tamaiio y edad

La actual distribucién de didmetros (figura 1),
que presenta una forma de campana irregular
con un rango de valores muy ancho, tiene una
interpretacién dificil y confusa en cuanto a la
historia del bosque. Sin embargo, el andlisis de
la edad de los 4rboles muestra la coexistencia de
distintos grupos de edad (figuras 2a y 3). Existe
una cohorte principal actualmente dominante a
lo largo de todo el transecto, que se estableci6
aproximadamente entre 1850 y 1910; otro gru-
po de individuos més jévenes (1920-1940) se
encuentran separados de la cohorte principal y,
finalmente, aparecen algunos individuos adn
mids j6venes (décadas 1960-70 y 1980-90) en
un sector concreto del bosque. Por otro lado,
existen restos de algin drbol muerto bastante
mids viejo que la cohorte principal (figura 2a),
que indicarfa que existi6 una cohorte anterior.

Respecto a la cohorte dominante, su estableci-
miento fue relativamente asincrénico y heterogé-
neo en el espacio. Esto se manifiesta en la elevada
variabilidad de las edades entre puntos a lo largo
del transecto (figura 3) y explica, en parte, la
amplitud del rango de edades del conjunto de la
cohorte (60 afios o 90, si se incluye el grupo
1920-1940). En cambio, dicha variabilidad den-
tro de cada punto es menor: la amplitud del ran-
go en cada punto es en promedio de 27.3 afios,
con una desviacién de 9.3 (extremos = 12 y 40
afios). Es decir, la colonizacién no se inicia al mis-

Densidad (pies / Ha)

Diametro (cm)

Fig. 1. Pinar de Erill (PU-6). Distribucién de frecuencias del
didmetro de los 4rboles. No incluye los pimpollos ni los drboles
jévenes de altura inferior a 1.30 m. [Frequency distribution of
tree diameter. Seedlings and saplings under 1.30 m height
are not included.}
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mo tiempo en todos los puntos, pero en cambio,
una vez iniciada en un punto, se realiza en un
periodo de tiempo relativamente corto y acotado.

Tasas de crecimiento

Las tasas de crecimiento del didmetroa 1.30 m
(figura 4) eran inicialmente mucho mds altas
que en la actualidad para todas las clases de
didmetro, lo que denota unas condiciones para
el crecimiento diferentes de las actuales; el
bosque debia de ser mucho mds abierto y sin
apenas competencia entre individuos. No obs-
tante, alrededor de 1940 se aprecia una reduc-
cién progresiva del crecimiento simultdnea en
todas las clases de tamafio, hecho que indica el
cierre gradual de la béveda y una intensifica-
cién de la competencia. A partir de ese
momento las tasas de crecimiento permanecen
bajas en todo el rango de tamafios, mientras
que la mayor supresién del crecimiento en las
clases menores (1971 a 1990) pone de mani-
fiesto que persiste cierto grado de competencia
hasta el presente.

Sin embargo, también en las tasas de crecimien-
to se detecta el impacto de pequefias perturba-
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Fig. 3. Pinar de Erill (PU-6). Edad de los 4rboles a lo largo
del transecto. Cada simbolo representa a un drbol muestreado
(circulos = drboles adultos; tridngulos = jévenes; cuadrados =
pimpollos). El grifico no pretende ser un mapado exacto de la
edad de los drboles, ya que cada uno se ha representado sobre
la abscisa correspondiente a la posicién del punto del transec-
to al que pertenecen, en vez de su posicién real exacta. {Age
of trees along the transect. Each symbol represents a sampled
individual (circles = adult trees; triangles = saplings; squares
= seedlings). This graph is not intended to accurately map
the age of the trees; each tree was plotted on the abscissa
corresponding to the position of its sampling point, instead
of that corresponding to its exact position.}
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Fig. 2. Pinar de Erill (PU-6). (A) Distribucién de frecuencias de la edad de los 4drboles, indicando la edad mediante el afio de
germinacién. De ese modo se pueden incluir los drboles muertos hallados de los cuales se pudo datar la germinacién, y represen-
tar asi una aproximacion a la frecuencia de germinaciones a lo largo del tiempo (densidad de nuevos individuos establecidos por
década). (B) Las barras representan tasas de mortalidad, en porcentaje de drboles de béveda por década, calculadas a partir de la
datacién de los 4rboles muertos. Se distingue la parte de mortalidad debida a cada una de las 3 clases de factores causantes. El
limite de datacién (linea vertical) limita por la izquierda el periodo en el que la estimacién de la mortalidad es fiable gracias a la
conservacién de la madera a la intemperie en las condiciones locales. (C) La barras representan para cada década el porcentaje de
drboles que muestran un aumento significativo del crecimiento, interpretable como respuesta a una perturbacién ocurrida en su
entorno inmediato. El nimero de 4rboles actuando de potenciales «detectores» de perturbaciones viene indicado por el tamafio
muestral (linea). (D) Densidad de drboles de la béveda (drboles con didmetro ( 17.5 c¢m) a lo largo del tiempo. Para el periodo
anterior al limite de datacién se indica con trazo claro y circulos vacios ya que, como en los demis casos, se pierde la informacién
de los drboles que vivieron antes y ya han desaparecido. {(A) Frequency distribution of tree age, where age is indicated by germi-
nation year; this way those dead trees whose germination could be dated are included in order to obtain the best approximation
to the actual germination frequency through time, in terms of density of new individuals established per decade. (B) Bars repre-
sent mortality rate in percent of canopy trees per decade, estimated through the dating of dead trees. In each bar it is distinguis-
hed the proportion of mortality attributed to each of the three categories of causal factors. The vertical line indicates the left
limit of the time period of reliability of the mortality estimates due to the conservation of the wood at local conditions. (C) Bars
indicate the percent of trees per decade showing a significant growth release, which is interpreted as a response to a disturbance
occurred in its immediate neighbourhood. The sample size (line) must be interpreted as the number of potential «disturbance-
detector» trees per decade, since it is the number of tree-ring series covering each particular decade. (D) Density of canopy trees
(dbh 2 17.5 ¢m) through time. For the time period before the dating limit it is represented by a light line and hollow circles,
since the information on trees that lived and already disappeared is lost.}
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Fig. 4. Pinar de Erill (PU-6). Tasas de crecimiento medias de
los drboles de cada clase diamétrica para cada década a lo lar-
go del periodo reconstruible. Se han estimado a partir de los
drboles vivos actuales y de los muertos conservados y datados
dendrocronolégicamente. La escala del eje vertical es idéntica
para todos los gréficos. {Deacadal changes of the mean
growth rate of each size class over the reconstruction period.
Each growth rate was estimated from trees currently alive
plus dead trees dendrochronologically dated. The scale of the
vertical axis is the same for all plots.}
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ciones practicamente en cada década, desde que
se dispone de registro gracias a los anillos de los
drboles actuales (figura 2c). Se trata siempre de
perturbaciones de muy baja intensidad, detec-
tables s6lo en una pequefia proporcién de los
drboles. Su méximo, un 15%, se produce en el
periodo 1951-1960, coincidiendo con una leve
entresaca realizada en 1956 en un sector del
bosque, como se desprende de la datacién de los
tocones muestreados.

Mortalidad

La mortalidad se ha podido reconstruir desde
el presente hasta aproximadamente 1950,
debido a que la descomposicién de los restos
de drboles muertos antes de este limite impo-
sibilita como minimo su datacién fiable. Esta
reconstruccién revela, en coincidencia con lo
observado a través de las respuestas del creci-
miento, que la mortalidad se ha producido en
pequefias proporciones en cada una de las dlti-
mas décadas (figura 2b), afectando general-
mente a drboles dispersos en el bosque (figura
5). Aparte de la entresaca de 1956, que elimi-
né un 11.7% de los drboles de béveda en la
zona muestreada, la mortalidad por causas
naturales ha oscilado entre 1.9 y 10.6% por
década, con una media de 6.2% (intervalo de
confianza del 95% = 3.6 - 10.2% por década).
Entre estas causas naturales predominan en
conjunto los factores biéticos (64% de los
drboles muertos), por encima de los de origen
meteorolégico (36%). Entre los primeros pue-
de tener cierta importancia la competencia, ya
que el andlisis de las muestras revel6 sintomas
de supresién en un 29% de los drboles muertos
a consecuencia de procesos bidticos, aunque en
buena parte de ellos no puede descartarse la
concurrencia simultdnea de otros factores. Por
lo tanto, la competencia podria explicar hasta
dicho porcentaje de la mortalidad de origen
biético y, en conjunto, hasta un 19% de la
mortalidad natural total.

