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RESUMEN

Este estudio sobre el proceso de reforestacion se centra en seis dmbitos temadticos, que incluyen desde
el andlisis diacrénico del paisaje hasta el estudio demogréfico de Pinus uncinatay el de la respuesta de
sus pldntulas a cambios ambientales simulados.

El paisaje subalpino estudiado traduce una fuerte heterogeneidad ambiental ligada al relieve y al fuerte
impacto dejado por la explotacién silvo-pastoral tradicional, de forma que la cubierta vegetal ha variado
relativamente poco después del abandono progresivo de las précticas de explotacién durante el pa-
sado siglo. Los bosques de nueva formacién ocupan superficies pequefias, correspondientes a antiguas
perturbaciones sobre bosque preexistente (tala, incendio) o a invasién de pastos o matorrales. En estos
casos, se trata de sistemas forestales inmaduros.

En el limite superior del bosque, o timberline, se ha dado un buen establecimiento de individuos juveni-
les de Pinus uncinata, principalmente durante el dltimo medio siglo, pero esta densificacién no ha pro-
ducido ascenso en altitud de este ecotono. Las comunidades subarbustivas que suelen encontrarse en la
transicién de bosques a pastos constituyen un hébitat diverso, que en algunos casos favorece la instala-
cién de individuos juveniles de Pinus uncinata. Por ejemplo, el matorral de Rhododendron ferrugineumn me-
jora la respuesta de las plantulas tanto en aspectos biométricos como fisiol6gicos, y ejerce proteccién frente
a herbivorismo y sequia hibernal. Los cambios ambientales inducidos se han mostrado como regulado-
res importantes de la dindmica del ecotono bosque-pastos alpinos, ya que las plantulas sometidas a dis-
tintas condiciones han dado respuestas contrastadas, incluso tras un corto periodo de seguimiento.

Palabras clave: alta montafa, Pirineos, timberline, sucesion forestal, dendroecologia, demografia vege-
tal, reclutamiento, matorrales alpinos, facilitacién, SIG, open top chamber.

SUMMARY

In this study we examine the process of spontaneous forestation in the subalpine Pinus uncinata domain.
We focus our study on six linked issues, ranging from the diachronic comparison of the landscape
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through aerial imagery, the demography of Pinus uncinata populations and the response of Pinus see-
dlings to simulated environmental changes.

The landscape studied reflects strong environment heterogeneity related to the rough relief of the area,
and to the former anthropic uses — mainly timber extraction and extensive livestock grazing. Even after
half century of steep decline in these traditional activities, the plant cover showed only relatively small
changes. The new secondary forests have covered small areas, in some cases in former forested areas
affected by disturbance events (clear cutting, wild fires), and in other as encroachment of grasslands or
scrubs, which up to date has led to immature forest systems.

Near the timberline the recruitment of young individuals (seedlings, poles) of Pinus uncinata has been
quite active, mainly during the last half century, but this has not resulted in an altitudinal displace-
ment of this ecotone. The low scrubs occurring in the transition from forest to grasslands offer a hete-
rogeneous habitat, which may include safe sites for the emergence of Pinus uncinata seedlings.
Particularly, the proximity of Rhododendron ferrugineum shrubs enhances the performance of the seed-
lings, according to the biometric and physiological parameters measured, and results into protection
from browsing and from winter drought. The experiences with Pinus seedlings gave contrasting
responses for the different treatments, and thus evidenced how the environment changes may modu-
late the dynamics of the forest-grassland ecotone.

Key words: high mountain, Pyrenees, timberline, forest succession, dendroecology, plant demography,
recruitment, alpine heaths, facilitation, GIS, open top chamber.

Los paisajes de alta montafia alpina manifiestan
respuestas complejas frente al cambio global. De
los componentes de dicho cambio, destacan como
mas condicionantes el de uso del suelo (abandono
casi total de la explotacién tradicional) y el climé-
tico (alargamiento del periodo vegetativo, mayor

INTRODUCION

El piso subalpino, un paisaje cambiante

El piso subalpino de las montafias alpinas mues-
tra un paisaje que es fruto, en buena medida, de

la acci6én del hombre. La cubierta forestal preté-
rita fue cediendo terreno frente a pastos secun-
darios, que debian satisfacer las necesidades de
cabafias ganaderas en aumento. En los Pirineos,
el uso tradicional ha mantenido desforestadas las
vertientes relativamente suaves y las de orienta-
cién solana en general, por ser ambitos més fa-
vorables al pastoreo. También suele estar
desforestada la franja superior del piso subalpino
(franja alpinizada), donde la recuperacién fores-
tal se enfrenta a condiciones mds adversas
(NINOT et al. 2008a). Los bosques restantes se
han explotado para producciéon maderera con
mayor o menor intensidad. En la actualidad, el
declive de dichas formas de explotacién produce
cambios apreciables en muchas montafias de tipo
alpino (GUISSAN et al. 1995; GARCIA-RUIZ et
al. 1996).
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incidencia de irregularidades climéticas, etc.). En
el piso subalpino la respuesta consiste en una ten-
dencia general a la reforestacion en dreas antigua-
mente desforestadas para uso pecuario, ya
documentada en montafias alpinas (GRABHERR
2003; GUISAN et al. 1995), en distintas dreas pire-
naicas (MONJE 2003; LASANTA & VICENTE-SE-
RRANO 2007; AMAZTEGUI et al. 2010)) y en el
propio Parque Nacional de Aigiiestortes i Estany
de Sant Maurici (PIQUE & GRACIA 2002). Sin
embargo, se sabe muy poco sobre la velocidad de
respuesta de los ecosistemas de alta montafia al
cambio ambiental, tanto a escala de parcela como
a escala general, y sobre el nivel de afectacién de
dichos cambios en sus poblaciones vegetales y ani-
males, y por tanto en su biodiversidad.

La biodiversidad del piso subalpino se basa en
gran parte en la compartimentacién del paisaje
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en mosaicos ecolégicamente diversos. Flora y ve-
getacion deben gran parte de su riqueza a los am-
bientes particulares (turberas, rocas y pedrizas,
matorrales permanentes, neveros; NINOT &
FERRE 2008). Ademds, estos ambientes concen-
tran la diversidad mas singular desde los puntos
de vista biogeogréfico y funcional (plantas endé-
micas, disjuntas, suculentas, insectivoras, mico-
troficas, etc.; ILLA et al. 2006). Los pastos, aunque
menos singulares en estos aspectos, incluyen
también mucha diversidad, tanto o (riqueza de
las comunidades) como f (diferenciacion floris-
tica entre comunidades). En comparaciéon con
ellos, los matorrales y los bosques subalpinos son
mucho menos diversos.

Pinus uncinata Ramond ex DC. domina en la
mayor parte de los bosques subalpinos pirenaicos,
y unos pocos taxones arbustivos o subarbustivos
protagonizan el sotobosque y los matorrales en
este piso de vegetacion (BRAUN-BLANQUET
1948; CARRILLO & NINOT 1992). Bajo uno y
otros, las especies subordinadas son relativamente
pocas, y muestran escasa variacién a lo largo de
toda la cordillera. Por todo ello, el avance de los
bosques subalpinos a costa de pastos y de otras
comunidades incidird negativamente en las posi-
bilidades de pervivencia de los taxones no fores-
tales con poblaciones pequefias, dispersas o cerca
del limite de sus requerimientos ecolégicos. Tam-
bién producird cambios en la hidrologia superfi-
cial, y por ello en la extensién de turberas y otros
habitats dependientes de aguas superficiales.

