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INTRODUCCI(

Dues especies planifolies del genere

Notllo/iigus, familiafagacies, integren els boscos

de la Terra del Foc al I larg dels darrers contra forts

dcls Andes. Les grans valls en forma de ,U>> i Ia

morfologia de Ics muntanyes mostren cis efectes

de les glaciations recents. L'alcaria mitjana de

les muntanyes es d'uns 800-900 in snm i el Iimit

superior del hose se situa entre els 500-600 in

snnt (Dimitri, 1982). L'area de distribucio dels

hoscos resta compresa entre els parallels 53° 30'

i 56° S. El fet que especies planifOlies integrin

els dos boscos principals es exceptional a latituds

tan elevades. Noiliofagus punnlio (Poepp. and

Endl.) Krasser es la principal constituent del

bosc caducifoli i N. betuloides (Mirb.) Oerst. del

perennifoli. Aquest hose es distribueix al Ilarg

de la franja costanera i forma, a les parts baixes,

cl hose mixt perennifoli amb Drimvs winteri

Forst. -winteracia- i Mavtenus magellanica

(Lam.) Hook I. -celastracia- a la subvolta;

ambdues son tamhe especies perennifolies.

L'altitudd'aquestboscmixtnosuperaels 180m

sum. El hose caducifoli ocupa una extensio

paral•lela entre I'estepa pata-6nica i el hose

magallanic sempre verd (fig. 1). El clima es
fred-temperat amb una gran humitat a i'area

costanera ocupada pel bosc perennifoli i amb

degeneracio esteparia a l'area ocupada pel bosc
caducifoli (Pisano, 1981).Altrescaraeteristiques
climatiques importants de la zona son les petites
oscil•lacions termiques, menys de 8°C, i els forts
vents. En relacio amb la primera, la taxa de
descomposicio de la materia organica del sol es
molt lenta, acumulant-se'n grans quantitats. Pei

que fa al vent molts arbres son abatuts, fet que es
veu afavorit per l'arrelament superficial
d'aquestes especies.

Diversos aspectes del boscos de Ia Terra del
Foc han estat descrits per Hueck (1978), Dimitri
(1982), Pisano (1975, 1977, 1981), Schmidt i
Urzua (1982), Gutierrez et al. (1990), Sebastia i
Gutierrez (1989) inter alia. Pisano (1975) co-
menta la seva manca d'homeostasi, la qual Cosa
significa, segons la teoria classica de la successio,
que no es troben en equilibri. La manca
d'homeostasi es tradueix en el desencadenament
de processos successionals regressius i per ser
molt fragils davant les alterations exogenes
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Fi(,t ii.% L h1apa de localiti. aci) dels boscos Nothofagus de la Terra del Poe i tones de iii streice a, itre.i de disuibucio dcI

hose perennilot . h. hose caducifoli . c, estepa patagbnica . (7 I Hoc de mostreig del primer i O I del segon.

(Pisano, 1975). El meu objectiu es analitzar fins
a quin punt aixo es cert, pero per emprendre el
terra es convenient distingir entre escales, tant
temporals com espacials. Les dades historiques
obtingudes it partir dell perfils de pollen i altres
registres geologies (Auer, 1956. 1960; Mercer,
1965; inter alin) que han permes elaborar una
cronologia postpleistocenica (Pisano, 1975),

mostren que ('area de distribucio dels boscos ha
variat considerablement duns periodes a altres.

Pero si la pregunta es de quina manera s'au-

tomantenen aquests boscos, caldra encaminar

els estudis donant a coneixer I'autoecologia de
les especies de Nolhofigus i el regim de per-
torbacions, ja que deterininen en gran mesura
l'estructura i Ia dinamica de les comunitats
(Pickett i White, 1985; Brubaker, 1986; etc.).

Hueck (1978) qualifica les especies de

Nothofctgus de heliofi les. Si aixo fos cert estariem

davant dunes especies peoneres, cosa que, com

tradicionalment es diu i segons Swaine i

Whitmore (1988) i Whitmore (1989) exposer.

significa que son capaces de tornar a comen4ar

la successio en grans clarianes produides per les

pertorbacions. Per altra part, el nombre de Ilavors

en el sol no es all (ohscrvacio pers.). Evident rent

tot aixo esta en contradiccio amb els arguments

de Pisano (1975). Tractare de subratllar i consi-

derar d'una altra manera la relacio entre Ies

pertorbacions i I'estructura i la dinamica dell

boscos; alhora em remetre a I'autoecologia

d'aquestes especies amb I'objecte d'aclarir fins

a quin punt depenen o no de les pertorbacions

per it Ia seva regeneracio, d'acord amb una
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gradacio menys dicotomica del grau d'helioftlia
de les especies (Martinez-Ramos et al., 1989).

Conve,doncs,exposarladinamicadelselements,
els mosaics, aixf com el conjunt d'aquests
mosaics, que dona floc al paisatge. Dc tota
manera, la relacio causal entre pertorbacions,
dinamica i tipus dc bosc no es clara. Caldrien
estudis mes precisos relatius al regim de
pertorhacions de la zona pero, en qualsevol cas,
conve recordar que les causacions simples son,
si mes no, dificils de posar de manifest.
Finalment, proposo l'aplicacio de la teoria de ]a
criticalitat autoorganitzada (Bak i Chen, 1991)
al proces de successio, perque considero clue pot
ajudar a comprendre alguns aspectes de la
nnateixa.

caracter7stiques de les faces mes evolucionades,
tardanes o climaciques. Assolida aquesta fase,
tornen a formar-se espais buits per ]a mort dels
arbres dominants, els quals son ocupats per nous
individus, repetint-se el proces de successio dins
de la successio, en una estructura fractal.