Sea cual sea su origen, la consecuencia de estas
tasas de mortalidad ha sido una lenta y progre-
siva disminucién de la densidad de la béveda
desde su mdximo alrededor de 1960 (figura 2d).
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Esta disminucién, en conjunto, ha sidoleve
(s6lo del 11% entre 1960 y 1980) y dispersa en
el espacio, en forma de pequefios claros que han
dado lugar a una regeneracién todavia muy
escasa.
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Fig. 5. Pinar de Erill (PU-6). Representacién del tamafio
(didmetro) de cada édrbol y de su posicién en el transecto,
para cada década a lo largo del periodo de datacién fiable. De
este modo puede percibirse el patrén espaciotemporal de la
mortalidad, ya que para cada drbol muerto se visualiza el
momento, el lugar y la causa de su muerte, asi como su
tamafio en relacién a los demds drboles. [Size (dbh) of each
sample tree versus its transect position for each decade along
the reconstruction period. Thereby it can be seen in some
way the spatiotemporal pattern of mortality, as for each dead
tree it is shown the time of its death, its position and size at
that time in relation to the other trees, and the type of mor-
tality factor. ]

Sintesis cronologica

Los datos anteriotes permiten sacar algunas con-
clusiones sobre las etapas de la sucesién que pue-
den observarse a lo largo del periodo reconstrui-
do. Por un lado, hay indicios de que existia una
poblacién de drboles anterior a la cohorte actual-
mente dominante. Esta antigua poblacién debié
sufrir una fuerte percurbacién alrededor de
1850, segiin se desprende del establecimiento
masivo de drboles a lo largo de todo el transecto
a partir de esa fecha, después de un largo periodo
sin regeneracién. Por lo tanto, 1850 marca el
principio de una fase de iniciacién que seré hete-
rogénea en el espacio, ya que la entrada de nue-
vos individuos se retrasa hasta 30 afios en algu-
nos puntos. Esta entrada parece terminar hacia
1920 para la mayor parte del bosque, es decir 70
afios mds tarde y, globalmente, hacia 1940, o sea
90 afios después. Durante los 50 afios siguientes
no aparece ningidn individuo nuevo en la mayor
parte del bosque (figuras 2a y 3).

El fin del establecimiento de nuevos individuos
coincide, en el tiempo, con el inicio de la pro-
gresiva y simultdnea reduccién de las tasas de
crecimiento de todos los drboles, muy altas has-
ta entonces, lo que refuerza la evidencia del pro-
gresivo cierre de la b6veda. En ese momento los
primeros drboles de la cohorte ya alcanzaban 30
cm de didmetro. Sin embargo, los efectos de una
fuerte competencia, visibles por la supresién del
crecimiento de los drboles pequefios (figura 4) y
que indican la entrada en la fase de exclusién,
no se aprecian hasta pasado 1960, es decir 110
afios mds tarde del inicio del establecimiento,
aunque después dichos efectos perduran bastan-
te tiempo.

Paralelamente, no obstante, ya antes de que fina-
lice la fase de iniciacién (1940) el bosque empie-
za a ser afectado por pequefias perturbaciones
dispersas pero frecuentes, que de hecho ya se
habfan producido esporddicamente incluso
antes. Asi, a partir de 1940, la cohorte que justo
empezaba a reconstituir la béveda ya empieza a
experimentar cierta mortalidad por dichas per-
turbaciones y también en cierta proporcién por
competencia, con lo que empieza a disminuir su
densidad y a dar lugar a algunos claros dispersos.
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De hecho, se trata ya del inicio de una.etapa de
transicién que, prolongada hasta el presente, se
caracteriza por una béveda constituida aiin por
una sola cohorte en la que poco a poco van
abriéndose claros, aunque de una forma todavia
débil e insuficiente para propiciar la reiniciacién
de una nueva cohorte. Cabe destacar, asimismo,
que este proceso coexiste con la persistencia de
cierto grado de competencia, hecho que se puede
explicar por la heterogeneidad espacial.

Densidad (pies / Ha)

Diametro (cm)

Fig. 6. Cap de Rec (PU-12). Distribucidon de frecuencias del
didmetro de los 4rboles. No incluye los pimpollos ni los 4rbo-

Bosque de Cap de Rec (PU-12) les j6évenes de altura inferior a 1.30 m. {Frequency distribu-
tion of tree diameter. Seedlings and saplings under 1.30 m

El transecto cubrié una distancia de 280 m. Los heghare nat included.]

datos bésicos de la muestra aparecen en la tabla 3.

mientras que el resto de drboles, hasta 70 cm de

Estructura demogrdfica actual: didmetro, configuran una distribucién irregular,
tamaiio y edad plurimodal, siendo todo ello indicativo de una

marcada heterogeneidad en la edad. Efectiva-
A diferencia de los otros dos bosques, la distri-  mente, la estructura de edades (figura 7a) y su

bucién de didmetros (figura 6) estd dominada  distribucién en el espacio (figura 8) muestran la
por las clases pequefias, menores de 10 cm,  presencia de distintos grupos de edad; es decir,

TABLA 3
DATOS DE LA MUESTRA DE CAP DE REC (PU-12)
[BASIC SAMPLE DATA FROM CAP DE REC (PU-12)}

Categorf Area Tamafio Densidad (E.E.)*
goria muestreada (m?) muestral (ind/Ha)

Adultos 840 60 713.8(12.1)
Jovenes 117 33 2815
Pimpollos 15 12 8000
Adultos muertos 1178 64%* 543.2(87.2)
** Arboles muertos N.° %
Datados dendrocronolégicamente 4 6.25
Datados por grado de descomposicién 56 87.50
No datables 4 6.25
Utilizados en la calibracién*** 49

(*) Estimacién de la densidad media para cada categoria y, sélo para los adultos y los muertos, su error estindar. Para los drboles jévenes el método de
muestreo no permite la estimacién de la varianza y, para los pimpollos, no tendria sentido al ser una muestra demasiado pequefia. (**) De los 64 drboles
muertos encontrados, 55 eran tocones talados o 4rboles talados, y los 9 restantes habfan muerto por causas naturales; de ahi que en este caso la
proporcién de drboles datados dendrocronolégicamente sea baja. Los restos no datables lo fueron por encontrarse en un estado de descomposicién
demasiado avanzado. (***) Los restos utilizados para establecer la calibracién entre antigiiedad y grado de descomposicién corresponden a los 4 datados
mis otros 45 pertenecientes a otra muestra del mismo bosque, y muestran que la mayoria de los drboles talados lo fueron en 1945.

[(*) Mean density estimate for each tree category; for adult and dead trees it is also shown its standard error. For saplings the variance of the density
cannot be estimated due to the characteristics of the sampling method, while for seedlings it wouldn’t make sense due to the small sample size. (**) 55
out of the 64 dead trees registered were stumps from felled trees, or entire felled trees, while the rest had died from natural causes; hence so lictle dead
trees were crossdated in this transect. The remains too decayed were classified as undatable. (***) The samples used to calibrate degree of decay against
age since death belong to the 4 dead trees crossdated within the transect plus 45 additional remains from another sample set of the same forest. Among
these, the majority of stumps were determined to have been felled in 1945.]
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Fig. 7. Cap de Rec (PU-12). Ver explicacién en el pie de la figura 2. [See explanation for figure 2.}

Mortalidad (% por década)

Densidad de béveda (Ind / Ha)
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Fig. 8. Cap de Rec (PU-12). Edad de los drboles a lo largo
del transecto. Ver detalles en el pie de la figura 3. [Age of tre-
es along the transect. For details see figure 3.}

se trata de un bosque multicohorte o multieta-
neo. En primer lugar hay indicios de la existen-
cia de una antigua cohorte hoy casi desaparecida,
aunque esto se basa sélo en la presencia de un
drbol vivo en la muestra con una edad aproxima-
da de 265 afios, pues de los drboles muertos pre-
sentes no se pudo determinar su afio de germina-
cién. En segundo lugar, entre 1770 y 1860
aparece en una zona del bosque (los primeros
200 m de transecto) una cohorte, hoy dominan-
te, si bien aiin se incorporan algunos individuos
mds hasta 1910. En tercer lugar, entre 1870 y
1940 aparece otra cohorte en otra parte del bos-
que (los Gltimos 80 m del transecto), donde
también es hoy dominante. Finalmente, en el
periodo 1941-1950, concretamente en 1946,
empieza la entrada masiva de una nueva cohorte,
principalmente en el sector ocupado por la
cohorte 1770-1860, hecho que viene desencade-
nado por una tala de drboles realizada en 1945,
segun se desprende de la datacién de los tocones.

Por otra parte, el establecimiento de la cohorte
principal (1770-1860) se produjo de forma relati-
vamente asincrénica en el espacio, empezando en
unos puntos mucho antes que en otros (figura 8),
lo que explica en parte la amplitud de su rango de
edades (90 afios). Sin embargo, en cada punto del
transecto generalmente el rango de edades es
menor: su amplitud media es de 33.4 afios, con
una desviacién de 20.7 (extremos = 13 y 76 afios).
Es decir, el establecimiento de nuevos individuos
a la escala de cada punto se produjo en un periodo
de tiempo generalmente mds limitado que en el
conjunto del transecto, de forma que en los pun-
tos donde empez6 antes también termingd antes.
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Tasas de crecimiento

Las tasas de crecimiento de la cohorte 1770-1860
eran inicialmente mucho mds elevadas que en el
presente para cada clase diamétrica, especialmen-
te en el caso de los primeros drboles establecidos
(figura 9). Este crecimiento se redujo progresiva-
mente y de forma simultdnea para todas las clases
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Fig. 9. Cap de Rec (PU-12). Tasas de crecimiento medias de
los drboles de cada clase diamétrica para cada década a lo lar-
go del periodo reconstruible. Se han estimado a partir de los
drboles vivos actuales y de los muertos conservados y datados
dendrocronolégicamente. La superposicién de las distintas
cohortes en estos grificos enmascara el comportamiento de
cada una de ellas, pero por razones de espacio no se pueden
mostrar desglosadas. La escala del eje vertical es idéntica para
todos los graficos. [Deacadal changes of the mean growth rate
of each size class over the reconstruction period. Each growth
rate was estimated from trees currently alive plus dead trees
dendrochronologically dated. The superposition of different
cohorts masks their individual behaviour; however, they are
not shown separately for reasons of space. The scale of the
vertical axis is the same for all plots.]
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diamétricas, sobre todo entre 1870 y 1900, es
decir, entre 10 y 40 afios después de terminarse el
periodo de establecimiento de nuevos 4rboles. Se
observa una clara supresién del crecimiento en
los didmetros menores a partir de 1910 y, desde
entonces, el crecimiento se ha mantenido bajo en
general hasta el presente.