La reforestacion espontinea

La expansién de los ecosistemas forestales sub-
alpinos no se prevé ni regular ni constante, ya
que tanto la diversidad fisiogréfica como la va-
riabilidad climadtica interanual dan multiplicidad
de respuestas a la sucesion vegetal (HOLTMEIER
& BROLL 2005; KORNER 2003). Ademds, la re-
forestacién espontdnea responde a combinacio-
nes de factores que varfan independientemente.
Asf, en un estudio realizado en el Parque Nacio-
nal de Aigtiestortes i Estany de Sant Maurici se
encontrd que el crecimiento de Pinus uncinata es-
taba correlacionado con las temperaturas de pri-
mavera y con la disponibilidad de nitrato en el
suelo (SHEPPARD et al. 2001). También deben te-

nerse en cuenta diversos procesos de interaccion
bioldgica (diseminacién y reclutamiento de 4r-
boles, competencia, facilitacién, herbivorismo) y
de perturbacion (tala, incendio), que diversifican
el proceso de reforestacién espontdnea (CAMA-
RERO et al. 2000; DULLINGER et al. 2004). A
nivel de ecosistemas, la «inercia ecolégica» juega
sin duda un importante papel en estos ambientes
frios, basicamente ralentizando las transforma-
ciones edéficas y la dindmica de nutrientes
(HOBBIE 2007).

El estudio detallado de 12 dreas en el limite fo-
restal superior, o timberline, del bosque pirenaico
de Pinus uncinata revela una cierta diversidad en
la estructura de la vegetacién y en su dinamismo
(BATLLORI 2008; BATLLORI et al. 2009a). En la
mayoria de casos el ecotono que separa el bosque
subalpino de los pastos alpinos estd constituido
por un mosaico de fragmentos forestales, de pas-
tos y de matorrales rastreros. Estas comunidades
subarbustivas, aunque diferenciadas regional-
mente, muestran un protagonismo generalizado
en la dindmica del limite forestal. De un lado,
matorrales densos y de cierto porte impiden la
implantacién arbérea, pero en cambio, la hetero-
geneidad inherente a la mayor parte de las co-
munidades subarbustivas, que incluyen
pequeiios claros, facilita el crecimiento de pldn-
tulas de drboles. También son esperables otros
efectos de facilitacién en el medio edéfico por
parte de los subarbustos, por ejemplo a través de
micorrizacién o de un aumento de fertilidad (DE
LUCA & ZACKRISSON 2007).

Consecuentemente, el conocimiento del funcio-
nalismo de los matorrales rastreros méds extendi-
dos en el ecotono «bosque-pasto» parece ser
crucial para la comprensién de los procesos de la
sucesion vegetal, y para la previsién de las res-
puestas espaciales respecto al cambio global.
Nuestra hipétesis general es que, aunque dichos
matorrales juegan un papel discreto a nivel de
paisaje, acttian como elementos importantes mo-
dulando la dindmica de los limites forestales
(BATLLORI et al. 2009b).

En los Pirineos, el abandono de las actividades
tradicionales durante el dltimo medio siglo ha
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sido mds intenso que en las dreas vecinas menos
abruptas. El paisaje del Parque Nacional de Ai-
giiestortes i Estany de Sant Maurici de hace
medio siglo mostraba plenamente la impronta de
las actividades agropecuarias tradicionales (pas-
toreo, explotacién forestal). La declaracion de
Parque Nacional en 1955 y el abandono generali-
zado de los usos tradicionales de las dltimas dé-
cadas han incentivado algunos cambios
paisajisticos notables en dreas concretas, aunque
poco generalizables. Es necesario evaluar y ana-
lizar estos cambios paisajisticos en relacién con
aspectos topogréficos y de uso del suelo, para
poder prever escenarios de futuro a la luz del co-
nocimiento detallado de los aspectos menciona-
dos anteriormente (DULLINGER et al. 2004).

Objetivos

Por todo lo expuesto, en este proyecto hemos
abordado un estudio detallado que permita do-
cumentar de forma pormenorizada el proceso de
reforestacién del piso subalpino en el Parque Na-
cional de Aigtiestortes i Estany de Sant Maurici,
incluyendo su zona periférica. Se trata de un es-
tudio complejo que abarca distintos &mbitos, que
van desde el andlisis e interpretacién del paisaje
y de su dindmica hasta el estudio demogréfico
detallado de poblaciones de Pinus uncinata, y al
de la respuesta de individuos juveniles de esta
especie a cambios ambientales en parcelas expe-
rimentales. Atendiendo a la escala de aplicacién
y al planteamiento de los trabajos, los objetivos
pueden concretarse en los siguientes seis puntos:

¢ Andlisis y valoracién de los cambios ocurridos
en el paisaje subalpino en el pasado medio
siglo, a través de fotointerpretacién diacrénica.

e Estudio de una muestra significativa de bos-
ques de formacién reciente, en términos de es-
tructura de pies arbéreos, de contenido
floristico y de variables topograficas y edafi-
cas.

¢ Estudio demogréficoy de regeneracién de po-
blaciones de Pinus uncinata cerca del limite su-
perior del bosque subalpino, o timberline,
donde el hipotético avance forestal podria
tener especial relevancia.
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e Evaluacién de la estructura de las comunida-
des subarbustivas mds frecuentes en el eco-
tono entre bosque subalpino y pastos, por el
papel que ejercen como habitat potencial de
expansion forestal.

* Andlisis de los efectos ejercidos por distintas
especies subarbustivas en plantulas de Pinus
uncinata, en base a pardmetros biométricos y
ecofisiolégicos de estas plantulas.

e Estudio de la respuesta de plantulas de Pinus
uncinata a cambios ambientales simulados en
parcelas de estudio intensivo, que permitan
prever respuestas adaptativas al cambio global.

A continuacién exponemos de forma resumida las
tareas realizadas y los principales resultados ob-
tenidos, siguiendo la estructura de seis apartados
correspondientes a los puntos enunciados.

CAMBIOS EN EL PAISAJE
SUBALPINO DURANTE
EL PASADO MEDIO SIGLO

Metodologia

Definimos el piso subalpino como la zona altitu-
dinal comprendida entre el limite superior po-
tencial de los bosques de Pinus uncinata, segtn
CARRERAS et al. (1996a), y la altitud que une los
limites inferiores de dichos bosques en el paisaje
actual, establecidos por CARRILLO & NINOT
(1998) (fig. 1).

Los cambios paisajisticos se analizaron a partir de
fotointerpretacion de ortoimdgenes de 1956 y de
2008. Las primeras se obtuvieron de la rectifica-
cién de aerofotogramas, mientras que las segun-
das estaban ya disponibles como ortoimdagenes, y
ademads en color y de pixel de 50 cm. La fotoin-
terpretacién se realizé en pantalla con el SIG
Arc/Info, a una escala aproximada de 1:5.000.
Creamos una cobertura tinica de poligonos, cada
uno de ellos con dos atributos correspondientes a
la vegetacion de 1956 y de 2008. Diferenciamos un
total de 14 unidades de vegetacién, en base a su fi-
sonomia (bosque denso, bosque abierto, matorral,
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Figura 1. Mapa del Parque Nacional con su zona periférica, en el que se indica la extension del piso subalpino. Las pequenas
superficies coloreadas han manifestado cambios en la vegetaciéon durante el pasado medio siglo, progresivos (por ejemplo,
pastos reforestados espontdneamente) o regresivos (entre los que destacan las pistas de esqui de Espot, a la derecha, y el gran
embalse de Cavallers, a la izquierda).