L'estudi de la successio es un dels temes
centrals de ]'ecologia. Sobre els mecanismes
implicats,l'evolucio i lafase final assolida, s'ha

suscitat molta controversia entre les diferents
escoles i tendencies des de comengaments

d'aquest segle. Recentment, ]a manera de
produir-se la mort i e] reclutament de nous

individus, aixf com les dimensions de 1'espai

afectat per tals esdeveniments, es considerada
sota Ia perspectiva del regim de pertorbacions.

IDEES GENERALS

Mort i reclutament. Dinamica

La formacio d'espais buits en els boscos es
un fenomen generalitzat que permet I'entrada de
nous individus o el creixement dels ja existents
en substitucio dels que han mort. Aquesta
dinamica, aparemment senzilla, to enormes
connotacions en ('estructura del bosc, en
l'evolucio de les poblacions i en la seva
composicio especifica, depenent de com moren
i el nombre d'arbres implicats. A les clarianes
del bosc s'instal•len noves cohorts i el resultat
finales caracteritza per un conjunt de mosaics de
dimensions variables, d'edats diferents i en fa-
ses d'evolucio diverses. La repeticio dels
processos de mort i substitucio assegura la
continuitat del hose. Tambe pot passarque morin
molts arhres alhora, el vent, el foe o una talc
poden produir aquesta situacio. En aquests ca-
sos l'espai seria ocupat primer per aquelles
especies qualificades de peoneres, en general
rues heliofilcs. Algunes especies son ca-
racteristiques de les faces inicials de la successio,
pero poden estar presents en estadis tardans, si el
hose es mixt, juntament amb les especies

Pertorbacions i processos

de canvi . M xanismes

Una pertorbacio, segons White i Pickett
(1985), es un esdeveniment discret en el temps

que desorganitza i simplifica ('estructura de
I'ecosistema, la comunitat, etc., produeix canvis

en els recursos, en la disponibilitat del substrat i
en les caracterfstiques fIsiques de ]'ambient.
L'escala espacial ha de ser concretada en cada
cas. Per caracteritzar una pertorbacio, els
parametres necessaris son la frequencia, l'inter-
va] de recurrencia i la intensitat; i si a mes es
disposa de 1' espectre de per-torbacions, aleshores
es tenen les dades necessaries per poder fer
millors estimacions de la seva predictibilitat
(White, 1979; Sousa, 1984; White i Picket, 1985).
La minima expressio d'una pertorbacio es ]a
causada per la mort d'un arbre dominant capac
de crear una clariana en el bosc; a l' altre extrem,
unapertorbacio de major intensitat, una catastrofe
(Haper, 1977), to efectes molt diferents per la
major extensio afectada, els sisternes implicats i
la dinamica posterior de les comunitats. El
resultat es una heterogeneitat en 1'espai que
afecta 1'estructura del bosc i la totalitat del
paisatge. El terme angles emprat de forma
generiea es el depatch dynamics (Pickett i White,
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1985). Existeixen, tamnateix, a1gunesdistinc ions

respecte a la grandaria de ('area afcctada clue,
encara que arbitraries (Runkle, 1985), pollen

ajudar a delimitar el context i 1'escala. Aixi, la

dinamica de clarianes o gap dynamics es refereix

a 1'estudi de clarianes de boss generades per la
caiguda d'arbres: el seu estudi es fa, doncs, amb

referencia als arbres circumdants i correspon a la

component autogenica de Watt que opera

ciclicament (Watt, 1947, a White, 1979). La
devastacio de tot on estand per una pertorbacio

mes intensa, es el que tradicionalment s'ha
identificat corn a successio secundaria. Oliver i
Larson (1990) es refereixen a aquest aspecte
corn a dinamiea d' estands o stand dvnamvcs. Per-
torbacions d'intensitats majors, catastrofes, tenen
un efecte uniformador i canvien la totalitat del
sistema a una nova situaci6.

Tradicionalment s'han reconegut dos

processos de canvi: autogenesi i al•logenesi.

Aquests dos conceptes, tan arrelats entre els

ecolegs i que tanta discussi6 hall generat, perden

molta vigencia en considerar-los, en relaci6 amh

el regim de pertorbacions, corn als extrems d'un

continuum (White, 1979). La causa ultima de lit

mort d'un arbre senescent pot ser el vent o una

tala o qualsevol altre factor extern. A escales

mes grans ambdues components es manifesten

igualment de forma conjunta en un gradient,

segons les condicions del medi i I'ecologia de

les especies. Les critiques mes fortes de

l'autogenesi es produeixen en ser dificil obser-

var la natura, la climax final que prediu. La idea

de la coinunitat coin a un superorganisme on les

relacions del mutualisme son les mes importants,

fou proposada per Clements a comengaments

d'aquest segle i criticat una mica mes tard tart

pets que no veien la monoclimax, sin6 un

policlimax per efectes de factors externs, clima,

sol, etc., coin pets que argumentaven a favor del

mecanisme de competencia. L'exclusio compe-

titiva va predominar despres per explicar els

canvis en la composici6 especifica assumint

igualment el proces de successio autogenica on

es produeix la suhstituci6 gradual d'especies

fins que arriba a dominar I'especie climacica. El

problema, coin diu Margalcf1'( 1989es que Mill)
aquesta aproximacib no hi ha Iloc per a noves

especies.

