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Resumen: El abeto (Abies alba) presenta su límite suroccidental de distribución mundial en
la vertiente sur de los Pirineos, formando poblaciones muy fragmentadas y en algunos casos
sometidas a procesos de decaimiento relacionados con el cambio climático. Por ambas
razones es necesario conocer mejor los patrones espaciales y temporales de la regeneración de
esta especie abarcando aspectos como la dispersión y producción de semillas y el
establecimiento y supervivencia de plántulas. Para ello se establecieron y describieron dos
parcelas de estudio en los Pirineos aragoneses occidentales, una de ellas situada en un abetal
monoespecífico (Las Eras) y la otra en una formación mixta de abeto con haya (Fagus
sylvatica) (Gamueta). Se colocaron 36 trampas de semillas en cada bosque y se recogieron y
contaron estacionalmente las semillas de abeto caídas durante un periodo de 8 (Las Eras) y 12
años (Gamueta). Además se describió el nicho de regeneración de la especie registrando
información sobre el establecimiento y la mortalidad de plántulas de 1 año en relación a
variables ambientales (radiación, cobertura de sustratos) y variables bióticas (área basal de
abeto y haya). Se usaron métodos de modelización inversa para ajustar curvas de dispersión
de semillas y caracterizar el patrón espacial de caída de semillas. En ambos bosques, la
producción de semillas sufrió importantes fluctuaciones temporales, en parte explicadas por
factores climáticos, y en años de abundante producción de semillas se encontró una aparente
mayor sincronía entre los árboles que en años de baja producción. Estas ideas apoyan el
carácter vecero del abeto. Los patrones espaciales de semillas y plántulas se mostraron
espacialmente desacoplados, demostrando la importancia de los filtros ecológicos que
determinan la germinación y supervivencia de plántulas tras la dispersión de semillas. La
radiación recibida y la disponibilidad hídrica resultaron ser los componentes del nicho de
regeneración más influyentes en el establecimiento de plántulas de abeto.
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Introducción

La composición y estructura de un bosque depende en gran medida de los procesos de

regeneración sexual de los árboles (Clark et al., 1998a). La regeneración de los árboles es el

resultado de una secuencia de procesos demográficos influidos por factores bióticos y

abióticos que actúan a distintas escalas espaciales y temporales (Ribbens et al., 1994). Entre

los procesos que determinan la regeneración exitosa de los árboles y la colonización de

nuevos espacios por nuevos individuos genotípicamente diferentes se encuentran: la

producción y dispersión de semillas, su germinación y el establecimiento de plántulas

(Dovčiak et al., 2003). Las limitaciones que actúan sobre la regeneración pueden ser de varios

tipos: disminución de la cantidad de semillas producidas, restricción del alcance espacial de

dispersión, reducción de  la disponibilidad de micrositios adecuados (nicho de regeneración

sensu Grubb, 1977) para el establecimiento de plántulas, etc. (Fig. 1) (Marañón et al., 2004).

La producción de semillas en árboles es inversamente proporcional a la masa de las semillas y

directamente proporcional al tamaño del árbol (Greene y Johnson, 1994). Sin embargo,

existen otros factores que afectan a la producción de semillas como la cantidad de luz

disponible para la copa o las condiciones climáticas que afectan al crecimiento y la

reproducción (Greene et al., 2002; van Mantgem et al., 2006).

El número de semillas producidas por una población frecuentemente fluctúa de año a año.

Uno de los fenómenos más llamativos relacionados con esta variación es la vecería o

producción de semillas por una población vegetal de manera sincrónica y a intervalos

irregulares (Silvertown, 1980; Herrera et al., 1998; Kelly y Sork, 2002). Las causas

inmediatas y últimas de este fenómeno están relacionadas con la variabilidad ambiental

(climática) o con factores intrínsecos relacionados con la disponibilidad de recursos

(carbohidratos, nutrientes), pero también existen fuerzas selectivas favoreciendo el aumento o

disminución de la variación en la producción de semillas como es el saciado de los

depredadores (Janzen, 1971). Otros estudios indican que un mayor esfuerzo reproductivo es

más eficiente en términos de éxito en cuanto a la polinización o a la producción de semillas

(Kelly, 1994).

El patrón de dispersión de las semillas también influye en la probabilidad del reclutamiento de

nuevas plántulas de árboles. Los procesos espaciales de dispersión de semillas son cruciales

para interpretar la estructura y la dinámica del reclutamiento en los bosques (Nathan y Muller-

Landau, 2000). La dispersión de semillas es entendida como el movimiento de las mismas
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desde la planta madre y los sitios transitorios de deposición hasta que alcanzan su ubicación

espacial final, lo que se denomina sombra de semillas (Martínez y González-Taboada, 2009).

La densidad de las semillas casi invariablemente disminuye según aumenta la distancia al

árbol progenitor (“madre”), de manera que la descendencia se encuentra agrupada cerca del

progenitor y las colas alargadas de dicha distribución son el reflejo de procesos de dispersión

poco frecuentes y que suceden a distancias grandes (Clark et al., 1998b; Stoyan y Wagner,

2001). Por lo tanto, los patrones de dispersión de semillas son un componente crítico en la

variación espacial en el reclutamiento de plántulas de árboles (Ribbens et al., 1994).

Por otro lado, dentro de los hábitats forestales, micrositios como parches de musgo, madera

en descomposición (tocones p. ej.), parches de diferentes hierbas del sotobosque,

microtopografía del suelo y zonas con diferentes características de sombra pueden variar en su

idoneidad para la germinación y supervivencia temprana de plántulas (Dovčiak et al., 2003);

lo que algunos autores han considerado como una ‘limitación de sitio’ en relación al nicho de

regeneración (van Mantgem et al., 2006). El concepto de nicho de regeneración hace

referencia según Grubb (1977) a los requisitos necesarios para alcanzar una alta probabilidad

de éxito en el reemplazo de un individuo maduro por uno nuevo en la siguiente generación. El

nicho de regeneración consta de diferentes componentes. Así, para especies que tienen

elevados requerimientos hídricos, o en ambientes como los mediterráneos donde la sequía es

un fenómeno habitual, la disponibilidad de agua en el suelo es uno de los principales filtros

ecológicos en el reclutamiento de las poblaciones de árboles (Marañón et al., 2004). La luz,

tanto la intensidad como la calidad del espectro, constituye otro factor determinante en la

distribución espacial de plántulas y juveniles en ambientes más mésicos como los bosques

templados. Por otro lado, la interacción con otros organismos también guarda relación con la

distribución espacial de las plántulas. Las interacciones entre las plantas adultas y las semillas

y plántulas que están bajo ellas constituyen un equilibrio complejo entre competencia y

facilitación, en función de factores como el estrés abiótico, presión de depredación, o la

densidad de individuos (Callaway y Walker, 1997). Los depredadores también juegan un

papel en la distribución de plántulas ya que la depredación depende de la densidad de semillas

y plántulas, por lo que podría esperarse que el reclutamiento de individuos se produzca más

exitosamente a una cierta distancia de los árboles progenitores (Janzen, 1970). Por tanto, una

dispersión diferencial o más “dirigida” hacia micrositios específicos puede ser de mayor

importancia cuando la depredación y germinación de las semillas y el crecimiento de
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plántulas depende de la disponibilidad de micrositios adecuados (Nathan y Muller-Landau,

2000).

Figura 1. Principales causas y consecuencias de los procesos involucrados en la regeneración sexual
(producción y dispersión de semillas, germinación, crecimiento y establecimiento de plántulas) en
especies de árboles. Las flechas continuas representan procesos y las cajas redondeadas indican
patrones de dispersión de interés en una determinada etapa, mientras que las flechas y cajas
discontinuas muestran los factores de influencia sobre los procesos. Los procesos y factores
destacados en negrita son el objeto de estudio de este trabajo en el caso del abeto. Modificado a partir
de Nathan y Muller-Landau (2000).

En este trabajo se evaluará la importancia relativa de los procesos de producción y dispersión

de semillas y de establecimiento de plántulas para la regeneración del abeto (Abies alba Mill.,

1768), una de las coníferas (familia Pinaceae) que alcanza mayor tamaño (35-40 m de altura)

y que domina en bosques montanos y subalpinos en la vertiente sur de los Pirineos, donde

alcanza su límite suroccidental de distribución mundial (Fig. 2). Los abetales pirenaicos

forman poblaciones muy fragmentadas debido a su uso histórico (talas, pastoreo) y en algunas

zonas (Navarra, Aragón occidental) están sometidas a procesos de decaimiento (cuyos

síntomas externos son el amarilleamiento de las acículas, la defoliación pronunciada y el

crecimiento reducido) (Camarero et al., 2011). Estos procesos de decaimiento están inducidos

por cambio climático (sequías) y por el manejo tradicional del bosque que condujo a una

selección negativa de individuos mediante la tala de aquellos de mayor talla (Camarero et al.,

3

plántulas depende de la disponibilidad de micrositios adecuados (Nathan y Muller-Landau,

2000).

Figura 1. Principales causas y consecuencias de los procesos involucrados en la regeneración sexual
(producción y dispersión de semillas, germinación, crecimiento y establecimiento de plántulas) en
especies de árboles. Las flechas continuas representan procesos y las cajas redondeadas indican
patrones de dispersión de interés en una determinada etapa, mientras que las flechas y cajas
discontinuas muestran los factores de influencia sobre los procesos. Los procesos y factores
destacados en negrita son el objeto de estudio de este trabajo en el caso del abeto. Modificado a partir
de Nathan y Muller-Landau (2000).