Figure 1. Map of the National Park with its buffer zone, where the shaded area corresponds to the subalpine belt. The small areas
and dots with contrasting colours indicate changes in vegetation during the last half century, some progressive (i.e., spontaneous fo-
restation on grasslands) and other regressive (the most extensive corresponding to deforestation for ski tracks, and to a big water
reservoir).
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pasto, etc.). El conocimiento previo de la vegeta-
cién de la zona (CARRILLO & NINOT 1992, 1998)
permite inferir las comunidades vegetales corres-
pondientes a dichas unidades, y a valorar los
cambios de vegetacién entre las dos fechas de
andlisis desde el punto de vista de la dindmica de
la vegetacion (CARRILLO et al. 2010)

Resultados y discusion

El drea cartografiada tiene una extensién de
15.287 ha, de las cuales poco mds de 2.100 co-
rresponden a hébitats no colonizables por el bos-
que (roquedos, pedrizas, lagos, etc.). De la
superficie forestal potencial (86,2% del total)
poco mds de un tercio (29,8%) estd cubierto por
bosques densos de Pinus uncinata y un 12,4%
lleva poblaciones dispersas del mismo pino. El
resto corresponde a comunidades sucesionales,
principalmente pastos y matorrales (fig. 2).

Las comunidades forestales cubrian porcentajes
poco inferiores en la década de 1950, de forma que
la reforestacién global ha sido relativamente baja,
a pesar del medio siglo transcurrido con actividad
antrépica decreciente. En resumen, el bosque
denso s6lo ha aumentado en un 2,4% sobre el total
del drea cartografiada. De todas formas, un andli-
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Figura 2. Extension de las unidades de paisaje que muestran
variaciones apreciables durante el pasado medio siglo. Para
cada una se evaltia la superficie mantenida, perdida y ganada.
Bde, bosque denso; Bdi, bosque disperso; Mad, matorral con
drboles dispersos; M, matorral; P, pastos; Aa, dreas antropiza-
das; L, lagos.

Figure 2. Area occupied by the main landscape units. For each
unit the bars evaluate the stable area, losses and gains during the
period considered. Bde, dense forest; Bdi, open forest; Mad,
scrub with sparse trees; M, scrub; P, grasslands; Aa, anthropized
areas; L, lakes.

144

«Reforestacion natural en el dominio de Pinus uncinata»

sis mds detallado permite evaluar con precisién
para cada unidad los cambios sucesionales en
ambos sentidos (progresivo y regresivo), y evi-
dencia que la aparente poca variacién esconde ga-
nancias y pérdidas notables (fig. 2; CARRILLO et
al. 2010). Estos cambios corresponden mayorita-
riamente a reforestacién de pequefas superficies
que en 1956 eran matorral, pasto o claros foresta-
les, frecuentemente con drboles dispersos. Tam-
bién ha habido deforestacién por tala, aludes,
incendios o abertura de pistas de esqui.

Teniendo en cuenta todas las unidades de paisaje,
los cambios progresivos afectan mds superficie que
los regresivos (6,67 contra 3,11%). En otro aspecto,
también hay que considerar que los cambios re-
gresivos en general y la deforestacion en particular
se han dado principalmente en el drea periférica
del Parque, mientras que los cambios progresivos
estdn distribuidos indistintamente (fig. 1).

SUCESION FORESTAL:
ESTRUCTURA DE BOSQUES
RECIENTES

Material y métodos

Establecimos unas parcelas forestales en las dreas
donde se habia detectado reforestacién a lo largo
del dltimo medio siglo, a partir de unidades no fo-
restales o de pinares poco densos. En total, analiza-
mos 29 parcelas distribuidas por el piso subalpino
del Parque, incluyendo distintas tipologfas fisio-
graficas (sustrato, altitud, orientacién) y distintas
situaciones de partida (pastos, matorrales, dreas
afectadas por aludes o por fuegos forestales).

Cada parcela corresponde a una superficie circu-
lar de 10 m de radio (314 m?), en la que anotamos
los datos basicos de localizacién y fisiografia, y le-
vantamos un inventario fitosociolégico completo
(lista y valoracién de todas las especies de cormoé-
fitos y de grandes musgos terricolas). Realizamos
un censo con localizacién espacial de los indivi-
duos arbéreos o arborescentes y tomamos su dié-
metro a 1,30 m de altura (DAP, didmetro a la altura
del pecho). También censamos las plantulas (indi-
viduos de menos de 0,5 m de altura) y véstagos pe-
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quefios (individuos mads altos, con DAP <2 cm) de
las especies arbéreas. En cuanto a los pies arbores-
centes (DAP = 2-5 cm) y arbéreos (DAP >5 cm)
evaluamos la altura y los didmetros de copa de una
muestra representativa, en concreto de alrededor
de 10 individuos distribuidos entre la variedad de
didmetros. De cada uno de estos individuos extra-
jimos un testigo de madera con barrena de Press-
ler para posterior andlisis dendrométrico en el
laboratorio (resultados no expuestos aqui).

Resultados y discusién

De las parcelas estudiadas la mitad corresponden
a antiguos pastos mesofilos, un cuarto a antiguos
matorrales (principalmente de Rhododendron fe-
rrugineum) y el resto a dreas forestales que se ha-
bian visto afectadas por aludes o incendios. En
general la reforestacién se dio por expansién de
bosques vecinos, y en muchos casos las unidades
no forestales inclufan ya algtn pino disperso.

Los bosques resultantes muestran una elevada
densidad de pies arbéreos (casi exclusivamente
Pinus uncinata), aunque hay mucha variabilidad
entre parcelas (en muchos casos entre 1.000 y
3.000 pies/ha; tabla 1). La densidad de véastagos
pequeios y plantulas es también muy variable,
siendo muy baja o incluso nula en los casos de
mads densidad de copas.

En todas las parcelas dominaron los pies arbéreos
de las clases diamétricas pequenas, de 5 a 20 cm
(fig. 3). Sin embargo, en muchas parcelas son esca-
sas las plantulas y los vastagos pequertios (DAP <5

cm), en comparacion con los pies algo mds grue-
sos, lo que indicarfa unas condiciones menos pro-
picias para el establecimiento de juveniles durante
las dltimas décadas. En general s6lo superan los 30
cm de didmetro los drboles ya existentes en la dé-
cada de 1950. El dosel de copas alcanza alturas de
entre 8 y 12 m, y estd bastante cerrado teniendo en
cuenta el cardcter heliéfilo de Pinus uncinata. Los
estratos arbustivo y herbdceo muestran mucha va-
riabilidad, dependiendo de la vegetacién previa a
la reforestacién y de aspectos fitotopogréficos.

Se trata de bosques relativamente ricos floristica-
mente, lo que se debe principalmente al estrato
herbdceo y a la frecuencia de especies bastante ubi-
quistas (Achillea millefolium, Carlina aculis o Carex
caryophyllea). Son mds raros los taxones de prefe-
rencia forestal (Vaccinium myrtillus, Rhododendron
ferrugineum o Melampyrum pratense), y se restrin-
gen a bosques formados sobre antiguos matorra-
les o sobre zonas desforestadas accidentalmente.