Tractant d'evitar lit dicotomia entre factors

autogenics i al•logenics, Connell i Slatyer(1977)

proposen tres mecanismes per explicar el canvi

successional: el de tolerancia, que es correspon

amh el de competencia citat abans, el do

faci litacio i el d' inhibicio. Ara be, evidencies pet

de tolerancia s6n diticils de trohar i aixi ho

reconcixen explicitament els seas tutors. Basant-

sc en un hon recall d'evidencies empiriques. els

models dc successi6 proposals per Oliver (1981.

a Oliver i Larson, 1990) i Peet i Christensen

(1987) pels boscos, generalitzen els processos

de success i6 despres d' una pertorhaci6, qualsevol

clue sigui la seva magnitud. Anibd6s cs corres-

ponen forca he amb el mecanisme d'inhihici6

proposat per Connell i Slatyer (1977). El model

reconeix quatre Eases en el proces de successi6:

despres d'una pertorbaci6 es produeix I'esta-

bliment de plantules i/o el creixement dell hrots

clue ja existeixen, la segona face o d'autotala es

caracteritza per lit mortalitat denso-dependent

dels individus, a Ia tercera fase ode transicid els

arbres dominants van morint it poc it poc creant

noves condicions per a la regenerac i6 i la darrera

etapa, o d'cstadi estacionari, estaria carac-

teritzada per tin conjunt de mosaics que poden

estar en qualsevol de les etapes interiors. La

diferencia fonamental respcctc al proces de

successi6 basal en els mecanismes de tolerancia

i facilitaci6 es precisament que la niortalitat dell

individus de les diferents especies s'atribueix it

les pertorbacions i als depredadors. Li durada de

cadascuna d'aquestes fases depen de lit intensitat

de lit pertorbaci6 i de les especies implicades. i

es pot presentar qualsevol me-canisme segons

1'ecologia de les especies i les condicions do

('habitat. Es considcra igualment lit mortalitat

deguda it la competencia pets recurs-os, perm en

aquests nous postulats (vegen Picket i White,

1985, per it mes referencies) horn d6na mes

emfasi it les caracteristiqties de les especies, coin

s6n el seu cicle de vida, la seva longevitat i taxa

relativa de creixement, aixi coin a I'efecte de les
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pertorbacions sobre les mateixes. Els resultats,

inter alia, de Farrell ( 1991) en comunitats

intermareals, de Glitzenstein et al. (1986) pels

hoscos, evidencien que ]a SUccessi() 6S Unit

consequencia de les diferencies de reclutament

en el letups d'arrihada despres de la pertorbacio,

de la taxa relativa de creixement i de la

persistenciaen lit suhvoltadelesespecies.Tainbe

apunten que existeix una tendencia cap a la

conulnitat climax representada. en el cas dels

hoscos, per les espccies menys tolerants a lit

radiacio. Pero Its pertorhacions, sempre presents,

han impedit que lit comunitat climax hagi estat

predominant it la zona (Glitzenstein et al., 1986),

encara que en altres arees la seva persistencia

sigui mes llarga. Les pertorhacions d'intensitats

mitjanes i severes, segons Oliver i Larson (1990,

p. 201) son mes fregiients que lit durada de vida

dell arbres, per lit qual cosa els hoscos nor-

malment son interromputs abans que es produeixi

cap convcrgencia de les espccies. Per als hoscos

estudiats, els periodes entre pertorbacions son

de 50 a 200 anys (Runkle, 1982), mentre que

I'edat assolida pets arbres dominants en la majoria

de hoscos temperats sol ser entre els 300 i 500

ant's. S'ohserva tamhe en alguns autors una

posicio intermcdia: no rebutgen la construcci6

tc6rica de climax, malgrat que existeixin

prohlemes pcl que fa it la seva aplicabilitat, en

concret it I'hora de formular models (perque es

dificil del imitar una cscala espacial on aplicar el

concepte de climax). En general, hi ha consens

en quant it la direccionalitat o tendencia que

presenta I'evoluci6 de la successio, pert les

dificultats que es creen en considerar diversos

aspectes practics i terries han conduit it diversos

autors a tin nou plantejament del paradigmade lit

succcssi6 com it consegiiencia de lit importancia

concedida it les pertorbacions.

Canvi de paradigma?