En este trabajo se evaluará la importancia relativa de los procesos de producción y dispersión

de semillas y de establecimiento de plántulas para la regeneración del abeto (Abies alba Mill.,

1768), una de las coníferas (familia Pinaceae) que alcanza mayor tamaño (35-40 m de altura)

y que domina en bosques montanos y subalpinos en la vertiente sur de los Pirineos, donde

alcanza su límite suroccidental de distribución mundial (Fig. 2). Los abetales pirenaicos

forman poblaciones muy fragmentadas debido a su uso histórico (talas, pastoreo) y en algunas

zonas (Navarra, Aragón occidental) están sometidas a procesos de decaimiento (cuyos

síntomas externos son el amarilleamiento de las acículas, la defoliación pronunciada y el

crecimiento reducido) (Camarero et al., 2011). Estos procesos de decaimiento están inducidos

por cambio climático (sequías) y por el manejo tradicional del bosque que condujo a una

selección negativa de individuos mediante la tala de aquellos de mayor talla (Camarero et al.,

3

plántulas depende de la disponibilidad de micrositios adecuados (Nathan y Muller-Landau,

2000).

Figura 1. Principales causas y consecuencias de los procesos involucrados en la regeneración sexual
(producción y dispersión de semillas, germinación, crecimiento y establecimiento de plántulas) en
especies de árboles. Las flechas continuas representan procesos y las cajas redondeadas indican
patrones de dispersión de interés en una determinada etapa, mientras que las flechas y cajas
discontinuas muestran los factores de influencia sobre los procesos. Los procesos y factores
destacados en negrita son el objeto de estudio de este trabajo en el caso del abeto. Modificado a partir
de Nathan y Muller-Landau (2000).

En este trabajo se evaluará la importancia relativa de los procesos de producción y dispersión

de semillas y de establecimiento de plántulas para la regeneración del abeto (Abies alba Mill.,

1768), una de las coníferas (familia Pinaceae) que alcanza mayor tamaño (35-40 m de altura)

y que domina en bosques montanos y subalpinos en la vertiente sur de los Pirineos, donde

alcanza su límite suroccidental de distribución mundial (Fig. 2). Los abetales pirenaicos

forman poblaciones muy fragmentadas debido a su uso histórico (talas, pastoreo) y en algunas

zonas (Navarra, Aragón occidental) están sometidas a procesos de decaimiento (cuyos

síntomas externos son el amarilleamiento de las acículas, la defoliación pronunciada y el

crecimiento reducido) (Camarero et al., 2011). Estos procesos de decaimiento están inducidos

por cambio climático (sequías) y por el manejo tradicional del bosque que condujo a una

selección negativa de individuos mediante la tala de aquellos de mayor talla (Camarero et al.,



4

2011). Cabe destacar que los modelos bioclimáticos predicen una reducción muy significativa

del área de distribución ibérica del abeto para finales del siglo XXI bajo todos los escenarios

de cambio climático previstos (Benito Garzón, 2006; Felicísimo et al., 2011). Estas

predicciones están basadas en modelos de distribución potencial de especies según la relación

estadística entre la distribución actual y variables climáticas o de otros tipos (geológicas,

topográficas) (Benito Garzón, 2006; Felicísimo et al., 2012). Felicísimo et al. (2011)

consideran que la capacidad de mantenimiento y recuperación de la especie es escasa debido a

la reducción paulatina del solapamiento entre el área potencial futura con la distribución

actual prevista, dificultando la posible expansión del abeto. Por tanto, el estudio de los

procesos dispersivos y de regeneración de los abetales pirenaicos resulta crucial a la hora de

evaluar la vulnerabilidad y adaptación al cambio climático de estas poblaciones a través de la

capacidad de colonización de nuevos territorios de ambiente potencialmente favorable para su

desarrollo, así como para evaluar su mantenimiento en los abetales actuales.

Objetivos e hipótesis

El propósito de este trabajo fue el estudio de las dinámicas de la producción y dispersión de

semillas y de regeneración del abeto en dos bosques situados en el piso montano de los

Pirineos aragoneses occidentales. Este estudio pretende así proporcionar información básica,

actualmente ausente para la zona y especie de estudio, referente a la producción y dispersión

de semillas y a la regeneración del abeto que pueda integrarse en los modelos de distribución

potencial de la especie en función del clima para mejorar las predicciones derivadas. Se

pretende así aportar una dimensión temporal y datos fundamentales de la regeneración del

abeto en función de procesos que pueden actuar a pequeñas escalas espaciales (nicho de

regeneración) y temporales (décadas). Se considera que el conocimiento del los principales

factores limitantes de la regeneración de la especie es fundamental a la hora de desarrollar

planes de gestión adaptativa y conservación para la especie.

El objetivo principal se ha centrado en los procesos de producción y dispersión de semillas y

de establecimiento de plántulas, para los que (i) se caracterizaron los patrones espaciales de

dispersión, (ii) se crearon modelos de dispersión de semillas ajustados a los datos observados,

(iii) se analizaron los patrones temporales de producción y (iv) se relacionaron los patrones

espaciales de establecimiento y mortalidad de plántulas con variables ambientales (radiación,

cobertura de sustratos) y bióticas (producción de semillas, área basal de abetos y hayas) lo que

permitió la descripción de algunos aspectos importantes del nicho de regeneración del abeto.
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De este modo, se evaluaron las siguientes predicciones: a) la distribución de las plántulas de

abeto estará influida por la abundancia de semillas depositadas sobre el suelo; y b) la

supervivencia de las plántulas será mayor en zonas de menor cobertura arbórea dado que

ambientes demasiado sombríos pueden impedir el desarrollo y supervivencia de las plántulas.

Finalmente, se intentó determinar si la variabilidad inter-anual de producción de semillas

respondía a las condiciones climáticas regionales, lo que permitiría evaluar si los procesos de

vecería de las poblaciones de abeto pirenaicas estudiadas, tan meridionales en un contexto

europeo, responden al cambio climático actual.

Material y métodos

Especie y área de estudio

El estudio se enmarca en la parte superior del valle de Ansó (Parque Natural de los Valles

Occidentales, sector occidental de los Pirineos aragoneses, Huesca, España) (Tabla 1, Fig. 3),

donde es posible encontrar abetales puros o mixtos en los que el abeto coexiste con el haya

(Fagus sylvatica L., 1753) o el pino silvestre (Pinus sylvestris L., 1753). Como especies

arbóreas secundarias suelen aparecer serbales (Sorbus aucuparia L. 1753, S. aria (L.) Crantz,

1763) y abedules (Betula sp L., 1753). El abeto es una especie monoica, anemócora

(dispersión de semillas por el viento), tolerante a la sombra y con preferencia por suelos

frescos y profundos (Blanco et al., 1997). Las piñas maduran a partir de septiembre y octubre

y se producen, maduran y se desintegran en el tercio superior de la copa lo que da lugar al

desprendimiento de brácteas de la piña y a la liberación de las semillas aladas que caen al

suelo desde septiembre hasta la primavera posterior (abril, mayo) mediante un vuelo rotatorio.

Las semillas del abeto requieren de condiciones frías, húmedas y umbrías para germinar (Ruiz

de la Torre, 2006; Wolf, 2009). El abeto se considera “cadañego” (fructificación durante

todos los años), aunque varía de unos años a otros la cantidad de semilla (Ruiz de la Torre,

2006).

Se estudiaron dos localidades diferentes, los bosques de Gamueta y Las Eras (Tabla 1, Figs. 2

y 3). El bosque de Gamueta es una formación madura y mixta de abeto y haya (la edad media

de los abetos es de 176 años según testigos radiales de madera tomados de los árboles más

grandes) y en Las Eras se estudió un abetal joven (edad media de 60 años) y puro que forma

una masa forestal más densa que en Gamueta.
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Tabla 1. Características de los sitios y árboles de Abies alba estudiados. Se muestran las medias ±
desviación estándar.

Localidad
Característica Gamueta Las Eras
Latitud (N) 42º 53’ 55’’ 42º 52’ 40’’

Longitud (W) 0º 47’ 59’’ 0º 48’ 18’’
Altitud (m) 1395-1415 1320-1350

Pendiente (º) 23 15
Orientación N NW-N

Área basal total (m2 ha-1) 54,611 42,04
Densidad (ind ha-1) 333,33 855,56

Diámetro medido a 1,3 m (cm) 35,73 ± 28,93 22,7 ± 10,62
Altura (m) 18,08 ± 13,18 13,13 ± 4,95

Apertura del dosel (%) 5,97 ± 0,16 7,40 ± 0,34
1 El área basal de Fagus sylvatica en esta parcela es de 6.12 m2 ha-1.

Figura 2. Aspecto externo (Las Eras, arriba a la izquierda) e interno (arriba a la derecha, Las Eras
también) de las formaciones de abetales predominantes en la zona de estudio. Aspectos de los métodos
de estudio como la disposición de las trampas fijas de recolección de semillas en Gamueta (abajo a la
izquierda) e imágenes de las plántulas de abeto (abajo a la derecha) de un año de edad (flechas negras,
nótese la presencia de acículas cotiledonares) y de varios años (flechas rojas).
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nótese la presencia de acículas cotiledonares) y de varios años (flechas rojas).
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Todo el valle alto del río Veral posee una elevada pluviosidad, muy bien distribuida a lo largo

del año, siendo además los bancos de niebla y las nevadas invernales frecuentes. Según datos

climáticos extraídos de la estación meteorológica situada en el refugio de Linza (42º 53’ 55”

N, 0º 47’ 58” W, 1.340 m), e interpolados con datos de la estaciones cercanas (Fig. 3) de

Isaba (42º 51’ 52” N, 0º 55’ 24” W, 843 m) y Urzainqui (42º 49’ 53” N, 0º 56’ 48” W, 722 m)

para el periodo 2001-2012 la temperatura media fue 8,5 ºC siendo diciembre (temperatura

media = 1,9 ºC) y agosto (temperatura media = 15,8 ºC) los meses más frío y cálido,

respectivamente. La precipitación anual media fue de 1.843 mm siendo julio y agosto los

meses más secos. El suelo puede estar cubierto por nieve durante 3-5 meses al año desde

noviembre hasta marzo. El carácter básico del sustrato, asentado sobre margas y calizas, se ve

acentuado por la elevada pluviometría.