DEMOGRAFiA’ Y
REGENERACION DE PINUS
UNCINATA EN LA TIMBERLINE

Material y métodos

Escogimos cuatro parcelas para el estudio inten-
sivo de la timberline, localizadas en port de Gelada
(PU), Serrat Contador (SU), estanyets de Dellui
(EU) y bosc de Durro (DU). Se trata de parcelas
rectangulares, con el lado mayor dispuesto a lo

Parametros estructurales media desviacién estandar
Densidad de individuos arbéreos (pies >5 cm / ha) 1.668,4 +964,5
Densidad de individuos arborescentes (2-5 cm / ha) 546,6 +849,1
Densidad de plantulas y véstagos pequefios (<2 cm / ha) 441,2 +432,1
Cobertura arbérea (%) 70,5 +9,2
Cobertura arbustiva (%) 36,4 +22,3
Cobertura herbacea (%) 68,6 +19,0
Nomero de especies vasculares 51,2 +13,7

Tabla 1. Valor medio (y desviacién estandar) de los principales pardmetros estructurales en las parcelas de bosque secundario es-

tudiadas (n=29).

Table 1. Mean (and standard deviation) of the main structure parameters in the secondary forest plots studied (n=29).
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Figura 3. Densidad de indiviuos (pies/hectdrea) de especies
arbéreas en las 29 parcelas estudiadas, distribuidos en clases

diamétricas. Se indica la densidad media (barras) y la desvia-
cién estandar (segmentos).

Figure 3. Density of individuals (specimens/hectare) of tree spe-
cies in the 29 plots studied, indicated as mean density (bars) and
standard deviation (segments), according to diameter classes.

largo de la vertiente, y comprendiendo desde el
bosque subalpino tipico hasta los pastos alpinos.
Su longitud varfa entre 100 y 150 m, dependiendo
de la amplitud del ecotono, y la anchura fue de 10
m en tres y de 40 m en la otra (fig. 4). En cada una
cartografiamos todos los individuos de Pinus un-
cinata (coordenadas relativas x e y) y determina-
mos su edad mediante la extraccién de testigos
radiales de madera de la base del tronco. Para los

individuos de menor porte (plantulas y vdstagos
pequefios) la edad se determiné mediante el re-
cuento de las marcas anuales de crecimiento. Tam-
bién extrajimos testigos de madera a 1,30 m del
suelo (en drboles con didmetro a esta altura mayor
de 10-12 cm) para determinar las tasas de creci-
miento diametral. En total obtuvimos 784 testigos
de madera para determinacién de la edad y 290
para el andlisis de las tasas de crecimiento, todo
ello siguiendo métodos dendrocronolégicos es-
tandares (STOKES & SMILEY 1986).

Mediante un proceso de datacién desarrollado pre-
viamente (BATLLORI & GUTIERREZ 2008) deter-
minamos el afio de germinacién de todos los
individuos muestreados, lo que permitié definir la
estructura demografica de las poblaciones estu-
diadas. A partir de esta base inferimos las tasas de
mortalidad anual de las poblaciones, utilizando el
modelo exponencial negativo y el modelo poten-
cial (HETT & LOUCKS 1976) ajustados sobre los
datos linearizados de edad (transformacién por lo-
garitmo) de cada localidad. Por otro lado, la es-
tructura espacial de las poblaciones se analizé
mediante técnicas estadisticas especificas (andlisis
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Figura 4. Distribucién espacial de los individuos reclutados en los periodos 1950-1974 (puntos grises) y 1975-1999 (puntos negros)
en las cuatro localidades estudiadas en el Parque. En cada parcela, el eje y corresponde al maximo gradiente de altitud, y transcurre
desde el bosque denso (valor 0) hasta el pasto alpino. El valor del coeficiente de correlacién corregido espacialmente (r,) se muestra
en cada gréfico; los simbolos * indican coeficientes de correlacion significativos (p < 0,05).

Figure 4. Spatial distribution of the individuals recruited during the periods 1950-1974 (grey dots) and 1975-1999 (black dots) in the
four plots studied. The y axis of each plot runs from the closed forest (0) to the alpine grasslands. The spatially-corrected correlation
coefficient (r,) is indicated over each graph; * denotes significance in the correlation coefficients (at p < 0.05).
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de puntos, WIEGAND & MOLONEY 2004; y su-
perficies, LEGENDRE & FORTIN 1989) en base a
la cartograffa de los individuos. Finalmente, los
efectos del clima sobre el crecimiento radial y la re-
generacién durante los tltimos 30 afios se deter-
minaron mediante correlaciones (programa
DENDROCLIM2002, BIONDI & WAIKUL 2004) y
modelos lineales generalizados (GLM), respecti-
vamente.

Resultados y discusién

Reconstruccion de la estructura demogrdfica de
edades y tamaiios

La estructura demogrdéfica en las cuatro localida-
des estudiadas para el periodo 1850-2000 refleja un
aumento del reclutamiento de drboles en la timber-

line alo largo del siglo XX, especialmente pronun-
ciado a partir de 1950 (fig. 5). Ademds ha sido un
proceso continuo, ya que no se distinguen cohortes
separadas. Esto, junto con la gran abundancia de la
clase regeneradora (plantulas y vdstagos), indicaria
que las condiciones ambientales y el régimen de
perturbaciones desde la década de 1950 han sido
favorables para la regeneracién de Pinus uncinata
en la timberline. Por otro lado, la estructura de ta-
marios en las cuatro localidades presenta distribu-
ciones en forma de ], que reflejan la actual
abundancia de la clase regeneradora en la timber-
line, y que son tipicas de bosques disetaneos (HETT
& LOUCKS 1976).

Sin embargo, se detecta también una disminu-
cién del reclutamiento a partir de la década de
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Figura 5. Estructura demogréfica de Pinus uncinata en las cuatro localidades estudiadas, en clases de cinco afos de edad. Las barras
grises indican individuos con un error de datacién >5 afos, y las barras negras individuos con error de datacién <5 afios.

Figure 5. Demographic structure in five year classes of Pinus uncinata in the four plots studied. Grey bars indicate individuals with
dating error >5 years, and black bars stand for individuals with dating error <5 years.
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1990, lo que en otras poblaciones pirenaicas de la
timberline se ha atribuido al aumento de la varia-
bilidad en las condiciones climdticas extremas,
tales como eventos de sequia, de frio intenso o de
baja innivacién, en el contexto del cambio climé-
tico (CAMARERO & GUTIERREZ 2004).

Reconstruccion de la estructura
espacial y temporal

El andlisis del patrén espacio-temporal de los
procesos de regeneracién reciente en las locali-
dades estudiadas ha evidenciado que la clase re-
generadora (pldntulas y vdstagos) presenta
agregacion en el espacio a pequefia escala (de 0 a
3 m), mientras que los adultos muestran un pa-
trén de distribucion al azar. Ademds, plantulas y
vastagos aparecieron significativamente segre-
gados respecto a los adultos. A pesar de la agre-
gacioén espacial de la clase regeneradora, los
andlisis de autocorrelacién espacial no han reve-
lado la presencia de grupos homogéneos de edad
de las plantulas ni de los vastagos. Finalmente,
la relacion espacial entre la distribucién de las
pléntulas y los drboles reproductores (con pifias
maduras) ha evidenciado picos significativos de
agregacion a distancias de hasta 17 m.

La segregacién espacial entre adultos y clase re-
generadora indica que la regeneracion reciente en
la timberline del Parque se ha producido por en-
cima del limite del bosque cerrado. Ademds, los
agregados de la clase regeneradora no correspon-
den a grupos homogéneos de edad, y los pifiones
se dispersan eficazmente a distancias medias (del
orden de 17 m). Por lo tanto, la dispersion de los
pequetios pifiones alados de Pinus uncinata no pa-
rece ser actualmente un factor limitante para la di-
ndmica de la timberline. La agregacion espacial a
pequefia escala de la clase regeneradora se ha des-
crito en la timberline de otras zonas montafiosas
(ALFTINE et al. 2003) y se ha atribuido a condi-
ciones microambientales mds favorables para la
supervivencia de las plantulas. La agregacién de
individuos juveniles favorece la retencién del
manto nival que los protege, por ejemplo de la
abrasién y de las bajas temperaturas durante el in-
vierno (SMITH et al. 2003; BATLLORI et al. 2009b).
La falta de agregacion espacial de los adultos se
explicarfa por procesos de mortalidad densode-
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pendientes a lo largo del tiempo (por ejemplo a
causa de la competencia por la luz o los nutrientes;
HUMPHRIES et al. 2008).