L'any 197I Druri i Nishet proposaren abor-

dar I'estudi de la succcssi6 amh una perspectiva

cinctica dc la vegetaci6, sense considerar esta-

bles les conditions del medi ni tampoc festal
final d'equilihri que assolirien, finalment, Its
comunitats. Tambe s'ha anal excloent del proces
de successiti un desenvolupament progressiu de
la vegetacio al climax o very un estat d'equilibri.
Molts estudis recents sobre la successio
retlecteixen certament aquesta novaaproximacio
sota la conviccio cada vegada mes generalitzada
que, per exemple, els boscos en equilibri encara
s'han de descobrir fins i tot entre els considerate
en estatpristi (Clark, 1986). Han estatjustament
els estudis de successio en els hoscos els que han
aportat les dades mes precises sobre el regim de
pertorbacions; aixo es possible per la formacio
dels anells de creixement que permeten ladatacio
de les pertorbacions i el seu estudi retrospectiu.
Els treballs d'Henry i Swan (1974), Runkle
(1981. 1982), Lorimer (1977, 1980) i Veblen et
al. (1979), inter a/ia, ens han portat it una nova
reinterpretacio de la teoria de la successio.

Les pertorbacions Posen el contrapunt it la
successio i al concepte de climax, alhora que
malmeten cis esfor4os predictius sobre la seva
evolucio i I'estat final assolit per I'ecosistema.
Les formulations matematiques del proces de
successio mitjan4ant models en equations
diferencials continuer emprant-se per explorar
situations sovint dificils d'ohservar it la natura,
pero Lambe donen comptc del caracter de-
terminista i del tractarnent donat a la dinamica
del sistema que es considers en equilibri ambles
conditions del medi constants. Els models sobre
la successio es milloren en introduir-hi la
dinamica de les clarianes i cert gran de realisme
en considerar I'heterogeneftat espacial (Shugart
i Seagle. 1985).

L'interes per Ies pertorbacions ve d'antic,
per) la seva importancia s'ha manifestat a les
darreres dues decades en quantificar de manera
explicita la seva intensitat i fregiiencia, i en
comprovarque les pertorbacions son un fenomen
general que afecta tots els nivells de I'orga-
nitzacio ecolbgica (Wiens, 1976; Shorrocks i
Swingland, 1990; Platt i Strong, 1989) i tots els
ecosistemes (vegeu lit recopilacio de treballs de
Pickett i White, 1985). Sobre els hoscos tropicals,
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els treballs de Martinez-Ramos et al. (1989),

Denslow i Gomez (1990) i Brokaw (1985) po-

den servir de referencia. No existeix cap teoria

formal de les pertorbacions (Pickett i White,

1985; Brubaker, 1986) encara que siguin dues,

possiblement, les hipotesis que podrien ser la

base del seu desenvolupament, segons Pickett i

White (1985, p. 378). Una es la hipotesi de les

pertorbacions intermedies, segons la qual la

riquesa especifica seria mes gran a les comunitats

amb pertorbacions d'intensitat i frequencia

mitjanes. La segona hipotesi fa referencia a la

frequencia de les pertorbacions, tambe relacio-

nada amb la riquesa d'especies, i postula que si

l'interval de recurrencia es mes gran que el

temps necessari per manifestar-se l'exclusio

competitiva, aleshores, es mante la diversitat

d'especies. De fet, tint una hipotesi com l'altra

son molt inespecifiques pel que fa als parametres

o variables als quals es refereixen. Per altra

Banda, hi ha temptatives serioses de formalitzar

les consequencies ecologiques de l'hetero-

geneitat (Wiens et al., 1985; Pickett et al., 1989:

Kotliar i Wiens, 1990), que segons Williamson

(1989) puntualitzen algunes de les idees de la

teoria de MacArthur i Wilson. Justament basant-

se en aquestes idecs, Pickett (1976) introdui de

manera explicita certs aspectes evolutius en el

context de la successio i, avui dia, el concepte de

patchiness es fonamental en la teoria ecolbgica

moderna.

Encara que les pertorbacions posin en marxa

una vegada i altra lit successio, la mancad'estudis

orientate a palesar els seas efectes no ha fet

possible que fossin introduides en la teoria

ecologica de manera formalment explicita

(Pickett i White, 1985; Terradas, 1985), ni

permetran prediccions fines fins que hom no

disposi d'un estudi detallat de les seves

caracteristiques. Per aixb, tal com proposen

Veblen (1990) i altres autors, caldria substituir

el paradigma de 1'equilibri pel del no equilibri.

Aquesta darrera no suposa que les condicions de

I'habitat a Ilarg termini siguin estables, per la

qua] cosa la successio respondria a les

interaccions de les especies de diferents

caracteristiques en els sous cicles de vida, la

seva longevitat i la seva relacio amb la

disponibilitat dels recursos en un ambient flu-

ctuant sotmes als processos estocastics de Ics

pertorbacions, no considerades ja Coln Lin
tenomen inevitable per a disminuir la com-

petencia entre cis organismes, sing que ser

consubstancials amb la dinamica dell sisternes
biologics. Segons aquest actor, per predir els

canvis en la vegetacio considerant que l'amhient

noes estahie, cal resoldre hi questi^ de la migracio

de les especies, de Ics caracteristiqLies eco-

logiques d'aquestes i de l'efecte del clima sobre

el regim de pertorbacions, ates que el clirna pot

canviar aquest regim abans que se superin els

limits fisiologics de les especies. Cal tenir

presents altres questions corn son el caracter

estocastic i no estacionari de les pertorbacions it

I'hora d'analitzar els regims de pertorbacions, la

seva variancia (Clark, 1989) i la historia del

sistema dins I'aparent regularitat que lee

pertorbacions mes intenses son menys frequents.

En aquest mare de condicions inicials es possible

que, corn suggercix Margalef (1989), la successio

assoleixi la taxa de renovacie riles baixa en el

minim temps.