La cohorte 1870-1940 aparece también con
tasas de crecimiento iniciales elevadas, del mis-
mo rango que en la cohorte 1770-1860, y se
reducen progresivamente entre 1950 y 1980
para la mayoria de drboles independientemente
de su tamaflo, siguiendo un patrén temporal
similar al de la anterior cohorte.

Por otro lado, los aumentos bruscos del creci-
miento en varios drboles (figura 7c) ponen de
manifiesto el impacto esporddico de pequefias
perturbaciones locales en diferentes puntos del
bosque y en diferentes momentos desde 1890,
especialmente afectando a la cohorte 1770-1860
(en las 5 décadas entre 1890 y 1940 se detectan
perturbaciones en tres de ellas, con un méximo de
9% de individuos mostrando respuesta, y una
media de 4.5%). En la década 1941-50 se produ-
ce una respuesta masiva (en un 60% de los drbo-
les), indicando un episodio de fuerte perturbacién
y coincidiendo con la tala de 1945. Posteriormen-
te, las pequefias perturbaciones locales contintian
presentandose, esta vez mds frecuentes y afectan-
do a las dos cohortes localmente dominantes; apa-
recen respuestas en las tres décadas (desde 1950 a
1980) en un 8.5 a 20% de los drboles por década,
con una media de 14%.

Mortalidad

Para la reconstruccién de la mortalidad (figura
7b), la descomposicién de la madera impuso en
este bosque el limite en el afio 1940. Desde esta
techa, en 1945 se produjo el principal episodio
de mortalidad, debido a la tala del 40% de los
drboles de béveda en un solo afio a lo largo de
todo el transecto (figura 10). En cambio, la
mortalidad causada por factores naturales ha
sido muy baja (1.38% por década en promedio,
con un intervalo de confianza del 95% de 0.47 a
3.31% por década). En este caso también son

los factores bidticos los que, actuando de forma
muy localizada (figura 10), globalmente contri-
buyen mds a la mortalidad (74% frente al 26%
debido a factores fisicos o meteorolégicos).

Entre dichos factores biéticos se encuentra tam-
bién el efecto de la competencia, cuyos sintomas

70 r
60 1 1941-1950

50 o

oce

(]
30 | 8¢
-]

[
(e} 1N )

e}
O

@ D
© 000
© O @ o

o o

10 A

o0 O @ 00
O el0@®

o
OO0 DD o0
@ e

o O

&6 1951-1960

40 |
30 ] o
20-é
10 | v @

00 OO

o

POO BXDO
o

@0

o 00
o

60 | 1961-1970
50 o

40 -
30 o
20 g o
10-1 o ©

O
]

[e]e]

Diametro (cm)
[o e}

0o @ O
[eNelNe]
o

o
n 9,0 n

1971-1980

O »O BDO
e}

60 | o
50 | 2

40 |
30 | @ o

[}
(o)}
e}

> > O
o
[eXe]

N
o
L
00
® MOOo
[}

10 A

(e]e)

60 - ] o
50 A
40 A
30 é °
20 © 8 8
10 8 o o) o
0 , 8, . =) 8 o 8

0 50 100 150 200 250 300
Distancia desde el origen del transecto (m)

[eR¢ Neko]
[e]
@

Desarraigado / roto
Entero y en pie

O Superviviente v
o Talado 4

Fig. 10. Cap de Rec (PU-12). Tamafio y posicién de los drbo-
les en el transecto en cada década. Véanse los detalles en el pie
de la figura 5. {Size and position of each tree along the tran-
sect in each decade over the reconstruction period. For details
see figure 5.}
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aparecen en un 54% de los casos analizadps, aun-
que en muchos de ellos no pueda asegurarse si
fue el dnico factor causante. Por lo tanto, la
competencia podria explicar como miximo un
54% de la mortalidad de origen biético y un
40% de la mortalidad total natural en el bosque.

Con todo, la baja tasa de mortalidad natural no
ha producido una disminucién importante de la
densidad de la béveda después de la tala (figura
7d), de modo que se puede afirmar que la entra-
da de la cohorte iniciada en 1946 responde fun-
damentalmente a la apertura de claros causada
por la propia tala.

Sintesis cronologica

Con todos estos datos puede reconstruirse la
secuencia histérica de este bosque de la forma
siguiente. Probablemente a rafz de una fuerte
perturbacién comienza una etapa de iniciacién
en una zona del bosque hacia 1770. Las nueve
décadas que dura el establecimiento de nuevos
individuos a lo largo de unos 200 m del transec-
to y las altas tasas de crecimiento juvenil deno-
tan un espacio bastante abierto, desforestado.
Después de este largo periodo, el establecimien-
to de nuevos individuos quedard pricticamente
interrumpido durante las ocho décadas siguien-
tes. El cierre de la béveda y la aparicién de com-
petencia tienen lugar de forma gradual entre 10
y 40 afios después de terminarse la fase de nue-
vas germinaciones (100-130 afios desde el ini-
cio), aunque una fuerte supresién del crecimien-
to de los drboles pequefios no se hace evidente
antes de 50 afios (140 afios desde el inicio). A
pesar de ello, al mismo tiempo ya empiezan a
producirse esporddicamente pequefias perturba-
ciones locales desde antes de 1900, es decir,
todavia durante la fase de iniciacién o princi-
pios de la de exclusién.

Paralelamente, en otro sector del bosque empie-
za el establecimiento de una nueva cohorte alre-
dedor de 1870. A pesar de que no hay eviden-
cias directas de la previa presencia o ausencia de
bosque en ese sector, el patrén de estableci-
miento es comparable al del otro sector: entran
nuevos individuos durante siete décadas, mos-
trando un crecimiento inicial rdpido.

150

«La sucesién en los bosques de Pinus uncinata del Pirineo»

En 1945 tiene lugar una tala del 40% de los
drboles del estrato dominante en todo el espacio
muestreado, interrumpiendo en un sector la
etapa de exclusién y en el otro la de iniciacién.
Esta perturbacién redujo la densidad de la
béveda en grado suficiente como para arrancar
de nuevo la fase de establecimiento de una nue-
va cohorte, fase que todavia dura actualmente.
A la vez, el remanente de las cohortes preexis-
tentes, una vez interrumpida su fase de exclu-
sién, la han «saltado» para entrar en otra etapa,
la de transicién. Con los drboles ya de dimensio-
nes adultas, se mantienen desde entonces como
cohorte dominante, aunque aclarada y afectada
por una leve tasa de mortalidad causada sobre
todo por agentes o procesos biolégicos. Asf, la
situacién en las Gltimas cuatro décadas, en que
coexisten la cohorte dominante bajo este proce-
so y la cohorte entrante, es caracteristica de una
etapa de transicién avanzada, con regeneracién
abundante. No obstante, es cierto que se ha lle-
gado a esta situacién como consecuencia de una
intensa intervencién humana que ha acelerado
sustancialmente la apertura de claros y asi el
paso a la fase de transicién.

Bosque de Baga de la Llosa (PU-13)

El transecto cubrié una distancia de 350 m. Los
datos basicos de la muestra aparecen en la tabla 4.

Estructura demogrdfica actual:
tamaiio y edad

En este bosque la distribucién de didmetros
(figura 11) adquiere la forma de una campana
tipica que, aunque cubriendo un gran rango de
clases de tamafio (10 a 64 cm), sugeriria una
estructura estrictamente monocohorte. No obs-
tante, la estructura de edades (a través de la dis-
tribucién de afios de germinacién, figura 12a, y
de la distribucién de edades en el espacio, figura
13) revela la presencia de varios grupos de drbo-
les. El primero, un grupo de individuos viejos
posiblemente representantes de una antigua
cohorte establecida aproximadamente entre
1730 y 1780, localizados sélo en algunos pun-
tos del transecto. El segundo grupo es la cohor-
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. TABLA4
DATOS DE LA MUESTRA DE BAGA DE LA LLOSA (PU-13)
[BASIC SAMPLE DATA FROM BAGA DE LA LLOSA (PU-13)]

Cacewatla Area Tamaiio Densidad (E.E.)*
g muestreada (m?) muestral (ind/Ha)

Adultos 1240 60 484.8(8.2)
Jévenes 105 3 286.6
Pimpollos 15 3 2000
Adultos muertos 1178 40** 339.5(50.7)
** Arboles muertos N.° %
Datados dendrocronolégicamente 14 35
Datados por grado de descomposicién 22 55
No datables 4 10
Utilizados en la calibracign*** 15

(*) Estimacién de la densidad media para cada categoria y, s6lo para los adultos y los muertos, su error estdndar. Para los drboles jévenes, el método de
muestreo no permite la estimacién de la varianza y, para los pimpollos, no tendria sentido al ser una muestra demasiado pequefia. (**) De los 40 4rboles
muertos encontrados, sélo dos eran tocones talados, y el resto habfan muerto por causas naturales. Los «no datables» lo fueron por encontrarse en un
estado de descomposicién demasiado avanzado. (***) Los restos utilizados para establecer la calibracién entre antigiiedad y grado de descomposicién
corresponden a los 14 drboles muertos datados en el transecto mds uno adicional.