Por otro lado, los marcados incrementos en el
reclutamiento a partir de la década de 1950
junto con la agregacién espacial de la clase re-
generadora, sugieren la presencia de procesos
de retroalimentacién positiva en la dindmica de
regeneracion de Pinus uncinata en la timberline
(ALFTINE et al. 2003). Asi, bajo condiciones cli-
maticas favorables, la disposicién de individuos
en agregados promueve el establecimiento de
nuevos individuos y su supervivencia, acele-
rando los procesos de reclutamiento. Pero las
condiciones climéticas desfavorables, més fre-
cuentes por el incremento de la variabilidad cli-
madtica, truncarfan este proceso de retro-
alimentacién y llevarfan a la disminucién en el
reclutamiento. A pesar de los estudios realiza-
dos hasta el momento (véase mds abajo), toda-
via se desconocen las condiciones climaticas
especificas que promueven o inhiben el recluta-
miento de Pinus uncinata en la timberline.

Determinacion de las tasas
de establecimiento y mortalidad

Las tasas anuales de mortalidad inferidas para la
timberline varian entre el 0,09 y el 0,71%, valores si-
milares a las tasas de mortalidad descritas para bos-
ques subalpinos de coniferas a menor altitud (entre
el 0,5y el 2,15%; HETT & LOUCKS 1976; BOSCH &
GUTIERREZ 1999). Ademés, detectamos una baja
proporcién de plantulas muertas en las cuatro lo-
calidades estudiadas (valor medio de 2,63%). Estos
resultados, junto con los del subapartado sobre de-
mografia, enfatizan que las condiciones climaticas
en la timberline a lo largo del siglo XX han sido fa-
vorables para el reclutamiento de drboles.

;Corresponden estos aumentos del recluta-
miento a procesos de densificacién, o a una mi-
gracion altitudinal de la timberline? La relaciéon
espacial entre periodos consecutivos de estable-
cimiento (1950-1974 y 1975-1999) ha revelado que
no existe una segregacién significativa entre
ambos (fig. 4). Asi, a pesar de la segregacion es-
pacial descrita entre adultos y clase regenera-
dora, que indica que la regeneracién se produce
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por encima del bosque cerrado, los procesos de
reforestacion observados en la timberline en el
Parque corresponden a una densificacién y no a
una migracién altitudinal de las poblaciones.

Efectos de las condiciones
climdticas sobre el establecimiento
y el crecimiento de los drboles

Las series de crecimiento radial de los drboles
de las cuatro localidades estudiadas presenta-
ron un grado elevado de sincronizacién para el
periodo 1955-2000. En cambio, las relaciones
entre el reclutamiento de los tltimos 30 afios y
los factores climdticos fueron mds variables
entre localidades. Esto responde a que el creci-
miento de los drboles adultos en la timberline,
dada su distribucién no agregada, estd princi-
palmente influenciado por las condiciones cli-
maticas generales (PAULSEN et al. 2000),
mientras que las plantulas estan acopladas a las
condiciones microcliméticas a nivel del suelo
(KORNER 2003).

El andlisis de los efectos de las condiciones cli-
madticas sobre el crecimiento radial y la regene-
racion muestra que las bajas temperaturas
durante el periodo fisiolégicamente activo
(junio-otofio) son el factor mds limitante para el
crecimiento y la regeneracién de Pinus uncinata
en la timberline (fig. 6). Sin embargo, hemos ob-
tenido relaciones negativas del crecimiento con
las temperaturas elevadas de verano en algunas
localidades (por ejemplo, del mes de julio en
Dellui). Ademds, la relacién entre la abundan-
cia de plantulas y las condiciones climaticas de
los tres afios posteriores a su germinacién ha
evidenciado una relacién negativa con las tem-
peraturas de otofio en todas las localidades, y
positiva con la precipitaciéon. Estos resultados
muestran la posible influencia negativa de peri-
odos de estrés hidrico tanto en el crecimiento
como en la regeneracién, y enfatizan la impor-
tancia que puede tener el balance temperatura-
precipitacién en la dindmica de la timberline a
medio plazo en el contexto del cambio clima-
tico, que podria conllevar incrementos de tem-
peratura sin aumentos de precipitacion.

ESTRUCTURA FUNCIONAL
DE COMUNIDADES
SUBARBUSTIVAS
PREFORESTALES

Material y métodos

Muestreamos las comunidades subarbustivas
mads comunes en el piso subalpino del Parque,
concretamente seis comunidades dominadas
cada una por distintas especies: Rhododendron fe-
rrugineum, Vaccinium uliginosum, Dryas octope-
tala, Genista balansae subsp. europaea, Juniperus
communis subsp. nana i Arctostaphylos uva-ursi.
De cada comunidad obtuvimos entre dos y cua-
tro muestras de localidades distintas; para las
mads ubicuas o variables procuramos que las
muestras reflejasen su variabilidad. Cada mues-
tra corresponde a una descripcién a escala de
parcela (inventario y variables fisonémicas y to-
pograéficas) y a la recolecta de material vegetal
epigeo y de los horizontes orgénicos del suelo.
Para ello, cortamos la vegetacion a ras de suelo
de cinco superficies cuadradas disjuntas (cinco
submuestras), de dimension variable (entre 25
y 50 cm de lado) segun el porte y la heteroge-
neidad espacial de la comunidad. También re-
colectamos brotes de distintos pies de la especie
dominante, y los mantuvimos en ambiente
fresco y saturado de agua hasta su procesado.

En el laboratorio, a partir de hojas hidratadas
(entre 15 y 60 por muestra) obtuvimos la super-
ficie foliar, el peso fresco y el peso seco (tras dos
dias a 60 °C). El resto del material vegetal se dej6
secar y se separd, dentro de cada submuestra, en
distintos compartimentos funcionales (tallos,
hojas y frutos de la especie dominante, otros sub-
arbustos, graminoides, forbias, criptégamas, ne-
cromasa). Todo este material ya clasificado se
sec6 a 60-70 °C durante dos dias y se pesd, para
obtener posteriormente medianas y porcentajes,
y para relacionar dichos valores con las superfi-
cies de muestreo. Tanto en estos tratamientos
como en los muestreos previos seguimos proto-
colos estdndar, en parte siguiendo a CORNELIS-
SEN et al. (2003).
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Figura 6. Series de crecimiento radial (arriba) y coeficientes de correlacién entre el crecimiento radial indexado y las variables cli-
méticas mensuales (T, temperatura; P, precipitacién) para el periodo 1955-2000 en las cuatro localidades estudiadas. Las barras ne-
gras representan los valores de correlacién significativos (p < 0,05). Las relaciones con el clima se han analizado para el periodo que
afecta a la formacion de los anillos, desde el otofio del afio anterior hasta el otofio del afio de crecimiento.