ELS BOSCOS DE LA TERRA DEI. FOC

Biomassa i produccio

Els dos tipus de bosc, caducifoli i perennifoli,

van sermostrejats al Ilarg de dues toposequencies

(fig I ). Les localitats de mostreig, per orchre

creixent d'altitud, foren Np6, Np5 i Np4 en el

bosc caducifoli, on 1'especie arboria dominant

es N. pumilio, mentre que en el hose perennifoli

de N. betuloides foren Nb6, Nb5 i Nb4. La

Iocalitat Nb6correspon al hose mixt perennifoli.

El mostreig es va portar a terme, sempre que fou

possible, a traves de parcel•les de 26 x 26 ni. Es

poden consultar details sobre el most atge it

Romani et al. ( 1989) i Gutierrez et (it. ( 1990).

Les caracteristiques est ructurals (Gutierrez
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et ell., 1990 ) revelen que es tracta de boscos

madurs si considerem els parametres que

nornlalment s'empren per caracteritzar

I'estructura dels boscos ( taula I). La biomassa,

aixi com la produccio i altres aspectes dinamics

derivats del quotient entre ambdos parametres

(taula it) mostren que es tracta. en general, do

hoscos madurs, en les faces de transicio o d'estat

estacionari , amb una baixa productivitat i temps

de renovacio llarg. Aquesta situacio , pero, no es

uniforme. A les parts altes de les muntanyes la

rigorositat del clima evita el desenvolupament

de faces evolucionades del bosc . Els arbres son

mes petits i tenen edats menors ( taula 0. De totes
mancres cal matisar el que implica polar

1'etiquela de bosc en face de transicio o en estat
estacionari al costat de bosc madur . Si diem bosc
madur perque to una productivitat baixa , tots ells

ho son , pero si diem hoscos en fase do transicio

o en estat estacionari per la grandaria dcis arbres,

el bosc de N. pumilio a les parts altes no ho es,

pero si pel que fa a la seva regeneracio. D'aixo

en parlarem mes endavant. A zones mes planeres,

tal i com descriuen Schmidt i Urzua (1982), el

bosc es troba en diferents fases d'evolucio per

bosquerons o estands creant un mosaic.

El bosc caducifoli es mes productiu que el

perennifoli, el qual presenta una biomassa mes

gran i unaedatdels arbres mes alta. Normalment

els arbres que viuen en condicions mes extremes

assoleixen una longevitat superior. En aquest

easel host perennifoli creix en sots mes pobres,

on el reciclatge de materia organica i nutrients es

mes lent (Romani et al., 1989). El crcixement

anual mitja (taula ii) tambe mostra que les seves

condicions limitants pel crcixement son mes

importants en el hose perennifoli, malgrat ocu-

par la zona costanera que, en principi, propor-

ciona un clima menys fred. La variabilitat del

creixement minva amb I'alciria i el coeficient de

TAULA I

Localitat

Bost caducifoli Bosc Perennifoli

Np6 Np5 Np4 Nhf Nh5 Nb4

Altitud (m) 260 375 555 25 150 335
Pendent 30 0 35 15 21 14

Ai4 cries (m) 4-29 9-21 2-16 15-31 3-19 2-15
DBH Mitja (cm) 22.5 26,7 8,5 58,2 20,0 22,0
(desviaci(i std) (20,1) (12.0) (4,4) (20.8) (13.7) (9,4)

Dcnsitat (arbre/ha) 799 1000 4008 251 1361 2692
Edat (anys) 247 233 91 465 628 339

IF (m'/nt') 2,35 2.77 2,44 3,00 2,48 4,45
IF/ABA (m'/cnr') 0,125 0,136 0,070 0,320 0,110 0,099

Caracteristique, del, Iloes de nw^teq-, reti'ridcx a I'altitud i la pendent i parametres eouueturaI dc•k bo'.cos m011Ic).u,.
Np6, Np5 i Np4 localitats de nosteig del hose caducifoli de N. pumilio. Nb6, Nb5 i Nb4 localitats de ntosteig del bosc
perennifoli de N. Iwtuloides. DBH, diametre dell arbres mesurat a 1,30 m de la base. IF, index foliar. ABA, area basal
d'alheca.



TAULA II

Local tat

Bose cadLICH'Oli Bosc Perennifoli

Np6 Np5 Np4 Nb6 Nb5 Nh4

Creixement aortal, x (mm) 1,39 0,80 0.83 1,05 0,67 0,43
Coef. variacio (e%) 433 29,5 9,8 44,5 373 24,6

Biomassa (Mg/ha) 283,8 265,1 126,9 468.0 246.6 311,7

Produccic (Mg/ha/any) 8,9 5,7 3,6 8,3 4,9 83

P/B (I /anys) 0.031 0,022 0.028 0,018 0.019 0,027
B/P (anys) 31,9 46,5 353 56,4 503 37,6

Biomassa aeria, prod ucci6 i quoc ientsent re amhdds paramentres relents al, boscos caducifoti de N. pumilio i al pcrenni toll

de N. betuloides. Np6, Np5 i Np4 hoes de niosteig del primer i Nh6, Nh5 i Nh4 del segon per oidre creixent d'altitud.

variacio, molt all a les parts mitjanes i haixes,

pot palesar una elevada heterogeneftat del medi.