Figura 3. Localización de las parcelas de muestreo (círculos) y de los observatorios
meteorológicos utilizados (estrellas). Se muestra la distribución europea de A. alba (esquina
superior izquierda; EUFORGEN, 2009) y la ubicación de los valles de Roncal (río Esca,
Navarra) y de Ansó (río Veral, Huesca) en el conjunto de los Pirineos (esquina inferior
derecha).
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Distribución espacial de abetos adultos y de la deposición de semillas

Se establecieron dos parcelas cuadradas, una situada en cada bosque, de 30 m x 30 m (900

m2). La parcela de Gamueta fue establecida en otoño de 2001, mientras que la de Las Eras se

estableció en otoño de 2005, los últimos datos para ambas parcelas se recogieron en el otoño

de 2012, por lo que al final del estudio se contaron con series de datos de doce y ocho años,

respectivamente. Se tomó la ubicación dentro de la parcela (coordenadas cartesianas x, y) de

todos los árboles adultos (individuos de más de 1,30 m de altura) usando cintas métricas y

delimitando sub-parcelas de 5 m x 5 m. Se midió el diámetro a la altura del pecho (dbh) de

todos los árboles adultos, tanto dentro de la parcela como en una zona tampón de 10 m

alrededor de la misma (Fig. 4). Esta zona tampón se estableció para tratar de corregir o

mitigar el efecto borde. Con estos datos se calculó la densidad de individuos y el área basal de

la masa arbórea (Tabla 1). Los árboles reproductores potenciales se estimaron mediante la

observación de la presencia de piñas o raquis en el tercio superior de la copa en septiembre

durante todos los años de estudio.
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Figura 4. Disposición regular de las trampas fijas de semillas (cuadrados grises) y de los ejemplares
adultos de A.alba en las parcelas (puntos negros); el tamaño del punto es proporcional al diámetro a
1,3 m de cada individuo. Se muestra la rejilla regular de 5 m x 5 m usada para disponer las trampas.

Al comienzo de los periodos de estudio se colocaron 36 trampas fijas de semillas en cada

parcela siguiendo una cuadrícula regular con una distancia de 5 m entre ellas para evaluar la

variabilidad en la caída de semillas (Fig. 4). Las trampas consistieron en recipientes
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cilíndricos de 0,135 m de diámetro (área = 0,01431 m2) revestidos con bolsas de malla fina

(malla de 2 mm) y colocados a 0,5 m de altura sobre el suelo. La relación área total de

trampas (0,5153 m2) frente al área de la parcela (900 m2) es de 0,00057. Durante la estación

de dispersión se recolectaron y contabilizaron las semillas recogidas en las trampas,

diferenciando entre aquellas caídas en otoño (septiembre-noviembre), cuando se produce la

caída principal de semillas, y en invierno-primavera (diciembre-mayo), cuando se produce un

pico secundario de deposición de semillas. La densidad de semillas por unidad de superficie

(m2) fue entonces calculada a escalas anual y estacional considerando la suma de semillas

recogidas en cada trampa.

Patrones temporales en la producción de semillas

La variabilidad interanual en la producción de semillas fue valorada con el coeficiente de

variación de las medias poblacionales anuales (CV temporal) (como en Kelly, 1994; Herrera

et al., 1998; Koening et al., 2003). Una aproximación a la sincronía espacial en la producción

de semillas, elemento característico de los fenómenos de vecería, se realizó a través del

coeficiente de variación entre trampas de los datos anuales de semillas (CV espacial), de

modo que valores bajos de CV indican menor variabilidad espacial entre trampas y, por tanto,

una mayor homogeneidad en la producción dentro de cada parcela (Houle, 1999). Los valores

de CV espacial fueron correlacionados (coeficiente de Pearson) con la densidad de semillas

media para cada año de estudio para comprobar si se produjo una dispersión espacialmente

más homogénea en años de alta producción de semillas. Debe considerarse que las unidades

de muestreo (trampas) no se corresponden con los árboles reproductores por lo que parte de la

variabilidad en la producción de semillas entre individuos puede no detectarse plenamente ya

que el proceso de dispersión puede homogeneizar la variación espacial de la producción de

semillas entre individuos estimada por las trampas.

La relación de la producción de semillas entre años consecutivos se evaluó mediante el

coeficiente de correlación no paramétrico de Spearman cuya significación fue calculada

teniendo en cuenta la posible existencia de autocorrelación espacial de los datos. Para ello se

empleó el método de Dutilleul (1993), que consiste en estimar la reducción en el tamaño

muestral causada por la autocorrelación espacial en la distribución de semillas, con el fin de

obtener un tamaño de muestra efectivo que permite ajustar los grados de libertad de la

correlación y, por consiguiente, su nivel de significación (P’).
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Para determinar si la producción de semillas estaba controlada por la variabilidad climática

inter-anual la cantidad de semillas recogidas se comparó con datos climáticos mensuales y

estacionales (DEF, invierno; MAM, primavera; JJA, verano; SON, otoño) de temperatura

(medias) y precipitaciones (sumas) mediante coeficientes de correlación de Pearson.

Patrones espaciales en la dispersión de semillas

El análisis de la estructura espacial de los datos de semillas y plántulas se efectuó con

correlogramas espaciales basados en el coeficiente I de Moran, que determina la existencia de

autocorrelación espacial en la variable analizada para distintas clases de distancia. Dicho

coeficiente es análogo al coeficiente de Pearson y suele oscilar entre -1 y +1 correspondiendo

a valores elevados de autocorrelación espacial negativa y positiva, respectivamente (el valor

de I = 0 indicaría la ausencia de autocorrelación espacial). Se consideraron intervalos de

distancia de 5 m (separación entre trampas), obteniendo así siete clases de distancia (Legendre

y Legendre, 1998). Se usaron los datos de densidad de semillas para las trampas regularmente

espaciadas y, en el caso de las plántulas, se calculó su densidad para cada cuadrado de 5 m x 5

m. Se obtuvo la significación de cada coeficiente y la significación global del correlograma

(P’) aplicando la corrección de Bonferroni, por la cual se ajusta el nivel de probabilidad al que

se consideran resultados significativos dividiendo el nivel de probabilidad considerado (P =

0.05 habitualmente) por el número de clases de distancia k de manera que P’ = P/k,

considerándose el correlograma significativo cuando P’ ≤ 0,007.

Elaboración de los modelos de dispersión de semillas

Los modelos de dispersión se elaboraron mediante una adaptación del método de

modelización inversa propuesto por Ribbens et al. (1994), con las variaciones introducidas

por Martínez y González-Taboada (2009), empleando semillas y trampas de semillas en lugar

de plántulas. La modelización inversa consiste en métodos de máxima verosimilitud

empleados para estimar los parámetros de una función de dispersión sin necesidad de conocer

la fuente exacta de cada semilla. Estos métodos asumen que la contribución de cada árbol

adulto a la lluvia de semillas en un punto dado depende sólo de la fecundidad del árbol y de

su distancia a dicho punto (Ribbens et al., 1994; Uriarte et al., 2005; Canham y Uriarte,

2006). Así, la densidad de semillas esperada ( ̂ , ) en una trampa i fue la suma de las

contribuciones de cada árbol j dentro de la zona comprendida por la parcela y su área tampón.

Cada contribución individual se obtuvo del producto de fecundidad del árbol por la
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probabilidad de que una semilla sea dispersada la distancia que separa al árbol de la trampa

(xi,j), dado por el “kernel” de dispersión:

̂ , = ∑ , , (1)

donde Ai es el área de cada trampa i (en m2), Pj es el número de semillas producido por un

árbol j por m2 (componente de fecundidad), y F (xi,j) es el “kernel” de dispersión.

El componente de fecundidad (Pj) se construyó relacionando la producción de semillas al

tamaño del árbol a través de su dbh (wj), de manera similar a lo generalmente empleado en

especies arbóreas forestales (Ribbens et al., 1994; Greene y Johnson, 1994; Clark et al.,

1998a). Esta relación se expresó mediante una función alométrica:

= exp + + ln (2)

En esta ecuación αt es el parámetro de fecundidad, γ es el exponente alométrico de

fecundidad, y β es una medida de las desviaciones aleatorias individuales de la tendencia

general en la producción de semillas.

Al igual que en numerosos estudios, se consideró la dispersión como un proceso isotrópico (p.

ej. Clark et al., 1998a, 2004; Uriarte et al., 2005; Canham y Uriarte, 2006; Martínez y

González-Taboada, 2009). La curva o “kernel” de dispersión es una función de probabilidad

de densidad de deposición de semillas por unidad de área en función de la distancia al árbol

(Nathan y Muller-Landau, 2000). El “kernel” de dispersión empleado fue de tipo exponencial,

concretamente una distribución log-normal, al ser considerada adecuado para modelar la

dispersión de semillas de especies anemócoras (Greene y Johnson, 1989; Stoyan y Wagner,

2001; Greene et al., 2004). Esta distribución está definida por los parámetros de forma (St) y

escala (Lt), en función de la distancia al árbol (xi,j):

, , , = {(2 ) , } exp − ln( / ) (2 ) (3)

Las densidades de semillas recogidas durante cada estación se sumaron para obtener la

densidad acumulada en un año t. Se consideró que la densidad esperada de semillas para cada

trampa i sigue una distribución de Poisson (como en Ribbens et al., 1994 o Greene et al.,

2004).
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Se consideraron tres modelos diferentes para cada zona de estudio en función de si los

parámetros fueron constantes o se permitió su variación entre años, y así evaluar los cambios

temporales de los componentes del modelo. (1) Un modelo que permite la variación entre

años del parámetro de fecundidad (αt), para evaluar los cambios temporales en la fecundidad,

y de la forma de la función “kernel” (St, Lt); (2) un modelo como en el que, como en el caso

anterior, se permite la variación de αt entre años pero por el contrario la forma del “kernel” es

la misma cada año (S, L); (3) una versión simplificada que ajusta el modelo a las cantidades

totales de las semillas dispersadas (suma acumulativa entre años), de manera que presenta

parámetros de fecundidad (α) y de forma de la función “kernel” (S, L) constantes. En los tres

casos se mantuvo invariable el exponente alométrico de la fecundidad (γ). Las distancias

medias de dispersión (d) se calcularon mediante integración de Monte Carlo, incorporando la

incertidumbre estimada en los parámetros del “kernel”.