Figure 6. Series of radial growth (up) and correlation coefficients between radial growth and monthly climatic variables (T, tem-
perature; P, rainfall) during 1955-2000 in the four plots studied. Black bars indicate significant correlation coefficients (p < 0.05).
Growth-climate relationships were analyzed for the period affecting the ring formation, namely from October of the preceding year
to October of the growing year.
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Resultados y discusién

En términos globales, entre las seis comunidades
estudiadas se distinguen cuatro de cierto porte
(de Rhododendron, de Juniperus, de Arctostaphylos
y de Genista), y otras dos (de Vaccinium y de
Dryas) que en términos de biomasa casi corres-
ponden a pastos ralos o tundras (300-550 g/m?;
fig. 7). La biomasa total de las comunidades
viene determinada principalmente por la inver-
sién en estructuras lefiosas, y en segundo lugar
por el porte (por ejemplo, prostrado en Arctos-
taphylos). Destaca por sus valores superiores el
matorral de Genista, en relaciéon con sus condi-
ciones ecoldgicas mas favorables dada su situa-
cién fitotopogréfica (subalpino inferior) y
dindmica (comunidad de sustitucién; MON-
TANE et al. 2009). Las formaciones de Arctos-
taphylos y de Dryas sobresalen por la proporcién
superior de necromasa (hojarasca y mantillo); lo
atribuimos a las malas condiciones para la mine-
ralizacién, en el primer caso por baja humedad, y
en el segundo quizd por bajas temperaturas
(FROMARD 1984; CARRERAS et al. 1996b).

Los pardmetros foliares distinguen claramente
tres grupos de especies subarbustivas. De un lado

estdn las de hojas (o tallos fotosintéticos) peren-
nes y persistentes varios afos (Arctostaphylos, Ju-
niperus, Genista), con indices foliares elevados y
con poca superficie fotosintética por unidad de
peso. Forman comunidades en exposicién solana,
con periodo vegetativo relativamente largo, pero
con eventos de sequia estival y, debido a las co-
berturas nivosas irregulares, de intenso frio hi-
bernal, también asociado a sequia. Rhododendron,
a pesar de ser perennifolio, da hojas bastante
menos masivas y con menor recubrimiento a es-
cala de comunidad. Los biotopos que ocupa con-
llevan veranos cortos y frescos, y fertilidad
edaéfica relativamente baja. Finalmente, Vaccinium
uliginosum y Dryas octopetala renuevan el follaje
anualmente, siendo estas hojas mucho menos cos-
tosas que las anteriores. Su indice foliar relativa-
mente bajo a escala de comunidad (poco mds de
1) se halla compensado por una mayor presencia
relativa de gramineas, principalmente cespitosas
y con bases relativamente consistentes; ello indi-
carfa condiciones ambientales mds duras.

En términos de adecuacién para la germinacién y
establecimiento de Pinus uncinata, las comunida-
des de menor porte ejercerfan a la vez menor com-
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Figura 7. Descriptores funcionales de las hojas de las especies dominantes en comunidades subarbustivas (SLA, superficie especi-
fica foliar; LA indice foliar) y biomasa y necromasa de dichas comunidades (en peso seco por m?2). Rf, Rhododendron ferrugineum;
Au, Arctostaphylos uva-ursi; Jc, Juniperus communis subsp. nana; Gb; Genista europaea subsp. balansae; Vu, Vaccinium uliginosum; Do,
Dryas octopetala; tad, tallos de la especie dominante; had, hojas de la especie dominante (tallos fotosintéticos en Genista); oa, otros sub-

arbustos; g, graminoides; f, forbias; ¢, criptégamas; ho, hojarasca.

Figure 7. Leaf functional traits of the dominant species in the shrubby communities (SLA, specific leaf area; LAI, leaf area index)
and biomass and necromass of these communities (dry weight per m?). See the species codes in the preceding paragraph; tad, stems
of the dominant species; had, leaves of the dominant species (green twigs in Genista); oa, other subshrubs; g, grasses; f, forbs; ¢,

cryptogams; ho, litter.
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petencia y menor proteccion (SMITH et al. 2003).
En la practica, la combinacién de ambos efectos se
traduce en una presencia relativamente baja de
plantulas de pino establecidas. Por el contrario, las
comunidades de més porte, y principalmente la
de Rhododendron ferrugineum, son un hébitat mds
adecuado para dichos juveniles (BATLLORI ef al.
2009b). De todas formas, en la colonizacién de ma-
torrales por Pinus uncinata parecen influir mds las
condiciones ambientales generales (mds adversas
en las solanas que en las umbrias) que la estruc-
tura de las comunidades de acogida, al menos a
partir de cierto tamafio de las plantulas.

EFECTOS DE SUBARBUSTOS
EN LA IMPLANTACION DE
PINUS UNCINATA

Material y métodos

En tres localidades del limite superior del bosque
subalpino muestreamos plantulas de Pinus unci-
nata, crecidas en pasto abierto y en el interior de
distintas comunidades subarbustivas. En las tres
localidades tomamos muestras correspondientes
a pasto abierto y a la comunidad de Rhododendron
ferrugineum, mientras que las comunidades de
Vaccinium uliginosum y de Dryas octopetala se
muestrearon en dos localidades, y la de Loiseleu-
ria procumbens sélo en una.

En cada localidad se muestrearon cinco pldntulas
de tamafio similar en cada tipo de comunidad
subarbustiva y en pasto abierto, y también toma-
mos muestras de hojarasca, de suelo superficial (0-
5 cm) y de brotes con hojas de cada arbusto. De
cada plantula medimos la altura y el didmetro
basal, y cortamos uno o dos brotes del afio para
analizarlos en el laboratorio: pesamos y medimos
el drea foliar de 20 hojas hidratadas mediante un
escaner, y luego las secamos a 60 °C durante 48 h
y las trituramos con un molino de bolas. Las con-
centraciones y las relaciones isotépicas de Cy N se
analizaron para una submuestra por plantula y
sustrato. La abundancia del is6topo de carbono-
13 (813C) en tejidos vegetales estd directamente re-
lacionada con la conductancia estomatica y con la
tasa fotosintética de la planta, mientras que la del
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isétopo pesado de nitrégeno (d'°N) en planta se
considera una variable integradora de los proce-
sos que intervienen en el ciclo del N (ROBINSON
2001), y depende en parte del tipo e importancia
de las asociaciones micorrizicas (HANDLEY &
SCRIMGEOUR 1997).

A partir de estas medidas obtuvimos los siguien-
tes indices: «esbeltez» de la plantula (altura / dié-
metro basal), drea foliar especifica (SLA, drea
foliar / peso foliar seco, en mm?mg1) y contenido
de materia seca de las hojas (LDMC, peso de hojas
secas / peso de hojas hidratadas, mg-g~!). Tanto
en estos indices como en el muestreo de campo
seguimos protocolos estandarizados (CORNE-
LISSEN et al. 2003).

Comparamos las diferencias en los rasgos fun-
cionales de las pldntulas y hojas procedentes de
las distintas comunidades, tomando las localida-
des como réplicas.

Resultados y discusion

Las plantulas estudiadas presentaron didmetros
similares entre las distintas comunidades, mien-
tras que la altura fue claramente superior en las
que crecian en Rhododendron respecto al resto y,
por consiguiente, éstas fueron mds esbeltas (fig. 8).
Ello puede ser debido a una proteccién fisica
frente al clima ejercida por el arbusto, o a una
mayor competencia por la luz del mismo, que
obligarfa a la plantula a invertir en altura. Un au-
mento de la estatura constituye una estrategia de
las plantas para tener éxito respecto a sus compe-
tidores, de la que cabe esperar un aumento de la
intercepcién de la luz y de la asimilacién de nu-
trientes. En nuestro caso, las plantulas que crecfan
en Rhododendron presentaron un mayor contenido
de N foliar que las que crecian en pasto abierto.