Regeneracio i dinamica de clarianes

Les arees de hose madur o en face d'estat

estacionari es caracteritzen per la presencia de

grans arhres emergents i regeneracio it les zones

on la volta no es continua. Aquestes situacions

es troben ales parts mitjanes i haixes dels versants

de les muntanyes. Tambe s'ha pogut constatar

que la regeneracioen arees, relativament grosses,

que hen estat cremades it comen4aments d'aquest

scale (N. Goodall, comunicacio personal) en el

hose monospecific de N. betuloides, i altres

del hose caducifoli extensament talades a les

rodalics d'Ushuaia en els anys quaranta (Hueck,

1978). encara no presenten signer do regeneracio.

Si aquestes especies de Nolhofagus fossin tan

peoncres. les arees perlorbades corn les

esmentades haurien de presenter alguna

evidencia clara de la seva regeneracio. Ates que

noesaixf, i sense excloure del tot aquestahipotesi,

horn pot pensar que aquestes especies de

Nothojagus es regeneren millor en clarianes
relativament petites. produ'(des per lit mort i
caiguda dell arhres. L'estructura de diunetres i
d'edats, les corbes de creixement i lit distrihucio

en I'espai dels individus van ser examinats en sis
parcel-Ies del hose perennifoli i en sis del hose
caducifoli, amh l'objecte de caracteritzaraqucsta

dinamica.

Estructur•es de granaries i edats. Mortalitat

Corn a variable representat i va de la grandaria

dell arbres he considerat el seu diametre it 1,30

in de la base, DBH, mesurat it tots cis arbres de

mes de 1,5 m d'alcaria. Dc lit distrihucio de

frequencies de lit grandaria dell arbres hi ha dos

aspectes interessants que cal destacar: el rang de

grandaries, que it vegades pot inostrar les

condicions del medi, i la forma de lit distrihucio,

que proporciona una priniera aproximacio it lit

historia de l'estand, tanmateix, aquest aspecte

cal matisar-lo molt mes. El rang de grandaries de

les distribucions reflecteix en cl bosc caducifoli

les diferencies degudes it I'altitud (fig. 2); cis
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arbres son roes petits it altituds mes grans . mentre

que la densitat augmenta ( taula I). Aquest fet

incideix cn la productiVi till , ja esmentada abans.

dell difcrents estands ( taula n ). La causa as amb

molta certcsa el clima, que es mes inclement a

altituds mes grans, la qual coca queda rcllectida en

nitres aspectes , coin la rclacio de 1' index foliar amb

I'area conductora ( taula I).

Al hose perennifoli el gradient altitudinal no

es tan clar . La causa mes probable pot set- Ia

topografia de lit zona, que es mes suau i amb

grans torberes dalyaria que es despengen i

interconnecten pets vessants de menor pendent

de les munlanyes . Aixi hom pot trohar arhres

mes gro,,sos constituinl boscos amh mes bi-

omassa it altituds mes grans , on el pendent es

mes suau que it les parts rnitjanes de lit muntanya

(taula I). Pero, coin ja comentare , el gradient es

mante en altres aspectes de la dinamica del host.

En el,s dos lipus de host els arbres mes grossos

es localitzcn als estands de les parts baixcs.

Pcl que fa it la forma de Ies distrihucions de

les grandaries , se Bolen considerar dues formes

hasiques quc, per he que poden usar - se coin a

punt de partida , acostumen it presentar- se molt

rtes complexes . Aquestes forties hasiques es

refereixen it dos tipus d'estructures dcls estands

del bosc: estands coetanis i estands multietanis

o formats per una o diverses cohorts (Oliver i

Larson. 1990) . Als estands formats pet- diverses

cohorts o estands multi-cohort, en principi. cal

esperar que hi siguin representades totes les

grandaries (i edats ) i horn suposa que hi ha una

entrada continua de noun individus. La Iorma

tipica de distrihucions de grandaries es nnmotona

dccreixent ( Nett i Loucks . 1976), mentre que ills

estands (I'una cola cohort la distribuci6 es

unimodal, coin it consequiencia dunes taxes

rnitjanes de creixement siin ilars it la majoria dell

individus. Tanmateix , sohre aquests esquemes

hasics es presenten molter situations quc sots es

poden aclarir d'acord amh altres dales, en par-

ticular considerant I'cdat dels individus.

Una forma de distrthucio unimodal es la

presentada per I'estand de lit part alta del hose

caducifoli (NI)4, fi(,. 2) i una forma monotona

decreixent podria ser l'ohtinguda per la localitat

Np6 (fig. 2) situada a la part haixa del bosc

caducifoli. La forma de lit distribucio de

grandaries del bosc perennifoli it la part haixa

(Nh6, fig. 3) podria considerar-se coin a

representant d'un hose madur d'una sola cohort

it les faces de transicio o d'estat estacionari. A lit
Testa de distributions s'observa cert gran de

himodalitat (figs. 2 i 3). La himodalitat it Ies

clistribucions de diarnetre sol ser una con-

segiiencia de 1'envelliment de lit cohort, on un

grup d'arbres cs diferencien de lit resta per un

augment de mida en disposar de millors

condicions per al creixement. Les distribucions

biniodals son tipiques de la Lase d'autotala

(Mohler et al., 1978) que es la segona fase en el

model de Peet i Chistensen (1987) i Oliver

(1981, a Oliver i Larson, 1990).