La bondad del ajuste de los modelos se estimó por medio de correlaciones de Pearson entre

las densidades de semillas observadas y predichas en cada trampa (Sagnard et al., 2007;

Martínez y González-Taboada, 2009). Los distintos modelos fueron comparados entre sí

mediante el criterio de información de devianza (DIC), que es un análogo bayesiano al criterio

de información de Akaike (AIC) (Spielgelhalter et al., 2002). Se trata de una suma ponderada

entre un primer término que representa una medida del ajuste del modelo y un parámetro de

penalización para evitar cualquier sesgo hacia el sobreajuste de los modelos:

DIC = + = + ( − ( )) (4)

donde Dmean es la devianza media del modelo y pD es el número de parámetros efectivos,

estimado a través de la diferencia entre la devianza media y la devianza estimada para los

valores medios de los parámetros (D(θmean)). Un menor valor de DIC indica que el modelo

proporciona una explicación más parsimoniosa o sencilla de los datos.

Establecimiento y mortalidad de plántulas

Por otro lado, para evaluar los cambios en el tiempo del establecimiento de plántulas se

contabilizó para la mayor parte de los años la cantidad de plántulas de uno y dos años de edad

en cuatro cuadrados de 25 cm x 25 cm situados alrededor de cada trampa de semillas (0,25 m2

por trampa), es decir, considerando el 1% del tamaño total de las parcelas. Este seguimiento

fue distinto en el año 2001, en el que se marcaron y siguieron todas las plántulas de un año de

la parcela de Gamueta. Estos datos se emplearon para calcular la densidad de plántulas,
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considerando la suma de plántulas por trampa en el primer caso, y la suma de las mismas en

la parcela en el segundo caso. Estos datos fueron relacionados con los números de semillas

recogidas durante el otoño e invierno previos, mediante coeficientes de correlación de

Spearman cuya significación fue corregida por la presencia de autocorrelación espacial, para

establecer la existencia o no de limitación de la germinación por parte de la producción y

dispersión de semillas.

Se estimó la tasa de mortalidad (m) de las plántulas mediante la fórmula propuesta por Sheil

et al. (1995): = 1 − ( / ) / , (5)

donde N0 y Nt son las plántulas vivas detectadas al comienzo y al final del intervalo de

muestreo, respectivamente y t es la duración del intervalo en años. La tasa de mortalidad se

calculó para dos escalas temporales distintas siempre y cuando N0 ≥ 10 plántulas. Por una

parte, se contemplaron las plántulas de un año de edad que al año siguiente sobrevivieron

como plántulas de dos años para los datos de años consecutivos, es decir, t = 1 año. Por otro

lado, algunos años los recuentos de plántulas se realizaron tanto a finales de primavera o

comienzos de verano (mayo-junio) como al término del período de germinación  y

crecimiento de las plántulas (septiembre-octubre) – 2004 y 2005 para Gamueta y 2005 para

Las Eras –, por lo que se estimó una tasa de mortalidad intra-anual para las dos clases de edad

considerando la duración de los intervalos entre muestreos. El intervalo medio entre estos

muestreos fue de 113 días, o sea 0,31 años.

Caracterización del nicho de regeneración

Para caracterizar el nicho de regeneración del abeto a nivel de escalas espaciales pequeñas

(micrositio) se describieron y cuantificaron una serie de variables ambientales (sustrato,

radiación) y de variables referidas a la estructura del bosque (área basal, densidad, apertura

del dosel). En primer lugar se realizó un muestreo intensivo de la parcela de Gamueta el año

de su establecimiento con el objetivo de describir el nicho de regeneración del abeto en un

bosque mixto. Se registró en una malla regular en cuadrículas de 1 m2 a lo largo de toda la

parcela información referente a las siguientes variables: coberturas de distintos tipos de

sustrato (roca, gravas, suelo desnudo, madera, ramas, acículas de abeto, hojarasca de haya y

musgo) y se obtuvo la densidad y área basal de haya. También fue estimada la radiación

recibida a 1 m de altura con la ayuda de un densitómetro (Stumpf, 2008), permitiendo
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establecer la importancia relativa de esta variable frente al resto de las consideradas. Esta

medida se realizó a mediodía de un día nublado de comienzos del otoño, cuando las hayas aun

conservaban las hojas.

Las variables obtenidas se normalizaron usando transformaciones angulares y logarítmicas

para porcentajes de cobertura y conteos, respectivamente. La relación entre la densidad de

plántulas y las variables obtenidas a nivel de micrositio se analizó con un modelo de regresión

de Poisson (función de enlace logarítmica) (McCullagh y Nelder, 1989). Se realizaron tests de

Spearman entre pares de variables para evitar incluir en el modelo combinaciones de variables

altamente correlacionadas (P < 0,01) y así impedir redundancia de información. El mejor

modelo fue elaborado incluyendo únicamente los términos significativos. La significación de

cada término se obtuvo siguiendo un análisis de las tablas de devianza, en el que se evalúa si

la reducción de devianza entre el modelo nulo y el que incluye el término en cuestión es

significativa mediante pruebas de χ2, es decir, si está justificada o no la inclusión de ese

término en el modelo (McCullagh y Nelder, 1989).

De manera alternativa, se registró el grado de apertura del dosel en los dos bosques estudiados

como medida de la radiación recibida por las plántulas. La apertura del dosel es la fracción de

cielo que, en promedio, se puede ver a través de la corona de un árbol individual, y da una

idea del factor de atenuación de la luz bajo la cubierta arbórea (Boivin et al., 2011; Ameztegui

et al., 2012). Para ello se tomaron fotos hemisféricas en la ubicación de cada trampa de

semillas, a una altura de 1,3 m y con una cámara digital (Nikon Coolpix 900) a la que se

acopló un objetivo de ojo de pez de 180º de ángulo de visión. Al tomar cada fotografía se

marcó el norte magnético para determinar la orientación de las imágenes. Las fotografías se

tomaron en junio de 2008 siempre en días nublados con condiciones de luz homogénea. El

método empleado para la determinación de la apertura del dosel es el descrito por Canham et

al. (1999). Las imágenes fueron transformadas de acuerdo a un umbral definido, de modo que

todos los elementos sombreados (troncos, ramas y hojas) se establecieron en negro y el fondo

en blanco. La apertura del dosel se determinó como la relación (%) de la superficie ocupada

por píxeles blancos (superficie de cielo visible a través del dosel) respecto a la superficie total

de la silueta proyectada por el dosel. Las imágenes fueron procesadas con el software GLA

2.0 (Frazer et al., 1999). Se emplearon correlaciones de Spearman, cuyo nivel de significación

fue corregido mediante el método de Dutilleul (1993) antes explicado, para analizar la
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relación entre el grado de apertura del dosel respecto a la densidad de plántulas y la

mortalidad de las mismas.

Resultados

Patrones espaciales y temporales de producción de semillas

La producción anual de semillas en el abetal puro de Las Eras fue muy superior a la del

bosque mixto de Gamueta (Tabla 2, Fig. 5), con densidades medias de 262,23 ± 67,43 y

71,32 ± 10,28 semillas m-2, respectivamente. Esta variable mostró estructura espacial para

algunos de los años analizados, tanto en Gamueta como en Las Eras, observándose

autocorrelación espacial significativa y positiva a distancias cortas (0-10 m) y negativa a

distancias largas (20-30 m). Es decir, dicha estructura indicaría similares cantidades de

semillas recogidas en trampas vecinas, en promedio situadas hasta 10 m aparte. Cabe destacar

que la asociación positiva a corta distancia observada aparece frecuentemente en los años de

elevada producción de semillas (p. ej. 2009-2010 en Gamueta y 2011-2012 en Las Eras) y

baja variabilidad espacial entre trampas (valores bajos de CV).

Tabla 2. Patrones espaciotemporales de producción de semillas de abeto recogidas en otoño e
invierno-primavera en los bosques de Gamueta y Las Eras. Se muestra la densidad media de semillas
recogidas así como el coeficiente de variación espacial (CV) entre trampas. Se indica la presencia y
tipo de autocorrelación espacial significativa en la producción de semillas según correlogramas
espaciales del índice I de Moran. La clase de distancia de autocorrelación espacial máxima se muestra
entre paréntesis.

Años Gamueta Las Eras
Media ± SE

(semillas m-2)
CV (%) Autocorrelación

espacial
significativa global
(clase de distancia)

Media ± SE
(semillas m-2)

CV
(%)

Autocorrelación
espacial

significativa global
(clase de distancia)

2001-2002 114,50 ± 14,50 76,00 no −−− −−− −−−
2002-2003 65,98 ± 11,79 107,21 negativa (25-30 m) −−− −−− −−−
2003-2004 104,79 ± 15,62 93,55 no −−− −−− −−−
2004-2005 32,99 ± 7,61 138,50 no −−− −−− −−−
2005-2006 67,92 ± 10,95 97,76 no 9,70 ± 4,08 252,53 no
2006-2007 67,92 ± 10,59 94,58 no 300,79 ± 26,08 52,03 no
2007-2008 40,75 ± 10,18 172,75 no 178,54 ± 21,09 70,90 positiva (0-5 m)
2008-20091 15,52 ± 4,91 190,74 no 17,46 ± 6,45 222,68 no
2009-20101 130,02 ± 19,31 89,13 positiva (5-10 m) 448,28 ± 39,20 52,47 negativa (20-25 m)
2010-2011 83,45 ± 13,00 93,48 no 504,56 ± 44,63 53,07 negativa (20-25 m)
2011-2012 104,79 ± 10,60 60,68 negativa (25-30 m) 490,98 ± 30,80 37,64 positiva (5-10 m)
2012-20131 27,17 ± 16,06 354,59 no 147,49 ± 20,60 83,80 no