No observamos diferencias en ninguna localidad
en el d13C entre las plantulas creciendo en el pasto
y las que crecfan en los distintos subarbustos, lo
que indicarfa que ni el estrés hidrico ni las pertur-
baciones obligaron a cerrar los estomas de forma
aparente.

En general las plantulas crecidas en subarbustos
presentaron un SLA superior al de las crecidas en
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Figura 8. Caracteristicas de las pldntulas de Pinus uncinata que mostraron diferencias significativas segtin la comunidad donde cre-
cfan: Rf, Rhododendron ferrugineum; Vu, Vaccinium uliginosum; Do, Dryas octopetala; p, pasto. No se muestran los valores correspon-
dientes a la comunidad de Loiseleuria procumbens, por provenir de una sola localidad.

Figure 8. Traits where the Pinus uncinata seedlings showed significant differences, according to the communities they inhabited: Rf,
Rhododendron ferrugineum; Vu, Vaccinium uliginosum; Do, Dryas octopetala; p, grassland. The values corresponding to the Loiseleuria
procumbens community are not shown, since they come from a sole plot.

pasto abierto (excepto las que crecian en Dryas),
sugiriendo una mayor capacidad fotosintética en
aquellas. Sin embargo, a excepcién de la comu-
nidad de Rhododendron, el contenido en N foliar
de las plédntulas de comunidades subarbustivas
nunca fue superior al de las de pasto, e incluso
fue inferior en el caso de Vaccinium. Si se consi-
dera el contenido de N por unidad de superficie
foliar, las plantulas que crecian sobre Vaccinium
o Loiseleuria presentaron valores significativa-
mente inferiores a los que crecian en el pasto. Las
que se hallaban en el resto de sustratos no pre-
sentaron diferencias significativas.

Las distintas plantulas presentaron diferencias en
el d15N de las hojas, 1o que indica diferencias en
las fuentes de N edéfico segtn sustrato. Dado
que la hojarasca de ericdceas presenta valores
muy bajos de d°N, cabria esperar que su mine-
ralizacién y la asimilaciéon de N por las plantulas
de lugar a valores mds bajos en dichas plantulas
que en las que crecian en pasto abierto. Esto sélo
ocurrié con Rhododendron, mientras que en las co-
munidades de Loiseleuria y de Vaccinium no hubo
diferencias claras, o incluso el valor fue mayor.
En el caso de Dryas, una rosécea, los valores fue-
ron ligeramente inferiores; sin embargo, en este
caso podria reflejar una ligera fijacion de N at-
mosferico por parte de este subarbusto.

En resumen, las relaciones de competencia y faci-
litacién entre las plantulas de Pinus uncinata y los
subarbustos son complejas y dependientes del

tipo de subarbusto (MONTANE et al. 2007). Sélo
las plantulas de pino que crecian en Rhododendron
ferrugineum presentaron diferencias claras en un
conjunto de rasgos (mayor esbeltez, mayor SLA,
mayor contenido en N foliar) que indicarfan una
mayor capacidad fotosintética respecto a las plan-
tulas de pasto abierto. En el resto de comunida-
des subarbustivas, s6lo un mayor SLA sugiere
una mayor capacidad fotosintética de las plantu-
las. En ningtin caso se observa que la competen-
cia por los recursos con los subarbustos afecte su
capacidad de asimilacién de carbono.

EXPERIMENTACION CON
PLANTULAS DE PINUS
UNCINATA

Material y métodos

En otofio de 2006 establecimos una parcela expe-
rimental para un seguimiento intensivo. Se halla
situada en las cercanias del Parque Nacional (Se-
rrat de Capifonts, Pallars Sobira), por su mejor
adecuacién a un estudio manipulativo y a las ac-
tividades de seguimiento requeridas. Es un drea
representativa de la zona de la timberline del Par-
que en los aspectos ecolégicos: estd situada a
2400 m de altitud, la temperatura del mes més cé-
lido (julio) es de 11 °C, y alberga una poblacién
discontinua de Pinus uncinata que alterna con
matorral de Rhododendron ferrugineum y con pasto
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silicicola alpino. Ademds, desde hace ya algunos
afos estd equipada con un sistema de sensores y
data-logger que registran temperaturas en distin-
tas posiciones (dentro del bosque, bajo arbustos,
en el pasto, etc.).

Transplantamos 384 pldntulas procedentes de vi-
vero, en bloques de 6 y en un total de 64 micro-
parcelas. La mitad de ellas se dotaron con open top
chambers (OTC) del tipo ITEX, que consiguen una
elevacién de temperatura a nivel del suelo de 1,2-
1,8 °C durante el periodo vegetativo (MARION et
al. 1997). En total, las microparcelas corresponden
a una combinacién factorial de cuatro factores bi-
narios, con cuatro réplicas de cada una. Los fac-
tores o tratamientos consistieron en distinta
situacién respecto al bosque o a los arbustos, o a
manipulaciones ambientales, en concreto:

¢ Posicién en el ecotono (bosque denso vs. por
encima de la timberline)

¢ Disponibilidad de nutrientes (fertilizacién con
NPK: +/-)

e Temperatura (mediante OTC: +/-)

¢ Posicién respecto a Rhododendron (bajo la pro-
teccién/ sin proteccién)

De 2007 a 2009 tomamos datos a finales de ve-
rano de la supervivencia y la fenologia de las
plantulas (longitud y didmetro de los tallos, lon-
gitud de las aciculas, nimero de ramificaciones),
asi como de la incidencia de dafios (herbivo-
rismo, sequia hibernal) de las plantulas. Los
datos se han analizado con un modelo linear
mixto, considerando las microparcelas y la pre-
sencia de arbustos (anidados dentro de las mi-
croparcelas) como factores aleatorios.

Resultados y discusion

Se dio una alta supervivencia (98%) de las plantu-
las, pero se observaron dafios significativos por se-
quia hibernal en sus aciculas, que fueron casi
exclusivos de las situadas en posiciones desprote-
gidas de Rhododendron, y por encima del bosque.
Este fenémeno fue muy destacable en 2007, coin-
cidiendo con un episodio de poca innivacién en
invierno, lo que favoreci6 la abrasién cuticular y
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desecacién hibernal en el ecotono (fig. 9; NINOT et
al. 2008b). Se observo claramente el efecto facilita-
dor en las plantulas protegidas por Rhododendron
respecto a este dafio abidtico (tabla 2).

Como resultado no previsto, cabe destacar la pro-
teccién que Rhododendron ofrecié en 2007 y 2008
a las pldntulas situadas dentro del bosque frente
a la herbivorismo por parte del urogallo (Tetrao
urogallus). Asi, Rhododendron ejerce facilitacion
frente a dafios abidticos y bidticos, lo que puede
explicar el buen estado estructural y el éxito ob-
servado en las plantulas situadas bajo su protec-
cién, tanto dentro del bosque como por encima
de la timberline. Estos efectos facilitativos pueden
tener cierto protagonismo en la densificacién de
la zona superior del bosque corroborada a escala
regional, y en el ascenso de la timberline obser-
vado localmente (BATLLORI 2008, BATLLORI &
GUTIERREZ 2008). Cabe mencionar que, aunque
el dafio por herbivorismo del urogallo tuvo un
efecto muy notable en la localidad estudiada, no
puede extrapolarse como un regulador de la di-
nadmica supraforestal a escala regional.