[(*) Mean density estimate for each tree category; for adult and dead trees it is also shown its standard error. For saplings the variance of the density
cannot be estimated due to the characteristics of the sampling method, while for seedlings it wouldn’t make sense due to the small sample size. (*¥*)
Only 2 out of the 40 dead trees registered were stumps from felled trees, while the rest had died from natural causes. The remains too decayed were
classified as undatable. (***) The samples used to calibrate degree of decay against age since death belong to the 14 dead trees crossdated within the

transect plus one additional tree of the same forest.]
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Fig. 11. Baga de la Llosa (PU-13). Distribucién de frecuen-
cias del didmetro de los drboles. No incluye los pimpollos ni
los drboles jévenes de altura inferior a 1.30 m. {Frequency
distribution of tree diameter. Seedlings and saplings under
1.30 m height are not included.}

te principal actualmente, que domina a todo lo
largo del transecto y se establecié entre 1790 y
1870. Finalmente, se detectan pequefios pulsos
de regeneracién (entre 1930 y 1950 y entre
1970 y 1990), que no son generalizados sino
muy localizados en el espacio.

El establecimiento de la cohorte principal tuvo
lugar de forma relativamente asincrénica en el
espacio, empezando en unos puntos antes que

en otros, pero en general terminando también
antes en los puntos donde empezd primero. Esta
particularidad, observada también en los otros
bosques, explica la gran amplitud del rango de
edades de la cohorte (80 afios) por la elevada
variabilidad de la edad entre puntos del transec-
to, mientras que dentro de cada punto la varia-
bilidad de la edad suele ser menor (figura 13): la
amplitud media del rango de edades en cada
punto es de 27.9 afios, con una desviacién de
12.8 (extremos = 8 y 53 afios).

Tasas de crecimiento

Las tasas de crecimiento en didmetro a 1.30 m
(figura 14) son inicialmente elevadas (entre
1800 y 1870) para todas las clases de tamaiio, lo
que evidencia condiciones abiertas durante el
establecimiento de la cohorte principal. Des-
pués se reducen progresivamente de forma
generalizada y simultdnea en todo el bosque,
sobre todo entre 1880 y 1900, hecho indicativo
del cierre progresivo de la béveda y del aumento
de la competencia. El efecto de ésta es bastante
evidente durante un tiempo a partir de aquel
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Fig. 12. Baga de la Llosa (PU-13). Véase la explicacién en el pie de la figura 2. {See explanation for figure 2.}
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Fig. 13. Baga de la Llosa (PU-13). Edad de los 4rboles a lo
largo del transecto. Véanse los detalles en el pie de la figura
3. [Age of trees along the transect. For details see figure 3.}
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Fig. 14. Baga de la Llosa (PU-13). Tasas de crecimiento
medias de los drboles de cada clase diamétrica para cada déca-
daalo largo del periodo reconstruible. Se han estimado a par-
tir de los drboles vivos actuales y de los muertos conservados
y datados dendrocronolégicamente. La escala del eje vertical
es idéntica para todos los graficos. [Deacadal changes of the
mean growth rate of each size class over the reconstruction
period. Each growth rate was estimated from trees currently
alive plus dead trees dendrochronologically dated. The scale
of the vertical axis is the same for all plots.]

momento por la supresién del crecimiento en
los tamafios menores, aunque después las tasas
de crecimiento se mantendrdn uniformemente
bajas en todo el espectro de tamafios hasta el
presente.

Sin embargo, al mismo tiempo se detecta en las
series de crecimiento la incidencia de perturba-
ciones de baja intensidad en muchas décadas,
desde que es analizable este registro (aproxima-
damente desde 1840). En particular, desde
1900 se detectan en casi todas las décadas; en
dos casos la proporcién de drboles con respuesta
significativa del crecimiento supera el 20%
(1900-10 y 1960-70), y en otros tres casos el
10% (1920-30, 1940-50 y 1980-90).

Mortalidad

Este patrén coincide con el que se observa para
la mortalidad (figura 12b), que ha podido
reconstruirse hasta aproximadamente 1930 en
este bosque. Existen evidencias de que desde
esta fecha se ha producido mortalidad en cada
década sin excepcién, con un miximo en el
periodo 1960-1970. Su patrén espacial es dis-
perso, afectando drboles de forma individual en
toda la extensién del bosque (figura 15). En
conjunto se produce a una tasa media del 5.65%
por década (con un intervalo de confianza del
95% cubriendo del 3.66 al 8.35% por década),
y década a década varia entre el 1.3 y el 13%.
Las causas son mayoritariamente factores bi6ti-
cos de indole diversa (72% de la mortalidad), y
en segundo término quedan los agentes de tipo
meteorolégico (28% de la mortalidad). Entre
los factores biéticos, la competencia podria
explicar de un 30 a un 54% de este tipo de mor-
talidad, puesto que esta dltima proporcién es la
de muestras en las que se observé supresién pro-
longada del crecimiento, aunque buena parte de
ellas mostraban simultdneamente sintomas de
otros factores. Globalmente, por lo tanto, la
competencia podria explicar entre un 22 y un
39% de la mortalidad natural cotal.

La consecuencia de este patrén de mortalidad ha
sido una disminucién gradual de la densidad de
la béveda desde 1930 (figura 12d: de 630
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4rboles en el transecto en cada década. Véanse los detalles en
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indiv./Ha en 1930 2 470 en 1990 es una reduc-
cién del 25%), sin que ello se haya traducido
todavia en una entrada generalizada de una nue-
va cohorte de regeneracién, sino tan sélo en una
aparicién local y temporalmente limitada de
nuevos individuos.
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Sintesis cronoldgica

Nuevamente, todos estos resultados permiten
describir sintéticamente las fases de la sucesion
por las que ha pasado el bosque. Asf, la presencia
residual de una cohorte anterior y la entrada
masiva, después de un lapso de tiempo, de la
cohorte principal simultdneamente en toda la
extensién muestreada indican probablemente
que ocurrié una intensa perturbacién en todo el
bosque alrededor de 1790. En la subsiguiente
fase de iniciacién de la nueva cohorte, el estable-
cimiento de nuevos individuos se prolonga
durante 8 décadas, es decir hasta 1870. En ese
momento, las condiciones se habian vuelto limi-
tantes para la entrada de mds individuos, la cual
quedaria suprimida durante las 6 décadas
siguientes como minimo. Sin embargo, las tasas
de crecimiento de los ya establecidos ain eran
bastante altas y no experimentarfan una reduc-
cién sustancial hasta en el periodo 1890-1900, es
decir, 2 6 3 décadas después del dltimo estableci-
miento con éxito. El momento de esta reduccién
indica el auténtico final de la etapa de iniciacién,
que tiene lugar por lo tanto entre 100 y 110 afios
mds tarde de su inicio, y la entrada en la fase de
exclusién, marcada por la competencia, patente
en la supresién del crecimiento de las clases de
didmetro menores durante los siguientes afios
(figura 14, periodo 1900 a 1920).

No obstante, a pesar de encontrarse empezando
la fase de exclusién alrededor del afio 1900, ya
desde ese mismo momento empiezan a produ-
cirse pequefias perturbaciones y a actuar distin-
tos agentes, que van causando cierta mortalidad
entre los drboles adultos de forma dispersa en el
espacio y a una tasa relativamente baja pero
mantenida. Asi, el bosque entra muy pronto,
practicamente desde el final de la fase de ini-
ciacién, en una fase de transicién que serd muy
larga y en la cual ain se encuentra hoy. Esta se
caracteriza por la presencia de una cohorte toda-
via dominante en todo el bosque, pero sujeta a
una mortalidad gradual que va provocando una
disminucién paulatina de su densidad, abriendo
pequefios claros en los que aparecen los prime-
ros pulsos de regeneracién (a partir de 1930),
atin escasa y después de un largo periodo de
ausencia de la misma.
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DISCUSION

Patr6n de sucesién. Fases y duracion

A pesar de la diferente situacién geogrifica de
los tres bosques y de sus diferencias topografi-
cas, de sustrato, etc., se pueden observar algu-
nas regularidades en relacién a la secuencia de la
sucesién. Partiendo, probablemente en los tres
casos, de un antiguo bosque afectado por una
fuerte perturbacién o bien de unos pastos arbo-
lados que fueron abandonados, las fases de ini-
ciacién son considerablemente largas, prolon-
géndose entre 110 y 140 afios. Este periodo
puede dividirse claramente en dos partes. Una
primera, de 70 a 90 afios de duracién, es aquella
en la que tiene lugar la «ola» de establecimien-
to con éxito de nuevos individuos por germina-
ci6én (es decir, el establecimiento de individuos
que sobrevivirdn mayoritariamente hasta alcan-
zar el tamafio de drboles adultos). Luego este
proceso queda inhibido —y as{ permanece
durante mucho tiempo, hasta 80 afios, mucho
mds alld del fin de la etapa de iniciacién—, posi-
blemente por la propia densidad de 4rboles
jévenes o, mas genéricamente, por la ausencia
efectiva del nicho de regeneracién. Esto da paso
a la segunda parte de la fase de iniciacién, que
suele durar otros 40 a 50 afios, y en la que las
tasas de crecimiento de los individuos ya esta-
blecidos, hasta ese momento muy altas, van
reduciéndose paulatinamente y de forma simul-
tanea, generalizada e independiente de su tama-
fio, como resultado del cierre gradual de la inci-
piente béveda y la consiguiente aparicién o
acentuacién de la competencia.