1 Sólo hay datos de semillas para la temporada de otoño.
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La producción de semillas se mostró como un proceso variable a lo largo del tiempo en los

dos abetales estudiados (Fig. 5), siendo los valores del CV temporal relativamente bajos, y

menores en Gamueta (CV = 54,16%) que en Las Eras (CV = 72,73%). Se encontró una

relación negativa estadísticamente significativa entre la producción de semillas y su

heterogeneidad espacial entre trampas en las dos localizaciones (CV espacial) (Gamuenta, r =

-0,70, P = 0,012; Las Eras, r = -0,83, P’ = 0,010). Además, la producción de semillas en

2009-2010 estuvo significativamente correlacionada con la del año siguiente en ambas

localidades (Gamueta, r = 0,45, P’ = 0,008; Las Eras, r = 0,47, P’ = 0,016), indicando la

presencia de autocorrelación temporal positiva en la producción de semillas.
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Figura 5. Densidad media de semillas por trampa para Gamueta (barras blancas) y Las Eras (barras
grises). La parte lisa de las barras se corresponde con las semillas recogidas durante la primera parte
de la estación reproductiva (otoño) y la parte rayada representa las semillas registradas en la segunda
parte (invierno-primavera). Nótese la diferencia de escala del eje de densidad de semillas, en la parte
izquierda del gráfico, entre Gamueta (GA) y Las Eras (LE). La línea negra muestra la temperatura
media registrada en el mes de marzo. Además, sobre el gráfico se presentan esquemas de las parcelas,
para años representativos, en las que los puntos corresponden a las trampas y su tamaño es
proporcional a la cantidad de semillas que se han recogido en la localidad y el periodo indicados.
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Modelos de dispersión de semillas

El criterio de información de devianza (DIC) permitió seleccionar en ambos bosques el

modelo simplificado con parámetros constantes en el tiempo frente al complejo en el que

variaron anualmente los parámetros fecundidad y forma del “kernel”, como consecuencia de

la sobreparametrización de este último (Tabla 3). Tanto en Gamueta como en Las Eras, el

modelo con peor ajuste fue aquel que permitió la variación de la fecundidad entre años pero

manteniendo la forma del “kernel” constante (ver Anexo 1). Los otros dos modelos

presentaron un valor del coeficiente r superior a 0,50 en los dos casos.

El modelo ajustado para los datos de Gamueta predijo una distancia media de dispersión (d)

mayor que la predicción del modelo de Las Eras (Tabla 3). La curva de dispersión difirió

entre las dos zonas de estudio, ya que valores mayores de los parámetros S y L determinaron

que en Gamueta la probabilidad de densidad alta de semillas a mayores distancias

(importancia de la cola de la distribución) fuese superior que en Las Eras (Tabla 3, Fig. 6). El

factor alométrico (γ) positivo encontrado en las dos parcelas indicó una mayor importancia

relativa de los individuos más grandes en la producción total de semillas de cada bosque,

siendo este menor en Gamueta.

Tabla 3. Parámetros estimados para las funciones de dispersión ajustadas las densidades de semillas
de abeto para cada sitio de estudio durante los periodos 2001-2011 (Gamueta) y 2005-2011 (Las Eras).

Parámetros Gamueta Las Eras
α 4,76 (-3,66; 9,27) 2,12 (0,92; 5,77)
β 0,17 (0,13; 0,21) 0,11 (0,09; 0,14)
γ 1,30 (0,12; 3,32) 2,15 (1,01; 2,52)
L 12,95 (7,32; 26,20) 8,58 (6,38; 12,58)
S 1,0163 (0,5886; 1,2888) 0,5174 (0,3487; 0,7433)
r 0,53 (0,47; 0,58) 0,53 (0,42; 0,60)
Dmean 205,2 263,1
D(θmean) 208 256,8
pD -2,8 6,3
DIC 202,4 269,5
d (m) 21,55 (8,94; 58,17) 9,89 (7,97; 16,98)

Para cada parámetro se presenta el valor medio junto con los intervalos de confianza del 90% (entre
paréntesis): α es el parámetro de fecundidad, β es la varianza de las variaciones individuales del nivel
de fecundidad, γ es el exponente alométrico de fecundidad. S y L son los parámetros de la forma y la
escala de las funciones “kernel”. r es el coeficiente de Pearson obtenido de la correlación entre los
valores de densidad de semilla observados y predichos. La devianza media (Dmean), la devianza de la
media de los parámetros (D (θmean)), el número efectivo de parámetros (pD), y el criterio de
información de devianza (DIC) se emplearon en el proceso de selección de modelos. d indica el
desplazamiento o dispersión media estimada de las semillas. Únicamente se muestra el mejor modelo
para cada parcela.
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Figura 6. Curvas de dispersión (número de semillas por m2) de A. alba estimadas (en negro)
correspondientes al mejor modelo para cada parcela de estudio. Estas curvas fueron ajustadas
a la sombras de semillas acumuladas para los periodos 2001-2011 en Gamueta (izquierda) y
2005-2011 en Las Eras (derecha). La incertidumbre de los parámetros de la función “kernel”
estimados se ha proyectado para determinar los intervalos de confianza (líneas grises).

Nicho de regeneración

No se han encontrado correlaciones significativas entre los datos de densidad de semillas y los

de plántulas del año posterior en ninguno de los dos bosques estudiados (Tabla 4). No

obstante, en Gamueta las plántulas más jóvenes del año 2005 muestran una correlación

marginalmente significativa (P’ < 0,1) con las semillas de la temporada de dispersión previa

(2004-2005). Este periodo se trata de un año de producción de semillas relativamente baja y

precipitaciones de invierno por encima de la media del periodo de estudio (Figs. 5 y 7).

Las tasas de mortalidad halladas fueron mayores en Gamueta, con valores de 58,33% (2003-

2004) y 68,18% (2004-2005), que en Las Eras, que presentó tasas de 45,03% (2005-2006) y

34,37% (2011-2012). El recuento de plántulas de tres años en 2012 en el abetal de Las Eras

permitió además el cálculo de la mortalidad de plántulas de dos años en el período 2011-2012,

que resultó en un valor medio de 31,11%. Las tasas de mortalidad calculada considerando

sólo el periodo estival siguen el mismo patrón que en el caso anterior siendo mayores en

Gamueta (92,01% y 51,38% para plántulas de uno y dos años, respectivamente) que en Las

Eras (62,97% y 31,94% para plántulas de uno y dos años, respectivamente).
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Tabla 4. Estadísticos referidos a la densidad de plántulas observadas en torno a las trampas de
semillas para las clases de edad de uno y dos años. Se muestra el coeficiente de correlación de
Spearman comparando la densidad de plántulas respecto a la de semillas de ese año (plántulas de un
año) o del año previo (plántulas de dos años). El valor de significación del coeficiente (P’) ha sido
corregido por la presencia de autocorrelación espacial.

Plántulas de 1 año
Año Gamueta Las Eras

Media ± SE
(plántulas m-2)

CV
(%)

Correlación
semillas-

plántulas (P’)

Media ± SE
(plántulas m-2)

CV
(%)

Coeficiente de
semillas-

plántulas (P’)
2001 0,141 − − − − −
2002 0,44 ± 0,01 58,47 0,02 (0,63) − − −
2003 3,11 ± 0,17 134,36 -0,08 (0,35) − − −
2004 4,22 ± 0,24 139,50 -0,05 (0,57) − − −
2005 1,00 ± 0,10 241,42 0,26 (0,06) 50,89 ± 1,80 84,74 −
2006 − − − − − −
2008 1,33 ± 0,10 175,66 0,04 (0,14) 1,33 ± 0,10 177,37 0,16 (0,27)
2011 0,67 ± 0,06 226,78 0,21 (0,757) 4,56 ± 0,23 123,23 0,04 (0,31)
2012 0,11 ± 0,03 600,00 0,53 (0,59) 3,78 ± 0,21 134,63 -0,27 (0,11)
Plántulas de 2 años
2001 − − − − − −
2002 − − − − − −
2003 3,33 ± 0,19 139,06 -0,17 (0,21) − − −
2004 4,56 ± 0,21 111,37 0,02 (0,74) − − −
2005 1,00 ± 0,10 241,42 -0,02 (0,55) 5,22 ± 0,27 124,30 −
2006 − − − 50,89 ± 1,80 84,74 −
2008 1,78 ± 0,14 189,74 0,17 (0,57) 2,11 ± 0,15 174,21 -0,12 (0,67)
2011 0,44 ± 0,07 358,57 0,06 (0,54) 5,11 ± 0,35 164,13 -0,13 (0,17)
2012 0,22 ± 0,04 418,16 0,18 (0,80) 3,00 ± 0,18 144,93 -0,11 (0,57)

1Los muestreos de plántulas se realizaron a lo largo de toda la parcela, por tanto, la densidad no está
referida a las trampas sino que es la suma de todos los individuos detectados referidos a 0,25m2.

Años
2001 2002 2003 2004 2005 2006 2007 2008 2009 2010 2011 2012

0

2

4

6

8

10

N
º p

lá
nt

ul
as

 m
-2

0

12

24

36

48

60

P
recipitación invernal (m

m
)

0

200

400

600

800

Gamueta (GA)
Las Eras (LE)

LE GA

Figura 7. Densidad media de plántulas en Gamueta (barras blancas) y Las Eras (barras grises). La
parte vacía de las barras corresponde con las plántulas de un año de edad y la parte rayada representa
las plántulas de dos años. Nótese la diferencia de escala del eje de densidad de plántulas entre
Gamueta (GA) y Las Eras (LE). Se muestran también las precipitaciones totales del invierno del año
previo al indicado.
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Las diferencias de mortalidad entre los dos bosques coincidieron con las divergencias en el

grado de apertura del dosel de los dos bosques (Tabla 1), que fue significativamente mayor

en Las Eras (F = 14,39; P = 0,0003), apoyando la hipótesis del efecto negativo de un dosel

demasiado cerrado sobre la supervivencia de las plántulas. De hecho, en Gamueta se halló una

relación positiva de la radiación sobre el número de plántulas de 1 año establecidas en el

otoño del año 2001 así como de la densidad de rebrotes de haya (Tabla 5). Estas dos variables

se relacionaron negativamente (r = -0,68, P = 0,04). Además la densidad de rebrote de haya se

correlacionó positivamente con la cobertura de hojarasca de esta misma especie (r = 0,20, P <

0,01), y negativamente con la superficie de suelo pedregoso (r = -0,09, P < 0,01).