El incremento experimental de temperatura ejer-
cido por las open top chambers no produjo resulta-
dos visibles en los primeros seguimientos. En
cambio, se observé un efecto acumulativo de la
respuesta, consistente en valores superiores de lon-
gitud y didmetro de tallos, sélo al cabo de tres afios
de crecimiento. La fertilizacién provocé una reac-
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Figura 9. Porcentaje de plantulas con distintas proporciones
de hojas muertas por sequia hibernal en el ecotono de la tim-
berline, de acuerdo con el efecto protector de Rhododendron fe-
rrugineum (n = 96 con proteccién + 96 sin proteccion).

Figure 9. Seedling percentage showing different proportions
of dead leaves due to winter drough in the timberline ecotone,
related to the protective effect of Rhododendron ferrugineum (n =
96 sheltered + 96 unsheltered).
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Factores

2007

2008

2009

con Rhododendron

| dafio hibernal (en el bosque)
sin dafio hibernal (en limite
superior)

| herbivorismo (en el bosque)
1 longitud de los tallos

| ramificacién
| herbivorismo (sélo en bosque
denso)

1 longitud de los tallos
1 longitud de aciculas
| didmetro

dentro del bosque

| herbivorismo (con Rhododendron)

| ramificacién

| longitud de los tallos
| longitud de aciculas
| digmetro

con fertilizacién (NPK)

1 ramificacién (en limite superior)
1 crecimiento proporcional de los
tallos

1 digmetro
| longitud de aciculas

con temperatura (OTC)

| ramificacién (en limite superior)

1 longitud de los tallos

1 digmetro

Tabla 2. Resumen de los efectos estadisticamente significativos en plantulas de Pinus uncinata sometidas a los tratamientos indica-
dos. Los controles negativos (sin Rhododendron, fuera del bosque, etc.) mostraron resultados opuestos, en caso de que los positivos
mostrasen efectos significativos; 1 indica aumento de la variable indicada y | indica disminucién.

Table 2. Summary of the significant effects on the Pinus uncinata seedlings under the treatments indicated. The negative control
plots (without Rhododendron, out of the forest, etc.) gave contrary effects than the treatment plots, when these gave significant res-

ponses; T means an increase in the variables, and | means decrease.

cién clara de las plantulas en el segundo afio des-
pués de su aplicacién, y se manifestaron otras res-
puestas en el dltimo afio. Debe mencionarse que,
asf como el factor temperatura se aplicé todos los
veranos, y pudo producir efectos acumulados, el
fertilizante sélo se aplicé al inicio del experimento,
lo que explicaria que no haya un efecto acumula-
tivo de las respuestas. Por tanto, se observé un
efecto significativo de los cambios ambientales in-
ducidos en el desarrollo de las plantulas durante
el corto periodo de estudio, tanto por el aumento
de temperatura como por la adicién de nutrientes.

Las interacciones positivas entre subarbustos y
plantulas de Pinus uncinata fueron observables en
las dos localidades estudiadas a lo largo del eco-
tono, aunque la facilitacién es muy aparente por
encima del bosque, por el efecto protector de Rho-
dodendron frente al estrés abidtico. Consecuente-
mente, no se observé un cambio claro en la
interaccion entre especies (facilitacién a compe-
tencia o viceversa) a lo largo del ecotono.

CONCLUSIONES

El paisaje subalpino del Parque Nacional de Ai-
gliestortes i Estany de Sant Maurici traduce una
fuerte heterogeneidad ambiental ligada al relieve

y el fuerte impacto dejado por la explotacién
silvo-pastoral tradicional. Asi, después del aban-
dono progresivo de las practicas de explotacién
durante el pasado siglo, la masa forestal ha va-
riado poco tanto en términos globales como a es-
cala local. Las dreas que mostraron cambios son
relativamente pequefias y se hallan bastante dis-
persas. Entre ellas, dominan las que muestran
una dindmica progresiva propiciada por la ve-
cindad de bosques preexistentes, pero se contra-
rrestan parcialmente por fendmenos regresivos
catastréficos. Con todo, la mayor parte del do-
minio potencial de los bosques subalpinos (des-
cartando roquedos, pedrizas, lagos) se prevé
colonizable por el bosque sélo a largo —o muy
largo— plazo. La tendencia actual a la reforesta-
cién no permite una previsiéon de aumento regu-
lar de la superficie forestal, sino que mads bien
sugiere un desarrollo de tipo asintético.

Una buena parte de los bosques de nueva for-
macién muestran diversos aspectos que denotan
inmadurez como sistemas forestales (densidad y
uniformidad de pies arbéreos, sotobosque ma-
yoritariamente poco especifico), incluso teniendo
en cuenta periodos de algunas décadas y el nivel
de complejidad (estructural, floristico) relativa-
mente bajo de los bosques subalpinos de refe-
rencia. Ello refleja la magnitud de las limitaciones
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abidticas y bidticas que condicionan la sucesién
secundaria en la alta montafia, y mantiene un
grado de incertidumbre sobre la culminacién de
dicho proceso a pequefia y media escala.

Las condiciones climéticas y los cambios de uso
del suelo durante el siglo XX han sido favorables
para el establecimiento de Pinus uncinata en la
timberline del Parque, especialmente a partir de
1950. Este aumento de la regeneracién corres-
ponde a procesos de densificacién y no a cambios
en altitud de esta frontera. Sin embargo, se detecta
una disminucién de la regeneracién a partir de
1990, que puede estar relacionada con un au-
mento de la variabilidad climdtica interanual. Los
andlisis correlativos realizados todavia no permi-
ten determinar de forma especifica qué variables
ambientales rigen los procesos de regeneracién y
mortalidad de Pinus uncinata en la timberline. Por
lo tanto, el monitoreo a medio plazo de estas po-
blaciones del ecotono, junto con estudios com-
plementarios de ecofisiologia, son objetivos claves
para precisar esta informacion y para prever di-
ndmicas futuras de la timberline en base a los dis-
tintos escenarios climaticos del IPCC.

Las comunidades subarbustivas constituyen un
hébitat bastante heterogéneo, que suelen incluir
nichos favorables para la germinacién de Pinus
uncinata. Son mds adecuadas para la instalaciéon
de plantulas las de mayor porte, por ejercer una
facilitacién mejor frente a factores ambientales.
Una vez establecidas, las plantulas responden
de forma diversa segin la comunidad subar-
bustiva de acogida. El matorral de Rhododendron
mejora la respuesta de las plantulas en general,
tanto en aspectos biométricos (altura, estructura
foliar) como fisiol6gicos o de proteccion frente a
herbivorismo o dafio abiético. Otras comunida-
des producen efectos contrapuestos (por ejem-
plo, plantulas mds desprotegidas en matorrales
rastreros pero con mayores concentraciones de
N en ciertos casos), y los pastos abiertos son el
hébitat menos favorable.
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Los cambios ambientales y las interacciones entre
subarbustos y plantulas de Pinus uncinata son
factores reguladores importantes de la dindmica
del ecotono «bosque-pastos alpinos» en los Piri-
neos. Siendo la clase regeneradora una fase rela-
tivamente critica para la dindmica de las
poblaciones de Pinus uncinata, las variaciones en
su respuesta a cambios ambientales son determi-
nantes en el avance forestal. El hecho de que la
respuesta de las plantulas sea claramente visible
tras un periodo de observacién corto sugiere que
puede tener efectos multiplicativos, al menos a
escala regional. Un avance cualitativo en este
campo consistiria en poder relacionar dichos
efectos con la variabilidad ambiental del drea de
estudio, para proyectarlos a escala de paisaje.
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