Por otro lado, durante la primera parte de la
fase de iniciaci6én se observa también que, por lo
general, el establecimiento de nuevos indivi-
duos tiene lugar de forma heterogénea en el
tiempo y en el espacio y que, a pequefia escala,
tiene una duracién menor que a la escala de
todo el bosque (alrededor de 30 afios en cada
punto, frente a los 70-90 del conjunto del bos-
que). Asi, el rango de edades de una cohorte
entera considerada a la escala del transecto suele
ser mucho mayor que cuando se observa una
porcién menor del bosque. Esto significa que la
velocidad del proceso de colonizacién del espa-

cio no es independiente de la escala a la que tie-
ne lugar: espacios grandes son colonizados mds
lentamente que espacios mds reducidos, lo que
evidencia un cierto efecto de facilitacién.

El fin de la fase de iniciacién y entrada en la de
exclusién se caracteriza por una acentuacién de
la competencia, generalmente puesta de relieve
por una notable supresién del crecimiento de
los 4rboles de menor tamafio (MOHLER e /.
1978). No obstante, en estos bosques este pro-
ceso suele ser gradual y poco acusado, y ademds
en los tres casos estudiados se solapa totalmente
en el tiempo con el acontecimiento de pequefias
perturbaciones, dispersas en el espacio y esporé-
dicas. Estas, que de hecho a menudo empiezan a
detectarse ya durante la fase de iniciacién, se
traducen en leves episodios de mortalidad entre
los drboles que configuran la béveda incipiente.
Es decir, pronto empiezan a abrirse pequefios
claros y, en conjunto, a disminuir paulatina-
mente la densidad de drboles. Este proceso es
propio ya de la fase de transicién y, por lo tanto,
se confunden, solapdndose en el tiempo, la fase
de transicidon con la de exclusién e, incluso, con
el ultimo periodo de la de iniciacién.

Este patrén de sucesién observado, con una lar-
ga fase de iniciacién seguida de una fase de
exclusién poco marcada, practicamente saltan-
do a la fase de transicién, representa una desvia-
cién del modelo de Peet & Christensen que ha
sido constatada también en otros bosques subal-
pinos y de ambientes extremos (PEET 1992). Su
causa es la larga duracién de la fase de estableci-
miento y también su heterogeneidad espacial,
probablemente ambas fruto de la dificultad que
presenta el medio para el establecimiento con
éxito de nuevos individuos. Esta particularidad
s6lo es observable a una cierta escala espacial y
ha quedado recogida en este trabajo gracias al
disefio del muestreo en transecto.

Mortalidad: Tasas, causas,
patrén temporal, e implicaciones
para la dindmica del bosque

La presencia de aumentos bruscos en la tasa de
crecimiento de muchos drboles durante cualquier
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fase de la sucesién pone de manifiesto que se pro-
ducen perturbaciones y, por lo tanto, mortalidad,
en cualquiera de dichas etapas. Sin embargo, las
técnicas utilizadas en este trabajo y la fase en la
que se encuentran actualmente los bosques mues-
treados condicionan el hecho de que la mortali-
dad se haya cuantificado bdsicamente s6lo para la
fase de transicién (las Gltimas 5 o 6 décadas).

La mortalidad natural observada para los drbo-
les de la béveda, que tiene lugar con relativa
frecuencia (generalmente ninguna década estd
exenta de algin episodio), se produce sin
embargo en los bosques PU-6 y PU-13 a una
tasa media de 0.56 a 0.62% anual, valores que
se sitdan claramente por debajo de la media de
los que pueden encontrarse en otros trabajos. A
pesar de que el intervalo de confianza alcanza el
1% anual en PU-6, destaca la consistencia de
los valores bajos en los tres bosques. En el caso
de PU-12 la tasa de mortalidad es todavia
mucho menor (0.14% por década), pero la pro-
pia intervencién humana puede haber enmasca-
rado y alterado los procesos naturales durante
cierto tiempo. Asi, la mortalidad en estos bos-
ques queda claramente por debajo del 1% anual
que se suele aceptar y utilizar en modelizaciones
y simulaciones (SHUGART 1984; WARING &
SCHLESINGER 1985; RUNKLE 1985). Es también
inferior a los valores que a menudo se han
encontrado en bosques de coniferas, situados
mayoritariamente entre 0.6 y 2% anual (DAY
1972; HEINSELMAN 1973; YARRANTON &
YARRANTON 1975; HETT & LOUCKS 1976; ZAC-
KRISSON 1977; HARCOMBE 1986; JOHNSON &
FRYER 1989; EDMONDS e @/. 1993), aunque en
algunos casos estos valores incluyen la mortali-
dad por competencia en la fase de exclusién,
que suele incrementar notablemente el resulta-
do. Por otro lado también son tasas de mortali-
dad inferiores a las de 1.25 - 2.15% anual dedu-
cidas de BRANG (1988), correspondientes a
bosques de Pinus mugo ssp. uncinata en los
Alpes, aunque aparentemente también respon-
den en buena parte a una fase de exclusién. En
cambio, se trata de tasas comparables a las
encontradas en bosques subalpinos de coniferas
de Norteamérica, bajo regimenes de perturba-
cién muy suaves (FOSTER & REINERS 19806;
LERTZMAN & KREBS 1991).
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Con los valores de mortalidad encontrados aqui,
el tiempo medio de permanencia de los drboles
en la béveda serfa de 170 afios. Teniendo en
cuenta que un drbol, en el caso de P. uncinata,
tarda en promedio 80 afios en alcanzar la béve-
da, la vida media de los drboles que la alcanzan
serfa entonces de 250 afios. Esta longevidad
media no implica que cualquier cohorte sea
reemplazada por otra alrededor de esa edad. Se
trata de un dato teérico, resultante de un mode-
lo exponencial que implica una mortalidad de la
cohorte muy gradual, durante mucho tiempo, y
una longevidad muy variable entre individuos,
con lo que la regeneracién subsiguiente dificil-
mente serfa otra vez monocohorte.

Por otro lado, cabe destacar el predominio de
los factores o procesos biolégicos en las causas
de mortalidad en los tres bosques —con propor-
ciones muy similares— por encima de las pertur-
baciones de origen meteorolégico. Este resulta-
do confirma lo avanzado por BOsCH &
GUTIERREZ (1996) en relacién al proceso de
expansién de los claros de bosque en PU-12, y
coincide con lo observado en otros bosques
subalpinos (WORRALL & HARRINGTON 1988;
LERTZMAN & KREBS 1991; PERKINS et z/. 1992),
asf como en templados caducifolios (KRASNY &
WHITMORE 1992).

No obstante, dentro de los procesos biolégicos
causantes de mortalidad, la competencia entre
drboles puede jugar un papel importante: evi-
dencias de ésta aparecen, segtn la localidad, en
un 29 a 54% de los casos de este tipo de morta-
lidad o, en consecuencia, en un 19 a 40% de
todos los casos de mortalidad natural. Ademds,
la existencia de competencia en estos bosques se
pone de manifiesto también en los drboles
vivos, tanto a través de la distribucién de sus
tasas de crecimiento y su variacién con el tiem-
po (figuras 4, 9 y 14) como por sus frecuentes
aumentos significativos del crecimiento en res-
puesta a perturbaciones que causan la desapari-
cién de algunos édrboles. Ambas evidencias se
encuentran, por otro lado, durante la mayor
parte de la historia del bosque: no se limitana la
mis bien indefinida fase de exclusién, sino que
se extienden desde la fase de iniciacién a la de
transicién. Esto es probablemente el efecto de
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una heterogeneidad espacial que desdibuja los
limites de las etapas de la sucesién a consecuen-
cia de que éstas coexisten, ligeramente asincré-
nicas, en diferentes sectores del bosque.

Sin embargo, a pesar de todas estas evidencias
de que existe competencia, todavia no puede
cuantificarse con certeza el porcentaje de mor-
talidad causada por este factor. Por un lado, en
la prictica a menudo es dificil distinguir sus
sintomas de los de otros factores, como enfer-
medades fingicas de avance lento o el efecto a
largo plazo de lesiones como la rotura de parte
de la copa. Y, por otro lado, el efecto de la
competencia y de las enfermedades u otros fac-
tores frecuentemente se presentan juntos, pro-
bablemente como resultado de una interaccién
compleja que es la causa real de la muerte del
drbol (MANION 1981). En definitiva, estas
razones restan sentido a la distincién o separa-
cién categérica entre competencia y otros pro-
cesos bidticos como factores de mortalidad
mutuamente excluyentes, como por ejemplo la
que emana de la clasificacién de OLIVER &
LARSON (1990), que separa las causas de mor-
talidad endégenas (competencia) de las exége-
nas (perturbaciones, enfermedades, otros fac-
tores de estrés, ...).