Tabla 5. Efecto de las características del microhábitat en el número de plántulas de A.alba germinadas
en Gamueta en 2001. Los coeficientes del modelo linear generalizado se han estimado usando un
modelo de regresión de Poisson basado en 900 puntos de muestreo dentro de la parcela. La
significación de las variables se obtuvo de un análisis de la devianza (prueba de χ2). Solo se muestran
las variables con P < 0,05.

Variable1 Coeficiente de regresión Error estándar P
Luz 1,712 0,480 0,0006
Densidad de hayas 0,893 0,296 0,0022

1Variables: Luz: radiación estimada con un densitómetro; Nº hayas: número de pies de haya. Las
variables están referidas a cuadrículas de 1 m2.

Influencia del clima

Los datos de producción de semillas muestran una relación positiva y significativa con la

temperatura de marzo (r = 0,59, P = 0,043) y negativa con la precipitación de agosto (r = -

0,62, P = 0,03). Por otra parte, la cantidad de plántulas pareció responder mejor a variables

sintéticas estacionales, hallándose una correlación positiva con la precipitación del otoño (r =

0,77, P = 0,04) y del invierno (r = 0,88, P = 0,004) previos a su germinación.

Discusión

Interpretación de los patrones de deposición de semillas

Se muestreó intensivamente el patrón de deposición de semillas para caracterizar la variación

espacial y temporal en la producción de semillas de A. alba en dos localidades de los Pirineos

suroccidentales: una formación mixta con F. sylvatica (Gamueta) y en un abetal puro (Las

Eras). En las dos localidades la producción de semillas de abeto varió notablemente a lo largo

del tiempo, con años de alta y baja producción, sugiriendo un patrón próximo a la vecería

(Fig. 5). Los resultados demuestran que la reproducción del abeto está limitada por las

condiciones climáticas. La relación positiva entre la producción de semillas y la temperatura
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de marzo puede deberse a que temperaturas cálidas durante la primavera inducen el desarrollo

temprano de las yemas reproductivas, permitiendo un mayor éxito en la polinización,

fertilización y/o maduración de las semillas. Por otro lado la relación negativa entre

producción de semillas y precipitación de agosto muestra que las condiciones secas en el

momento de la maduración de las piñas favorecen la producción de semillas, tal y como se ha

hallado para otras especies de abetos norteamericanos (p.ej. Houle, 1999).

La correlación negativa presentada entre la densidad media anual de semillas producidas y su

variabilidad espacial (estimada mediante los CVs espaciales) tanto en Gamueta con en Las

Eras apunta a una mayor sincronía espacial en la fructificación entre árboles durante los años

de mayor producción de semilla. Esta es una de los rasgos definitorios de la vecería (Kelly y

Sork, 2002). De manera coherente, se encontró una estructura espacial agregada en la

deposición de semillas durante dichos años de elevada producción de semillas (Tabla 2). Por

tanto, durante años de alta producción de semillas la mayor parte de los árboles generarían un

patrón de deposición de semillas menos variable espacialmente (Sork et al., 1993; Houle,

1999). Por el contrario, durante los años de baja producción, sólo unos pocos árboles de la

población florecen y/o fructifican, y esto crea una lluvia de semillas que es espacialmente

muy heterogénea. Sin embargo, estos resultados deben ser interpretados con cautela debido a

las limitaciones impuestas por el muestreo de la lluvia de semillas mediante trampas fijas en

lugar de un seguimiento a nivel de individuo (Herrera, 1998) el cual es logísticamente

inviable para árboles de más de 30 m de altura. A la escala de estudio considerada la mayor

fecundidad de unos pocos individuos puede verse reflejada en un aumento de la colecta de

semillas por parte de las trampas cercanas.

El diferente grado de sincronía entre los individuos en años de alta y baja producción de

semillas indicaría que existen señales climáticas que inducen vecería (Kelly y Sork, 2002),

apuntando a la existencia de fuerzas selectivas que lleven a la adquisición de esta estrategia

evolutiva. En el caso del género Abies, especies polinizadas por viento en las que buena parte

de la inversión en reproducción se produce en el desarrollo de los estróbilos antes de la

fecundación, el aumento de la eficacia de la polinización ante mayor esfuerzo reproductivo

parece una hipótesis adecuada (Sork et al., 1993; Kelly et al., 2001). Entre las ventajas

selectivas propuestas de esta estrategia se cuentan una mayor tasa de fecundación ante

producciones superiores de polen, mayor diversidad genética y menores niveles de auto-

polinización evitando los problemas asociados en la fecundación y el desarrollo de embriones

(Kelly, 1994; Houle, 1999). En este sentido se ha encontrado que en los años de abundante
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fructificación (años veceros) el piñón del abeto es de mayor calidad y tiene más potencial

germinativo que en años de menor fructificación (Ruiz de la Torre, 2006).

La detección de autocorrelación temporal positiva tras un año de elevada producción de

semillas puede ser interpretada como la ausencia de limitaciones fisiológicas y/o morfológicas

en la producción de semillas, tales como la reducción de reservas de carbohidratos, nutrientes

o yemas reproductoras. El efecto negativo del tamaño de la cosecha de semillas sobre

cosechas futuras sería responsable de una periodicidad en la producción de semillas (Houle,

1999). Aunque dicha periodicidad no ha podido ser contrastada dada la longitud de las series

de datos usadas (8-12 años), cabría esperar que en caso de presentarse el abeto no respondiese

a restricciones en la condición de los individuos por agotamiento de recursos ya que son

individuos de gran porte y crecimiento que crecen en ecosistemas de elevada productividad y

bajo condiciones mésicas (Blanco et al., 1997; Ruiz de la Torre, 2006).

En el caso de A. alba, tanto este como otros estudios han encontrado una considerable

variación entre años en el componente de fecundidad de los modelos de dispersión (ver

Anexo 1 y Sagnard et al., 2007), aunque los valores de CV temporal se sitúan por debajo del

rango de 80-120% presentado por Kelly (1994) para especies veceras. Sin embargo, el estudio

de esta variabilidad temporal no es suficiente para identificar a las especies veceras (Houle,

1999). Una alta sensibilidad de la floración y/o fructificación a variables climáticas también

ha sido propuesta como una característica de la vecería (Kelly y Sork, 2002). La obtención de

conclusiones exactas acerca de la sincronía entre los individuos de la población y la

periodicidad de los eventos de alta producción de semillas requiere de estudios al nivel de

individuo, si es posible, y de larga duración (posiblemente > 20 años). A pesar de la difícil

caracterización de estas variables, no existe un acuerdo común para cuantificar el fenómeno

de vecería o sobre la división entre especies veceras y no veceras (Greene y Jonhson, 2004).

Dispersión de semillas

Se asumió que el “kernel” de dispersión siguió una distribución log-normal (propuesta por

Greene y Johnson, 1989) al estar considerada por diversos autores como la más adecuada para

especies cuyos propágalos son dispersados por el viento (Stoyan y Wagner, 2001; Greene y

Calogeropoulos, 2002; Greene et al., 2004). Este modelo está basado en la asunción de que la

velocidad horizontal del viento durante la época de dispersión sigue una distribución log-

normal (Greene y Johnson, 1989). La bondad de la función log-normal para modelar la

dispersión anemócora está apoyada por aproximaciones mecanicistas, como los modelos de
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dispersión basados en trayectorias aleatorias (Tackenberg, 2003), la aproximación de

trayectorias individuales de Nathan et al. (2002), o la forma cerrada de la función de difusión-

advección de Okubo y Levin (1989). Además, este modelo permite una interpretación

mecanicista de los parámetros. El parámetro de escala del “kernel” (L) representa la mediana

de las distancias viajadas por una cosecha de semillas desde un árbol (una función simple de

la velocidad terminal de las semillas, la mediana de las velocidades horizontal y vertical del

viento y la altura de liberación). Mientras que el parámetro S o de forma es la desviación

estándar del logaritmo de las distancias viajadas (Greene et al., 2004).

A medida que se reduce el exponente alométrico (γ) que relaciona la fecundidad de los

árboles de la población con su tamaño (dbh), disminuye la importancia relativa de los árboles

más grandes sobre la producción global de semillas. En Gamueta el valor de γ es menor que

en Las Eras, es decir, la contribución a la lluvia de semillas de los árboles con mayor diámetro

(dbh) es proporcionalmente menor que en Las Eras. Esta fertilidad tan dependiente del

tamaño en Gamueta puede ser consecuencia de procesos de envejecimiento, dada la

importancia de las clases diamétricas superiores que dominan la población en este sitio

mientras que en Las Eras casi todos los árboles son de tamaño mediano y similar (Fig. 4). En

otros hayedos-abetales cercanos y similares al de Gamueta se han descrito procesos similares

de senescencia (Gil Pelegrín et al., 1989).

Greene et al. (2004) presentaron datos de 15 especies de árboles de Norte y Centro América

para las que se habían ajustados modelos de dispersión de semillas log-normales cuyas

distancias de dispersión medias (d) variaron entre 13 y 237 m. Este rango abarca las estimas

de d de los datos de A. alba de este estudio aunque el valor predicho para Las Eras fuera

ligeramente inferior. Okubo y Levin (1989) encontraron que la distancia a la que es

dispersada una semilla era proporcional a la altura a la que se liberan las semillas. Por lo que

la menor distancia de dispersión estimada para Las Eras puede ser relacionada con la menor

altura de los árboles de este bosque dado su menor grado de madurez (Tabla 1).