Pero el reconeixement de la fase de

desenvolupament del hose it Craves de la forma

d'aquestes distrihucions de fregiiencia pot induir

it errades. Si realment es tractes de cohorts en

diferents fases d'evolucio per aquelles localitats

on la distrihuci6 de grandaries aixi sembla indi-

car-ho. aleshores I'estructura d'edats hauria de
presentar un rang de variacio relativament estret.

A la figura 4 s'ha representat la rclacio entre la
grandaria i I'edat dels individus en Ies localitats
mostrejades als dos tipus de hose. Pot veure's

que, excepte a 1'estand del hose mixt perennifoli,

existeix un elevat rang de variacio de l'edat

respecte als diametres i it l'inreves, una

variabilitat de diiunetres respecte a I'edat. Es it
dir, hi son representades. en general, totes les

grandaries i edats dins dell rangs de grandaria de

cada estand.

El coeficient de determinacio entre lit

grandaria i I'edat en ajustar funcions al-Iome-

triques es for4a alt (taula n1). L'enquadrament

signi ficatiu d' aquestes funcions to Iloc als estands

multi-cohort, la qual cosa passa it tots els estands

excepte en el bosc mixt perennifoli. Aixi doncs,

podem fer Ies primeres precisions respecte it

I'estructura dell estands que s'han esmentat en

relacio it lit forma de distrihucions de grandaries.

Horn pot demostrar que lit himodalitat de les
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distributions es deguda a la contribucio
d' individus de diferents cohorts i no a una cohort
en fase d'autotala . Les situacions mes Glares
d' aquesta din amica es produeixen ales localitats
Nb4, Nb5 i Np5 (fig . 4). Els arbres mes veils no
son necessariament els mes grans , es tracta dell
procedents de diferents cohorts que han
sobreviscut , s'acumulen a les classes de
grandaries mes grans , a partir d ' un determinat
diametre, i amb un creixement molt lent. Res-
pecte a aixo cal aclarir que aquestes tres son
precisament les localitats on les conditions
edafiques son mes limitadores ( Romani et al.,
1989). Com s'ha arribat a aquesta situacio pot
explicar - se, en part, per Ia mortalitat que es molt
elevada a les classes de diametre mes petit,
mentre que es aproximadament constant per it
les classes de diametre mes gran (figs. 2 i 3). El
conjunt pot ser descrit amb una funcio potential,
perque la mortalitat dels arbres canvia al llarg
del temps ( taula iv ) ( Hett i Loucks , 1976). Ws
endavant reprendre aquest aspecte.

A les parts alta i baixa del hose caducifoli
l'estructura dels estands multi-cohort roman
igualment reflectida en la relacio edat-diametre
(fig. 4, taula ni ). Ambdos estands tenen una
mortalitat molt elevada a les primeres classes de

diametre i una altra de constant per a les classes
de diametre mes gran (taula iv). Les diferencies
entrc un i altre estand es reflecteixen en el
nombre de cohorts que potencialment poden
formar-los. A la localitat Np4. situada a la major
altitud, es evident que esti mes limitada per la
menorgrandaria i longevitat dels sous individus.
Val aclarir que aquesta situacio no es particular
del Iloc de mostratge, carestructures molt similars
s'han donat en anteriors estudis (Gutierrez et al.,
1985).

Una situacio diferent a totes les presentades
es la que to Iloc en el hose mixt perennifoli. En
aquest estand I'edat i la grandaria no mostren
cap relacio (fig. 4), per la qual cosa es pot
considerar un estand uni-cohort en estat senescent
on el reclutament de noun individus no to exit,
malgrat que la densitat d'arbres de N. betuloides
es molt haixa. La frequencia d'arbres morts
dibuixada a la fig. 3 mostra que els arbres joves
moren abans d'assolir grandaries superiors a 28
cm de diametre. En aquest estand les classes de
grandaria mes petites es troben ocupades per
les especies acompanyants D. trinteri i M.
nurgellanica. Ambdues especies constitueixen
una subvolta molt densa que no permet el pas de
la radiacio i impossibilita el creixement de les

TAULA III

Lucalitat

Nb4
Nb5

Np4
Np5
Np6

b R2 N

33.43 0,65 0.77 * 5
28 . 50 0,60 0,71 * 15

35 , 40 0,41 0,62 * 7

36 , 80 0,51 0.78 10
5 . 30 0.90 0,76 14

Fspecie

N. betuloides

N. hetuloides

N. putttilio

N. puutilio

N. pumilio

Valor del. parametres de les relations obtingudes entre I'edat i el diametre a 1,30m de la hose. *, regressid significativa
amb p < 0,05 (vegeu Fig. 4). Np6 , Np5 i Np4 localitats de mostratge del hose caducitoli de N. pumilio. Nh6. Nh5 i Nh4
localitats de mostratge del boss perennifoli de N. hetuloides.
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'PAULA IV

Localitat

it b R2 N Especie

Nb4 4740 - 1,42 - 0,941 * 10 N. hetuloides
Nb5 3756 - 1,45 - 0,925 * I () N. hetuloides

Np4 25.120 -2,44 - 0,828 * 8 N. pumilio
Np5 - - N. pumilio
Np6 6900 -0,88 -0,812* 8 N. pumilio

Valors dell parumtres do les Iuncions potentials negatives ajustades entre el nombre d'individus morts dempeus i la
grandaria dels diiunetres a 1,30 in, DBH. Nivell de significaeio *, p <0,05 (vegeu Figs. 2 i 3). Np6. Np5 i Np4 localitats
de mostratge del bosc caducifoli de N. pumilio. Nh6, Nb5 i Nb4localitats de mosteig del boss perennifoli de N. hetuloides.

plantules i brots de N. betuloides . Possiblement,
el mecanisme d'inhibicio es el que actua en
aquesta situaci6.