Con todo, el régimen de perturbaciones que se
observa, dominado por episodios de baja inten-
sidad y pequefia escala espacial, con el resulta-
do de una mortalidad de béveda relativamente
baja, provoca que la fase de transicién y la per-
sistencia de la cohorte dominante se prolon-
guen durante mucho tiempo, dado que dichas
perturbaciones no alteran sustancialmente la
estructura demografica. Concretamente, el bos-
que PU-6 lleva 50 afios en la fase de transicién,
hasta la fecha de muestreo, y 90 el bosque PU-
13. Durante esta fase permanece inhibida la
aparicién generalizada de regeneracién, que
requeriria una reduccién mucho mds notable de
la densidad de la béveda, tal como lo sugiere el
caso de PU-12. En este tltimo bosque, la stbi-
ta desaparicién del 40% de los drboles de béve-
da facilité la entrada de una nueva cohorte,
mientras que en los otros dos, reducciones
menores (25 y 11%, respectivamente) no han
generado tal respuesta. Asi, el actual régimen

de perturbaciones, mediante este efecto de len-
ta disminucién de la densidad de la béveda en
ausencia de regeneracién simultdnea, de seguir
asi lleva previsiblemente a un importante des-
fase de tiempo entre mortalidad y regenera-
cién. Es decir, al largo periodo de mortalidad
de la primera cohorte probablemente le segui-
r4, distante en el tiempo, un largo periodo de
regeneracién, por lo menos a la escala espacial
estudiada aqui. Ese previsible periodo de rege-
neracién, no obstante, deberd diferir sustan-
cialmente del anterior, ya que serd la respuesta
a una suma de pequefias perturbaciones locales
dilatada en el tiempo, en vez de a una gran per-
turbacién y, por consiguiente, serd probable-
mente mucho mis gradual y no en forma
monocohorte. Sin embargo, las evidencias que
apoyan esta Ultima previsién son todavia muy
débiles en los bosques muestreados y, de
momento, los datos simplemente sugieren a
largo plazo una dindmica marcadamente fluc-
tuante en cuanto a la estructura del bosque
(tamafio y edades), a consecuencia del impor-
tante desfase entre mortalidad y regeneracién.
Esta fluctuacién, descrita también para ciertos
bosques de coniferas de Norteamérica (PEET
1992), repercutiria por lo tanto, igualmente,
en el recubrimiento, el indice foliar, la bioma-
sa, la produccién, la acumulacién de necroma-
sa, etc., asi como en los habitats que el bosque
ofrece a las diferentes especies de la flora y la
fauna que lo pueblan.

A pesar de todo, con la reconstruccién de estos
tres bosques es todavia dificil prever si esta
dindmica fluctuante se amortiguaria con el
tiempo en condiciones completamente natura-
les, llegando a cierto equlibrio entre regenera-
cién y mortalidad, es decir, a cierta estacionarie-
dad a la escala espacial a la que nos estamos
refiriendo. En otras palabras, este patrén de
sucesién que observamos actualmente, fluc-
tuante a largo plazo y hasta cierto punto homo-
géneo y sincrénico en el espacio dentro de cada
bosque a la escala estudiada (por encima de la ya
comentada heterogeneidad y asincronia a escala
mids fina, de cada punto), parece tener su origen
en fuertes perturbaciones ocurridas en el pasa-
do, que habrian homogeneizado y sincronizado
la sucesién en 4reas considerablemente grandes.
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Asi, la estructura demogréfica de los bosques
actuales estd atin condicionada, de forta gene-
ralizada, por este pasado de hace 150 o 200 afios
—y, probablemente, por otros periodos histéri-
cos mds recientes de cambio demogrifico y
socioeconémico, como la Guerra Civil, la pos-
guerra, la industrializacién y electrificacién,
etc.—, puesto que los drboles hoy dominantes
corresponden atin a la primera cohorte estable-
cida después de aquellas perturbaciones. Por
eso, y dado que esas perturbaciones podrian
haber sido causadas por la actividad humana,
nos faltan evidencias de c6mo serfa realmente la
sucesién a mds largo plazo bajo el régimen
natural, como minimo hasta la desaparicién
total de la primera cohorte post-perturbacién.
A propésito, cabe destacar que esta huella histé-
rica en los bosques es muy generalizada y no
s6lo para el Pirineo, ya que se encuentra tam-
bién en otras zonas de montafia distantes, medi-
terrdneas (BOSCH 1995).

En el caso de que por causa del régimen de per-
turbaciones no se alcanzara la estacionariedad
antes citada, ésta tendria que buscarse en una
escala espacial superior, a nivel de paisaje, de
grandes extensiones de bosque donde diferentes
zonas, en una especie de mosaico cambiante
(WHITE & PICKETT 1985), se encontrasen cada
una en una etapa diferente de la sucesién y la
suma de todas resultase en una estructura apro-
ximadamente estable. Sin embargo, también a
esta escala de paisaje, los factores histéricos
citados, que han actuado de forma similar a
nivel de todo el Pirineo (GARCiA-RUIZ &
LASANTA-MARTINEZ 1990), probablemente adn
impiden que esta hipétesis sea contrastable.

CONCLUSIONES

Después de una perturbacién intensa o del
abandono de pastos subalpinos, el desarrollo del
bosque de Pinus uncinata sigue un esquema bas-
tante definido y similar, en diferentes condicio-
nes topogrificas y de sustrato. Se observa una
fase de iniciacién siempre muy larga, de 110-
140 afios y marcadamente heterogénea en el
espacio. Durante los primeros 70-90 afios de
este periodo tiene lugar el auténtico estableci-
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miento de nuevos individuos por germinacién
y, después, la béveda empieza a cerrarse impi-
diendo la entrada de mds individuos. La apari-
cién de nuevos individuos, observada a pequefia
escala espacial, parece viable durante un perio-
do de tiempo bastante acotado, pero a la escala
espacial de un transecto se inicia de forma hete-
rogénea y asincrénica, lo cual determina la larga
duracién de esta etapa y genera, por consiguien--
te, una cohorte con una gran amplitud de rango
de edades. En otras palabras, la recolonizacién
del espacio tiene lugar a una tasa diferente en
funcién de la escala espacial involucrada: espa-
cios mayores se recolonizan a una tasa menor
que espacios pequefios, lo que indica cierto efec-
to de facilitacién.

Al final de la etapa de iniciacién suele producir-
se un incremento de la competencia, hecho que
indica el inicio de una fase de exclusién, aunque
de forma poco acusada. No obstante, préctica-
mente al mismo tiempo o incluso durante la
fase de iniciacién, pequefias perturbaciones dis-
persas suelen empezar a afectar a la incipiente
béveda. Este proceso determina una especie de
bypass hacia la fase de transicién, en la cual pue-
de mantenerse durante muchas décadas la
cohorte dominante bajo este mismo régimen de
perturbaciones, que va disminuyendo lenta-
mente su densidad y abriendo pequefios claros.
Esta secuencia representa una desviacién del
modelo de Peet & Christensen que ha sido des-
crita también para otros bosques subalpinos y
de ambientes extremos, y que se atribuye a la
lentitud y a la heterogeneidad espacial de la fase
de iniciacién.

La mortalidad de los drboles adultos implicad:
en la fase de transicién es provocada en primer
lugar por factores y procesos biolégicos —inclu-
yendo la competencia, sola o en interaccién con
otros factores—y, en segundo lugar, por agentes
meteoroldgicos. Para el periodo en el que se
pudo reconstruir, de unos 40-60 afios, su tasa
(0.56-0.62% anual) es bastante baja con respec-
to a las coniferas en general, pero comparable a
la de otros bosques subalpinos.

A pesar de esta pérdida progresiva de densidad
de la béveda en la fase de transicién, la regene-
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racién permanece aiin ausente mientras no pcu-
rren perturbaciones mds intensas. Este hecho
sugiere que a largo plazo, en condiciones natu-
rales, se produce una considerable fluctuacién
en la estructura y la funcionalidad del bosque a
medida que la cohorte dominante, después de la
perturbacién inicial, nace, crece, entra en decli-
ve y va cediendo espacio para la regeneracién.
No obstante, dado que estas perturbaciones ini-
ciales podrian ser de origen humano, queda
abierto el interrogante sobre si esta dindmica
fluctuante se mantendria igualmente en ausen-
cia de un pasado intervenido por el hombre, es
decir, como minimo mds alld de la desaparicién
total de la primera cohorte, o bien si se alcanza-
rfa progresivamente un estado estacionario a la
escala espacial del stand de 300-350 m. En el
primer caso habria que buscar el estado estacio-
nario en una escala espacial superior, pero los
factores histéricos de uso del territorio que
pesan en todo el Pirineo probablemente impi-
dan contrastar esta hipétesis.
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APENDICE 1: MUESTREO DE CAMPO Y CALCULO DE LAS DENSIDADES
Esquema del muestreo en el campo

La distancia entre puntos de muestreo se fija de antemano para cada transecto segiin una apreciacién
previa de la densidad. En cada punto se realiza el muestreo de las cuatro categorfas (drboles adultos,
jévenes, pimpollos y muertos), aunque en la figura 16 se hayan representado separados en diferentes
puntos. La direcci6n del transecto debe ser corregida de un punto a otro si la orientacién de la pen-
diente cambia.

En el punto 7 se esquematiza el muestreo de los drboles adultos (circulos negros) segin el método de
los cuadrantes de CoTTAM & CURTIS (1956), adecuado cuando los individuos no muestran un patrén
espacial claramente agregado. La direccién del transecto y su perpendicular delimitan cuatro cua-
drantes iguales, en cada uno de los cuales se elige el 4rbol adulto mds cercano al punto central. De ese
drbol se anota su distancia a dicho punto y se toman los datos y las muestras pertinentes. Sin embar-
80, un cuadrante se considera vacio por razones pricticas si el 4rbol mds préximo se halla a una dis-
tancia superior a un valor limite preestablecido —normalmente la mitad de la distancia entre puntos
consecutivos, para evitar el posible muestreo de un mismo individuo en dos puntos—.