Relevancia del nicho de regeneración

Una vez que las semillas han sido dispersadas deben permanecer en un micrositio con

condiciones apropiadas durante el tiempo suficiente para que se produzcan diversos procesos

metabólicos necesarios para la germinación y la salida del estado de latencia (Wolf, 2009).

Por lo tanto, el éxito de la germinación y el establecimiento de nuevas plántulas dependen de

que la deposición de las semillas se produzca en un microhábitat adecuado (Johnson y Fryer,
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1992). El filtro ecológico que representan las características del nicho de regeneración

explica, al menos en parte, las discrepancias observadas entre los patrones espaciales de

deposición de semillas y de crecimiento de plántulas (Wadda y Ribbens, 1997; Dovčiak et al.,

2003). Sin embargo, las semillas después de su dispersión pueden ser desplazadas (dispersión

secundaria) por el viento u otras fuerzas como el agua de lluvia o los animales impidiendo

conseguir las condiciones específicas para que tengan lugar la germinación. La dispersión

secundaria no ha sido considerada en este estudio debido a la restricción impuesta por el uso

de trampas de semillas (un método alternativo lo constituyen cuadrados abiertos sobre el

sustrato, ver Martínez y González-Taboada, 2009). La dispersión secundaria mediada por

viento depende de la rugosidad de la superficie del suelo (Johnson y Fryer, 1992). Aunque

durante el invierno la nieve puede alisar la superficie del suelo, la mayoría de las semillas en

las parcelas de este estudio fueron dispersadas durante el otoño antes de las primeras nevadas

fuertes (en promedio, 81,3 % en Gamueta y 71,0 % en Las Eras). Por ende, la incorporación

de la dispersión secundaria y, por consiguiente, de las características de microtopografía del

terreno de estudio permitirían una mejor comprensión de la relación entre la lluvia de semillas

y el patrón espacial de plántulas. Así, la mayor pendiente de Gamueta facilita el arrastre de las

semillas por las lluvias otoñales e invernales lo que conduce a su acumulación en micrositios

de menor pendiente donde se acumulan ramas y hojarasca. Troncos tumbados en dirección

perpendicular a la máxima pendiente a menudo promueven la acumulación de hojarasca y

materia orgánica así como de semillas de abeto.

Tras la dispersión existen numerosos factores bióticos y abióticos que influyen en el futuro de

las semillas y la supervivencia de las plántulas germinadas. Así, la baja proporción de

semillas germinadas, siempre inferior al 5 % de la lluvia de semillas, puede estar relacionada

con la depredación (Sagnard et al., 2007), ya que las plántulas de abeto pueden ser una parte

importante de la dieta de herbívoros durante el invierno (Diaci 2002; Rozenbergar et al.,

2007). Sagnard et al. (2007) también propusieron el bajo porcentaje de semillas llenas

(resultado de una polinización inadecuada), observado para esta y otras especies del género

Abies, como posible explicación a las diferencias entre la densidad de semillas y de plántulas

(Tablas 2 y 4; Figs. 3 y 7).

La menor apertura del dosel encontrada en Gamueta se debe a su mayor madurez, junto con la

elevada intercepción lumínica que se produce en el bosque mixto de abetos y hayas como

resultado de la estructuración vertical del dosel arbóreo en comparación con Las Eras (Blanco

et al., 1997). Diversos autores han encontrado que el abeto evita micrositios con altos niveles
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de radiación (Diaci, 2002; Paluch, 2005; Rozenbergar et al., 2007), mostrando una desventaja

frente a otras especies para regenerarse en grandes claros del bosque debido a la escasa

capacidad de las plántulas y juveniles para explotar condiciones de alta luminosidad, por lo

que su reclutamiento queda limitado al sotobosque o pequeños claros (Grassi y Bagnaresi,

2001). Sin embargo, los resultados de mortalidad y el efecto positivo de la luz hallado en la

regresión de Poisson apuntan a la existencia de un umbral mínimo de luz por debajo del cual

no se produce el establecimiento exitoso de plántulas. Este umbral puede reflejar la necesidad

de una radiación mínima para mantener un balance de carbono positivo mediante actividad

fotosintética que permita la supervivencia y crecimiento de la plántula, una vez que las

reservas de la semilla se han agotado (Kobe et al., 1995; Marañón et al., 2004). Al contrario

de lo que apuntaban Aunós et al. (2003), la luz parece tener una influencia significativa no

sólo sobre el desarrollo de vástagos juveniles de abeto, sino también sobre el establecimiento

de plántulas de abeto de uno y dos años de edad cuando las condiciones de umbría son muy

marcadas (apertura del dosel menor del 10 %).

Aparentemente resulta contradictoria la relación positiva encontrada en Gamueta entre la

densidad de plántulas del año 2001 y la densidad de rebrotes de haya (Tabla 5). La

disposición horizontal de las hojas en las ramas de las hayas produce que bajo su cubierta se

encuentren ambientes muy umbríos (Blanco et al., 1997). No obstante, la luz por sí sola no es

capaz de explicar los patrones de regeneración (Rozenbergar et al., 2007). Dobrowolska

(1998) encontró en abetales mixtos de zonas bajas de Polonia que la regeneración de abeto

estaba favorecida positivamente por la dominancia en la bóveda forestal de árboles adultos de

ciertas especies (P. sylvestris, Betula y Carpinus spp.) mientras que otras especies ejercían

una influencia negativa (p. ej. especies de Fraxinus, Alnus y Quercus y Picea abies). Los

ambientes en donde se ha predicho un mayor número de plántulas presentan algunas

desventajas para la germinación, como la barrera física que constituye la hojarasca

dificultando que las raicillas accedan al suelo mineral (Marañón et al., 2004), el efecto

alelopático de las sustancias fenólicas que se libera en la descomposición de las hojas de haya

(Blanco et al., 1997), o la ya mencionada reducción de la luz recibida. Sin embargo, este

resultado puede ser interpretado en términos de disponibilidad hídrica en el sustrato, ya que

los micrositios pedregosos (relacionados negativamente con la densidad de rebrote de haya)

son más secos que aquellos en los que hay hojarasca (relación positiva con la densidad de

haya) y otros detritos (Retana et al., 1999). Además, la densa cobertura de haya produce un

descenso en la temperatura superficial del suelo lo que supone una reducción de la tasa de
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transpiración. El abeto necesita humedad suficiente para sobrevivir durante los primeros años

tras la germinación (Tan y Bruckert, 1992), por lo que es probable que el establecimiento de

plántulas estuviese favorecido por la mayor disponibilidad hídrica de los micrositos con

mayor densidad de rebrote de haya. La alta sensibilidad de la germinación de las plántulas de

abeto al estrés hídrico estaría apoyada por la relación encontrada entre la cantidad de plántulas

de abeto y las precipitaciones del otoño e invierno, las cuales aportan una reserva hídrica al

suelo a largo plazo que pueda favorecer la germinación en primavera.

Por tanto, a la hora de analizar la estructura de la regeneración en las poblaciones de abeto no

sólo resulta crucial el patrón espacial de deposición de semillas, sino que la distribución de las

características ambientales a nivel de microescala constituyen un factor clave a la hora de

entender la distribución de plántulas y juveniles, especialmente las variables que influyen

sobre la radiación recibida y la disponibilidad de agua.

La dispersión a escala de paisaje

La conservación de los abetales del suroeste de los Pirineos tiene tanto interés biogeográfico

como biológico, al ser comunidades situadas en el límite meridional de distribución de la

especie (Fig. 3) y refugio de muchas especies vegetales y animales endémicas o que también

alcanzan en esta región sus límites de distribución, como el oso pardo o ciertas especies

vegetales del sotobosque. Además, entre sus prestaciones ecosistémicas y socio-económicas

también se encuentran otras facetas relacionadas con aspectos productivos (extracción de

madera), protección, paisaje y recreo (Villar, 1989; Ruiz de la Torre, 2006; Aunós et al.,

2007). Pero las amenazas que suponen el cambio climático y el cambio de usos del bosque

hacen peligrar la continuidad de muchas de las masas de abeto situadas en nuestro país

(Benito Garzón, 2006; Camarero et al., 2011; Felicísimo et al., 2011).

El estudio de la persistencia de los fragmentados abetales y hayedo-abetales de los Pirineos

españoles y de la posible migración de esta especie desde su área de ocupación actual hasta

las nuevas áreas potenciales futuras (ver predicciones de Benito Garzón, 2006 y Felicísimo et

al., 2011) requiere de la comprensión y adecuada predicción de los eventos de dispersión a

larga distancia y de sus efectos sobre la regeneración sexual de la especie (Nathan et al.,

2002; Takenberg, 2003). La dispersión a larga distancia normalmente es subestimada por los

modelos de dispersión clásicos calibrados para distancias pequeñas, como los que se

presentan aquí. Las aproximaciones mecanicistas han señalado que la dispersión anemócora

de las especies es un proceso que se puede considerar bimodal ya que una mayoría de semillas
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son dispersadas a cortas distancias (hasta varios cientos de metros), y una minoría que es

desplazada por corrientes atmosféricas ascendentes y alcanza distancias mucho mayores

(hasta decenas de kilómetros) (Nathan et al., 2002).

A escala de paisaje, modelar la dispersión a larga distancia es virtualmente imposible

mediante la captura de semillas puesto que estas no pueden ser recogidas con una

probabilidad razonable a grandes distancias (Sagnard et al., 2007). Una aproximación

alternativa lo constituyen los modelos mecanicistas, que relacionan la capacidad dispersiva de

un árbol con variables ambientales y biológicas, como la morfología de las semillas, la altura

de liberación en el árbol, la velocidad del viento o la topografía local (Greene y Johnson,

1989; Okubo y Levin, 1989; Tackenberg, 2003). Sin embargo, estos métodos están basados

en medidas exactas de la velocidad y dirección del viento y de la altura de liberación, que a

menudo son difíciles de recoger dentro de un bosque. Este estudio demuestra que los métodos

de modelado inverso, si bien generalmente carecen de una interpretación mecanicista, son una

herramienta útil para caracterizar los patrones locales de deposición de semillas a partir de

información fácilmente medible. De cualquier modo, solamente las aproximaciones que

combinen modelos de dispersión de semillas e información de las limitaciones del ambiente

sobre la germinación y crecimiento de plántulas son capaces de medir e interpretar

completamente el papel de la dispersión a larga distancia en la regeneración, estructura,

dinámica y capacidad de persistencia y migración de las poblaciones de árboles (Nathan et al.,

2002; Sagnard et al., 2007).