En el punto 7+1 se esquematiza el muestreo de drboles jévenes y de pimpollos. El rectingulo J para
los j6venes se establece con una anchura fija de 1m y una longitud determinada por la distancia
entre los drboles adultos A y C. De este modo, la superficie muestreada se adapta a la estructura
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Punto i

A,B,C.D: arboles adultos muestreados

I 4,..-Fp: distancia de los arboles al — Punto i+2
unto central Im~Y C\
P Im M: area de muestreo de
Puntoakl arboles muertos

J: area de muestreo de arboles jovenes
P: area de muestreo de pimpollos

Fig. 16. Esquema del disefio del muestreo en el campo. [Scheme of the field sampling design.]

espacial del bosque, aunque como contrapartida, el tamafio variable del rectdngulo pierde las pro-
piedades estadisticas de una superficie fija que permitiria calcular la varianza de la estimacién de la

densidad.

El muestreo de pimpollos se efectda en el cuadrado P, contiguo al punto central y de tamafio fijo
de 1 m?.

Finalmente, en el punto 7+2 se esquematiza el muestreo de los drboles muertos, efectuado en el inte-
rior del circulo M de radio fijo e igual a 5 m. Este sistema de parcela de drea fija se establecié por la
imposibilidad de asegurar de antemano la presencia de drboles muertos alrededor de cada punto, lo
que hacfa inadecuado un muestreo por distancias como el de los drboles adultos. Por otro lado, tiene
las propiedades estadisticas que permiten calcular la varianza de la densidad, la cual es la base de la
estimacién de los intervalos de confianza de la tasa de mortalidad.

Cilculo de la densidad para cada categoria

Segtin Cottam & Curtis (1956), la densidad de los individuos inventariados por el mérodo de los
cuadrantes —en este caso los adultos— se obtiene como

D = 1/

donde 7 es la media de todas las distancias punto-drbol medidas en el transecto, es decir,
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donde 7, es la distancia desde el punto i al 4rbol més préximo a él en el cuadrante j, y 7 es el niimero
de puntos del transecto.

No obstante, puesto que segiin Pollard (1971), citado por Krebs (1989), ese estimador de la densi-
dad es sesgado, nosotros utilizamos el que propone dicho autor en su sustitucién:

cuyo resultado son individuos por m?, o individuos por hectérea si se multiplica por 10*.

Este método permite estimar la varianza de la estimacién de la densidad, su error estdndar y sus
limites de confianza:

DZ
4n—2

V167 -111.96

52 = ; SE, =+/S; /4n; limites de confianza (95%) =

Cuando faltan distancias —porque existen cuadrantes vacios— hay que tomar la precaucién de susti-
tuir en estas férmulas la expresién 47 por 4n—m, donde 7 es el nimero de cuadrantes vacios, de lo
contrario los cuadrantes vacios tendrian el efecto de incrementar la densidad; luego debe multipli-
carse la densidad resultante por el factor de correccién propuesto por Warde & Petranka (1981) en
funcién de porcentaje de cuadrantes vacios.

Conociendo la densidad de drboles adultos del bosque, D,, el muestreo de los £, arboles adultos
(normalmente £, = 4#) a lo largo del transecto equivaldri a haberlos muestreado en una superficie
AA = kA/DA'

Para las demds categorias de drboles, como la superficie de muestreo es conocida directamente, el
cdlculo de la densidad media es obvio. Sin embargo, la estimacién de su varianza y de sus limites de
confianza varfa en cada caso. Para los jévenes, como ya se ha dicho, el método de muestreo en rectin-
gulo de tamafio variable no permite la estimacién de la varianza. Para los pimpollos y para los adul-
tos muertos, dicha estimacién depende de la distribucién espacial de los individuos (si es aleatoria o
agregada), que debe ser comprobada en cada transecto para aplicar luego el método adecuado a cada
caso.

Densidades y distribuciones conjuntas

Dado que cada categoria de drbol es muestreada en una superficie distinta, el cdlculo de las densi-
dades y distribuciones (de didmetro, edad, etc.) conjuntas requiere el uso de factores de ponderacién.
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Asi, la densidad D, (indiv./Ha) de una clasgdiamétrica i cualquiera con didmetro d; < d < d; + Ad,
incluyendo todas las categorias —incluso drboles muertos—, se calculard como

futoy duytu
A A A

A J P

D, =
A M

donde f4;, fii, feir fui son las frecuencias absolutas en la muestra de los individuos adultos, jévenes,
pimpollos y muertos respectivamente pertenecientes a la clase 7 de didmetro, y Aa, Aj, Ap, Ay son las
4reas muestreadas para las mismas categorfas.

APENDICE 2: CALIBRACION DEL GRADO DE DETERIORO CON RESPECTO
ALA ANTIQUEDAD DE LOS RESTOS DE ARBOLES MUERTOS.
ESTIMACION DE LA ANTIGUEDAD A PARTIR DEL GRADO
DE DETERIORO

En base a las descripciones de campo de numerosos restos de distintas localidades, se definieron 8
categorias discretas del grado de descomposicién (tabla 5). Los procesos de deterioro de las distintas
partes del drbol generan una secuencia cronolégica tipica que queda reflejada en estas categorfas.

Usando esta tabla, para cada resto de drbol de antigiiedad conocida con precision —datado dendrocro-
nolégicamente— se obtuvo el valor correspondiente a su grado de descomposicién. Con estos datos se
obtuvo independientemente para cada localidad la antigiiedad media de cada categoria de descom-
posicién y su distribucién (figura 17).

TABLA 5

GRADOS DE DETERIORO DE LOS ARBOLES MUERTOS.
[DEGREES OF DECAY OF DEAD TREES.}

Grado de . Ramas Ramas Corteza
i o Hojas - Albura Duramen
descomposicién pequefias  grandes  deltronco
1 Verdes, secas, Presentes Presentes Entera Dura, amarillenta
o0 yaausentes
2 Ausentes Ausentes Presentes Empiezaa Dura, grisdcea
caerse
3 Ausentes Presentes En parte Dura, gris
ausente
4 Ausentes — Practicamente  Algo blanca, esp. partes Duro
ausente mis himedas. Se rompe
facilmente
5 Ausentes — Ausente Desestructurada (la Duro
supetficie puede ser mis
solida)
6 Ausentes -— Ausente Parcialmente ausente Empieza a deshacerse
7 Ausentes Ausente Ausente Sélo fragmentos
8 Ausentes Ausente Ausente Integrado en el humus

Categorizaci6n en diferentes grados de deterioro del proceso de descomposicién de los 4rboles muertos. En el caso de tocones talados u otros en que
no fuera observable el 4rbol entero, la descripcién y la categorizacién se basan légicamente sélo en lo referente al tronco (albura, duramen y corte-
za), que normalmente constituye la informacién mis dtil y determinante. [Categorization of the process of weathering and decay of dead tree
remains in different degrees. in the case of stumps or any other case where the entire tree is not visible, the description and the categorization are
logically based only on the visible part of the stem (usually sapwood, heartowood and bark), which normally provides the most important and use-
ful piece of information.}
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Fig. 17. Relaciones entre la antigiiedad (desde el afio de muerte) y el grado de deterioro o descomposicién de los drboles muer-
tos, para cada uno de los bosques muestreados. Los éox plos representan la mediana (linea central) y los porcentiles de 25 y 75%
(limites de las cajas) y de 5 y 95% (extremo de las barras) de los datos de cada categorfa, mientras que los circulos negros repre-
sentan su antigliedad media. Los circulos vacios representan datos extremos. [Relationships between age since death and degree
of decay of dead trees for the three forests studied. The box plots represent the median (central line of the box), the 25 and 75%
percentiles (box limits), and the 5 and 95% percentiles (error bars) of the age data in each decay degree, while black dots repre-
sent the mean age. Hollow circles represent out liers.}

Inicialmente estas relaciones se establecieron también independientemente para cada uno de cuatro
tipos de resto de drbol habituales (tocones talados, drboles muertos en pie, drboles tumbados desa-
rraigados, y drboles tumbados rotos por la base del tronco) por la dificultad de unificar los criterios
de descripcién y por las posibles diferencias en las tasas de descomposicién. Sin embargo, en la pric-
tica las relaciones resultantes se unificaron, tanto por la falta de diferencias sensibles entre los dife-
rentes tipos de restos como porque muchas veces el volumen de datos en cada tipo era insuficiente
para construir esas relaciones y compararlas. Los datos de las distintas localidades, en cambio, no se
unificaron en una sola relacién ya que son visibles ciertas diferencias en la tasa de descomposicién.

La considerable variabilidad de la antigiiedad dentro de cada grado de descomposicién es patente en
los gréficos, aunque la tendencia de su media es también evidente. Asf, la antigiiedad media de la
categorfa correspondiente fue el valor utilizado como estimacién de la antigiiedad para los restantes
drboles muertos no datados.

APENDICE 3: ESTIMACION DEL ANO DE LA MEDULA
EN LAS MUESTRAS INCOMPLETAS

El testigo, una vez pulido para facilitar la visién de los anillos, se superpone a una limina transpa-
rente con un dibujo compuesto de una serie de circulos concéntricos, a modo de diana (figura 18).
Desplazando el testigo hacia el centro de los circulos tal como se indica en el dibujo se encuentra
visualmente la posicién a la que los anillos son paralelos a algunas de la circunferencias dibujadas.
En esta posicién, la distancia 7, entre el anillo més interno de la muestra y el centro de los circulos de
la diana es una estimacién de la distancia entre dicho anillo y la médula del 4rbol de donde proviene.