Conclusiones

El carácter vecero del abeto está apoyado por las fluctuaciones temporales en la producción

de semillas y la aparente sincronía entre árboles en años de abundante fructificación. Aunque

confirmar esta característica de sincronía, así como la periodicidad de los años veceros

requiere de estudios de larga duración centrados en los individuos, siempre y cuando sea

posible. Entre las fuerzas selectivas que hayan podido llevar a adoptar esta estrategia en el

abeto parece razonable considerar el incremento en la eficacia de la polinización, ya que se ha

observado una mayor capacidad germinativa de las semillas en años de abundante

fructificación.

Los patrones espaciales de semillas y plántulas se mostraron espacialmente desacoplados.

Buena parte de las diferencias entre los patrones espaciales de deposición de semillas y
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establecimiento de plántulas están relacionadas con la dispersión secundaria de semillas y las

limitaciones que ejercen las variables ambientales y biológicas a nivel de microescala en la

germinación y supervivencia de plántulas. Las características del nicho de regeneración del

abeto que se presentan como más importantes son la radiación recibida y la disponibilidad de

agua en el sustrato.

Masas demasiado densas, tanto de hayedos-abetales como de abetales puros, pueden impedir

la regeneración exitosa del abeto llevando a la monoestratificación, con la consiguiente

desaparición progresiva de los individuos de estratos inferiores por falta de luz. Además los

bosques de estas características son menos estables frente a perturbaciones naturales de

vendavales y nieve y pueden ver afectada su diversidad biológica como consecuencia del

menor desarrollo del sotobosque. Por lo que, para su satisfactoria regeneración y, por tanto, la

conservación de sus prestaciones ecosistémicas se hacen recomendables medidas silvícolas de

aclareo que produzcan aperturas difusas en el dosel arbóreo.

A pesar de la necesidad de caracterizar los eventos de dispersión a larga distancia, los

modelos de dispersión local de semillas presentados, junto con la información referente al

nicho de regeneración del abeto, proporcionan una valiosa información para evaluar la

capacidad de la especie de colonizar áreas potencialmente favorables en el futuro en los

Pirineos españoles. Las medidas de protección que reduzcan la fragmentación de los bosques

facilitarían la conectividad de las masas de abetales y hayedos-abetales. Los modelos de

dispersión de semillas ajustados a los patrones de deposición de semillas registrados predicen

una distancia media de dispersión mayor para el hayedo-abetal frente al abetal puro, en

relación a la menor altura de los árboles de esta localidad. Además la menor magnitud del

exponente alométrici de fecundidad en Gamueta apunta hacia posibles procesos de

senescencia en los árboles más grandes.
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Anexos

Anexo 1. Modelos de producción y dispersión de semillas para Abies alba. Los parámetros
que varían entre años están etiquetados desde t = 1 hasta t = 11 (t = 7 para Las Eras),
correspondiente a cada año de muestreo. Los modelos 1, 2 y 3 corresponden con los modelos
descritos en la sección de Elaboración de modelos de dispersión de semillas.

Gamueta

Parámetros Modelo 1 Modelo 2 Modelo 3
αl 8,23 (5,57; 9,92) 2,81 (0,89; 3,72) 4,76 (-3,66; 9,27)
α2 5,50 (3,21; 7,71) 5,55 (3,93; 6,56) −−−
α3 3,90 (2,97; 7,03) 3,42 (2,45; 4,19) −−−
α4 3,98 (1,00; 6,17) 5,03 (4,16; 5,75) −−−
α5 5,04 (3,01; 6,49) 5,71 (2,74; 7,28) −−−
α6 4,04 (2,51; 6,43) 5,41 (4,22; 6,77) −−−
α7 6,08 (4,33; 7,36) 4,51 (2,80; 6,11) −−−
α8 5,02 (3,64; 7,07) 5,94 (4,61; 6,75) −−−
α9 5,67 (3,13; 8,39) 3,77 (1,86; 6,89) −−−
α10 5,73 (3,04; 8,22) 5,81 (4,61; 7,01) −−−
α11 3,86 (2,48; 5,28) 4,43 (2,74; 5,65)
β 0,42 (0,37; 0,49) 0,42 (0,35; 0,46) 0,17 (0,13; 0,21)
γ 1,10 (0,62; 1,68) 1,36 (1,07; 1,64) 1,30 (0,12; 3,32)
L1 1398,25 (287,31; 1934,92) 806,12 (202,58; 1787,37) 12,95 (7,32; 26,20)
L2 938,61 (174,64; 1845,10) ̶−−− ̶−−−
L3 154,42 (23,26; 887,20) ̶−−− ̶−−−
L4 297,28 (64,27; 1461,36) ̶−−− ̶−−−
L5 575,05 (91,33; 1599,84) ̶−−− ̶−−−
L6 324,71 (78,97; 1393,26) ̶−−− ̶−−−
L7 737,34 (398,64; 1683,72) ̶−−− ̶−−−
L8 705,69 (205,15; 1660,00) ̶−−− ̶−−−
L9 549,90 (188,17; 1594,33) ̶−−− ̶−−−
L10 883,21 (234,19; 1869,29) ̶−−− ̶−−−
L11 122,10 (6,53; 1183,48) ̶−−− ̶−−−
S1 1,4791 (0,9442; 1,7604) 2,3402 (1,8249; 2,7742) 1,0163 (0,5886; 1,2888)
S2 1,9785 (1,4322; 2,5663) ̶−−− −−− ̶
S3 1,4404 (0,7621; 2,3195) ̶−−− ̶−−−
S4 2,1066 (1,1906; 3,0331) ̶−−− ̶−−−
S5 1,9984 (1,3575; 2,7772) ̶−−− ̶−−−
S6 1,8573 (1,2642; 2,4743) ̶−−− ̶−−−
S7 1,5531 (1,2621; 2,2542) ̶−−− ̶−−−
S8 1,6799 (1,0389; 2,3780) ̶−−− ̶−−−
S9 1,9487 (1,3095; 2,3791) ̶−−− ̶−−−
S10 2,0167 (1,2362; 2,4727) ̶−−− ̶−−−
S11 1,9196 (0,8017; 2,9836) ̶−−− ̶−−−
r 0,41 (0,36; 0,46) -0,14 (-0,20; 0,03) 0,53 (0,47; 0,58)

Dmean 600,6 2044,5 205,2
D(θmean) 629,1 1069,8 208

pD -28,6 974,6 -2,8
DIC 572 3019,1 202,4



Las Eras

Parámetros Modelo 1 Modelo 2 Modelo 3
α1 2,25 (1,82; 2,49) 1,29 (1,06; 1,43) 2,12 (0,92; 5,77)
α2 2,61 (2,10; 2,83) 1,70 (1,40; 1,88) ̶−−−
α3 2,38 (1,85; 2,69) 1,45 (1,15; 1,60) ̶−−−
α4 2,54 (1,85; 2,87) 1,24 (0,96; 1,41) ̶−−−
α5 2,29 (1,74; 2,54) 1,01 (0,78; 1,27) ̶−−−
α6 2,47 (1,86; 2,72) 1,24 (1,01; 1,41) ̶−−−
α7 2,16 (1,65; 2,41) 1,48 (1,15; 1,65) ̶−−−
β 0,17 (0,15; 0,18) 0,17 (0,15; 0,19) 0,11 (0,09; 0,14)
γ 1,91 (1,83; 2,08) 2,22 (2,18; 2,30) 2,15 (1,01; 2,52)
L1 1012,65 (209,93; 1872,38) 39,74 (31,19; 51,37) 8,58 (6,38; 12,58)
L2 194,04 (104,38; 358,55) ̶−−− ̶−−−
L3 1272,02 (428,28; 1905,96) ̶−−− ̶−−−
L4 1849,28 (1849,28; 1849,28) ̶−−− ̶−−−
L5 37,79 (30,68; 49,37) ̶−−− ̶−−−
L6 44,15 (35,81; 57,11) ̶−−− ̶−−−
L7 23,14 (20,09; 27,17) ̶−−− ̶−−−
S1 2,0123 (1,1292; 2,4669) 1,2568 (0,7985; 1,6479) 0,5174 (0,3487; 0,7433)
S2 2,1919 (1,6360; 2,7687) ̶−−− ̶−−−
S3 3,3188 (2,3204; 3,8029) ̶−−− ̶−−−
S4 2,3730 (2,3730; 2,3730) ̶−−− ̶−−−
S5 1,3593 (0,9908; 1,8670) ̶−−− ̶−−−
S6 1,6813 (1,2101; 2,0518) ̶−−− ̶−−−
S7 1,0497 (0,7212; 1,3424) ̶−−− ̶−−−
r 0,78 (0,77; 0,79) 0,07 (-0,01; 0,23) 0,53 (0,42; 0,60)

Dmean 831,1 1874,6 263,1
D(θmean) 826,8 1825,2 256,8

pD 4,3 49,4 6,3
DIC 835,4 1924 269,5

Para cada parámetro se presenta el valor medio junto con los intervalos de confianza del 90% (paréntesis). αt es
el parámetro de fecundidad para el año t, β es la varianza de las variaciones individuales del nivel de fecundidad
y γ es el exponente alométrico. S t y Lt son los parámetros de la forma y la escala de los “kernels” de dispersión
estimados para cada año t. r es el coeficiente de Pearson obtenido de la correlación entre los valores de densidad
observados y predichos. La devianza media (Dmean), la devianza de la media de los parámetros (D (θmean)), el
número efectivo de parámetros (pD), y el criterio de información de devianza (DIC) se emplearon en el proceso
de selección de modelos.