Con esta distancia, luego, puede obtenerse una estimacién del ndmero #, de anillos omitidos hasta la
médula por interpolacién en un gréfico representando la curva de crecimiento radial medio de los
demds drboles adultos de los que se haya obtenido la muestra completa hasta la médula (figura 19).
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Fig. 18. Esquema del método de estimacién del afio de la Fig. 19. Ejemplo ficticio de interpolacién usada para estimar
médula en los testigos que no la contienen. [Scheme of the el nimero de anillos omitidos hasta la médula en una mues-
method for estimating the pith year in samples not contai- tra que no la alcanzé por una distancia r, ; 7 es la distanciaa la
ning the pith.} médula; edad es el niimero medio de anillos a esa distancia, y

es utilizado como estimacién del niimero de anillos entre el
extremo interno de la muestra y la médula. La linea continua
representa la media y las de trazos la desviacién estdndar.
[Simulated example of the interpolation used to estimate the
number of rings missed to the pith by a sample not reaching
it by a distance 7, ; 7 is the distance to the pith; edad (age) is
the mean number of rings at that distance, and is used as an
estimate of the number of rings missed between the inner-
most end of the sample and the pith. The solid line repre-
sents the mean, and the dashed one the standard deviation.}

Una vez datado el anillo mds interno de la muestra en cuestién, bastard sustraer a su fecha el nimero
estimado de anillos omitidos (z,) para obtener la estimacién del afio de la médula, o afio de germina-
cién en el caso de muestras basales.

APENDICE 4: IDENTIFICACION DE RESPUESTAS EN EL CRECIMIENTO

La identificacién de los aumentos repentinos de la tasa de crecimiento en cada drbol se llevé a cabo
sobre la serie original de crecimientos radiales de forma automatizada, mediante un sencillo algorit-
mo de computacién. Este recorre la serie de principio a fin comprobando afio por afio si se produce
un aumento significativo del crecimiento a medio plazo segiin un criterio predefinido: Se considera
una respuesta significativa aquella en la que el crecimiento radial medio del periodo de 10 afios pos-
terior —iniciando en el afio en cuestién— supera en un 50% o mds el crecimiento medio del periodo
de 10 afios inmediatamente anterior. Es decir, se considera que existe una respuesta significativa en
el afio # si se cumple la condicién

¢
10

=1—10

donde ¢; es el crecimiento radial correspondiente al afio 7.
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Cuando esta condicién se cumple en una serie de afios consecutivos, se toma en cuenta sélo el del
mayor cociente. v

Fijando el umbral de aumento en el 50% y la longitud de los periodos en comparacién en 10 afios se
considerdé que quedaba filtrada cualquier otra fluctuacién del crecimiento causada por variaciones
normales del clima u otros factores de impacto menor y/o més gradual que las perturbaciones, las
cuales suelen ser las responsables de las alteraciones del crecimiento mds pronunciadas y ala vez més
bruscas (Lorimer 1985).

Los resultados de este andlisis automatizado se supervisaron para eliminar posibles resultados espi-
reos, debidos tipicamente a la presencia de anillos de reaccién u otras deformaciones. Algunos ejem-
plos de respuestas significativas encontradas en las series analizadas por el criterio citado se encuen-
tran en la figura 20.
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Fig. 20. Series de crecimiento radial correspondientes a los drboles A: SC (PU-12); B: 8A (PU-12); C: 2C (PU-13); y D: 9D
(PU-13). Los tridngulos negros bajo cada serie indican el afio en el que se detectd un aumento significativo del crecimiento segin
el criterio explicado. [Series of annual radial growth from trees A: SC (PU-12); B: 8A (PU-12); C: 2C (PU-13); and D: 9D
(PU-13). The black triangles indicate the year in which a significant growth increase was detected according to the criteria
explained.}
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APENDICE 5: RECONSTRUCCION DE LA SERIE DE DIAMETROS
DE LOS ARBOLES MUESTREADOS

La base de la reconstruccién del didmetro de un 4rbol a lo largo del tiempo es, l16gicamente, su setie
de anillos de crecimiento. Una buena aproximacién setfa, pues, la serie acumulada de los crecimien-
tos radiales (multiplicados por 2) medidos en un testigo. Sin embargo, en la prictica la suma de
dichas medidas generalmente difiere notablemente de la mitad del didmetro del tronco medido en el
campo. Esto suele deberse a los siguientes motivos:

La suma de los anillos no incluye el grosor de la corteza del 4rbol.

El testigo aparece desviado del centro del 4rbol o no llega a la médula, por lo que no recoge todos
los anillos.

El testigo fue tomado a una altura ligeramente distinta de donde se midi6 el didmetro del 4rbol.

El crecimiento del 4rbol es asimétrico y el testigo se tomé por un lado donde los anillos son en
promedio mds estrechos o més anchos que en el lado opuesto.

Al secarse antes de ser medido, el testigo se ha contraido en una cierta proporcién de su longitud
original.

Para evitar y/o corregir estos posibles errores, la reconstrucci6n del didmetro de cada 4rbol muestrea-
do se efectud siguiendo la secuencia siguiente.

1.

Se estimé el radio real del 4rbol sin la corteza (en el sentido geométrico, es decir, la mitad del did-
metro sin corteza):

1
r'=—d—8d)
2
donde 4 es el didmetro medido en el campo y &4) es la estimaci6n del grosor ¢ de la corteza (véase .

figura 21), obtenida mediante una funcién del didmetro. Esta, a su vez, se obtuvo por regresién
alométrica o lineal a partir de datos de un muestreo complementario.
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2. Se calculé el factor de correccién F. que relaciona el radio real del 4rbol sin corteza (+) con su
radio aparente (r,), esto es, el radio deducido de la muestra como la suma de las medidas de sus
anillos més la distancia omitida hasta el centro:

£
P I —
r —F[lra—F( r,+ E a,
=1

donde 7, es la distancia entre el centro y el limite interior del primer anillo medido en el testigo
(estimada seglin método descrito en apéndice 2; véase dibujo), #, es la medida del grosor del # -ési-
mo anillo de la muestra, y £ es el niimero total de anillos medidos en la misma (véase figura 22).

iy
N DRSS

. |

Fig. 22.

3. Aplicando el factor de correccién a las medidas tomadas en la muestra se obtuvo la serie corregida
del radio sin corteza del drbol:

t
’_
r=FE|r+ E i

)

donde 7', es el radio estimado del 4rbol en el afio correspondiente al anillo 7.

4. Finalmente se revirti6 la serie de #’ a la de didmetro con corteza a través de la estimacién del gro-
sor de ésta para cada afio:
- 2 Af 7
d,= 2(rr +é(r ))
donde 4, es el didmetro del 4rbol estimado para el afio del anillo 7, y &7’)) es el grosor estimado de
la corteza, calculado mediante una simple regresién respecto del radio de madera —obtenida en

un muestreo complementario—.
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APENDICE 6: RECONSTRUCCION DE LA SERIE DE DIAMETROS
DE LOS ARBOLES NO MUESTREADOS

Las series reconstruidas del didmetro de los drboles muestreados se utilizaron para construir una
matriz de tasas medias de crecimiento en didmetro por década y clase diamétrica, de la forma

o s [1,' e c,,
C = [’_1 PN Ci/ e cm
le e [mj o Cmm

donde ¢; es el promedio de los crecimientos anuales en didmetro efectuados durante la década j por
todos los drboles que al final de esa década pertenecian a la clase diamétrica 7.

Los valores de estas tablas correspondientes a los tres bosques muestreados son los representados en
las figuras 4, 9 y 14 respectivamente.

La reconstruccién estimativa de la serie de didmetro de un 4rbol vivo se lleva a cabo empezando en el
afio de muestreo por su didmetro en tal fecha, y a ese didmetro se le resta sucesivamente el crecimien-
to correspondiente en cada momento a su clase de didmetro y década, de modo que la tasa de creci-
miento utilizada va «trasladdndose» por la matriz C en sentido aproximadamente diagonal ascen-
dente hacia la izquierda. En el caso de los drboles muertos, se empieza en el afio estimado de su
muerte por su didmetro en tal momento, y se sigue el mismo proceso. :

Dado que la matriz C puede presentar vacios (en el bosque puede no haber habido en todas las déca-
das 4rboles de todas las clases diamétricas), cuando la reconstruccién necesita el valor correspondien-
te a un vacio éste es estimado como

o £

Cij = C_ ' [é ’

donde ¢, es la media de las tasas de crecimiento de todas las clases diamétricas en la década j, es decir,
la media de la columna f; ¢; es la media de las tasas de crecimiento de todas las décadas para la clase
diamétrica 7, es decit, la media de la fila 7; y c. es 1a media de las tasas de crecimiento de todas las cla-
ses diamétricas en todas las décadas, es decir, la media de todos los elementos de la matriz C.

Este método de reconstruccién se implementé en un programa de ordenador. El fundamento del
método esté en la constatacién empirica, en todos los bosques analizados, de que no se puede asumir
una tasa de crecimiento media estable en el tiempo para cada clase diamétrica —o, lo que es lo mis-
mo, una curva de crecimiento media estable en el tiempo—, ya que ésta va cambiando significativa-
mente con el tiempo como reflejo de los cambios que ocurren en la estructura del bosque.
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