El fet que it Ia majoria de distribucions de
frequencia les grandaries mes petites no tinguin
una representacio elevada pot ser degut a un
efecte del mostratge o it que ja han mort (figs. 2
i 3). Tanmateix , tampoc no estan ben reflectits

en les distributions dcls arbres morts dempeus,

possiblement perque es descomposen mes
depressa i cauen . D'altra banda , Ia quantificacio
dels individus morts denipeus to algunes
limitations en fer- se d'aquesta manera. Es
compten igual els que han mort fa un any i els
que en fa alguns , i no es consideren els arbres

queja han estat abatuts. Les classes mes afectades
per aquesta circumstancia son les mes petites i
les mes grosses. En alguns casos es presenten
frequencies baixes it les classes de mida mes
petita que son les de mortalitat mes elevada; tot
aixo impedeix una major elaboracio de les dades.

Malgrat tot es donen algunes regularitats
importants. Ja he esmentat que la mortalitat
(Digs. 2 i 3 ) es, mes o menys , constant per it les
classes de mida gran it totes les localitats i, en

conjunt , pot ser caracteritzada per una funcio

potencial negativa amb Lin grau d'ajustament

que es mes gran si despreciem la primera classe

de grandaria (taula iv). Aquests tipus de corbes

(Harcombe, 1987; Hett i Loucks, 1976) indi-

quen un inenor rise de mort amb 1'augment de
grandaria que, en principi, esta d'acord amb una
mortalitat paulatina dels arbres i una formacio

de clarianes tambe constant.

L'objeccio que horn pot fer aqui es que la
distribucio de grandaries dels arbres vius i morts

potser hauriaestat una altra si I' area de mostratge

hagues estat mes gran o en un altre floc. Sigui

com sigui, aixo no canviaria substancialment els

resultats quart es tracta d'estands multi-cohort i
confirma que el mostratge es va portar a terme
amb la grandaria apropiada (26 x 26 m i 25 x
40 m).

Aixi doncs, en arnbdos tipus de boscos ens

trobern amb estands multi-cohort, excepte it les

parts baixes del bosc mixt perennifoli que esta
constituft per una solacohort en considerar nomes
N. betuloides. La terminologia tradicional es
refereix als primers esmentats amb el nom

d'estands multietanis i als formats per una sola

cohort corn a coetanis. Pero prefereixo emprar la

terminologia proposada per Oliver i Larson

(1990) per caracteritzar I' estructura demografica
per edats, perque la trobo moll mes encertada i

reflecteix millor la dinamica dels boscos. Aixi,

els estands multi-cohort son aquells on I'entrada
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de noun individus es produeix a polsos de cohort

en temps diferents, normalmentdespres d'alguna

pertorbacio petita, com la mort d'arbres

dominants. Mentrc que els estands uni-cohort es

desenvolupen despres d'una pertorbacio

important malgrat que, com assenyala el mateix

actor, cl rang d'edats pugui variar des d'un any

a Lines decades.

Estructura espacial i corbes de creixement

Un cop identificat el caracter d'estands uni-

cohort i multi-cohort, conve complementar

alguns aspectes histories referits a com i quart

s'esdeve 1'entrada de noun individus. Per aixo

cal mes informacio sobre la historia de l'estand

(cf. Lori mer, I985).Perabordarelprimeraspecte

es va cartografiar la posicio de tots els individus

a les parcel•les de mostralge, mentre que la

historia del bosc es veu mes ben reflectida en les

corbel de creixement anual dels sews

components.

Les evidencies sobre el terreny de les

possibles pertorbacions, que han permes Fent-

rada de noves cohorts o el creixement dels

individus ja existents en la subvolta, romanen

reflectides en els troncs dels arbres caiguts i en

el sol que es remogut en diferent grau amb la

formacio de turons de diferent mida segons el

nombred'arbres implicats en cadaesdeveniment.

Quart la volta es mes o menys continua no es

produeix regeneracio (fig. 5). Aixi clones,

s'assumeix cert grau d'heliofilia de les especies

i la formacio de clarianes per a la seva

regeneracio.

El reconeixement de les dimensions de les

clarianes de bosc es va pot-tar a terme de dues

maneres: una a traves de la mesura directa de les

clarianes i l'altraper 1'analisi de ladistribucio en

I'sut i:.v i_ :lspcctc que presenta cl bosc caduciloli de N. pumilio it Ics parts baixcs oil sa set uwstrclat. loailit.it Npb. Pot

observar-se que no hi ha regeneracio per sofa de la subvolta i els troncs dels arbres caiguts. Al darrere, en on segon pla,

I'abundancia de brots en una clariana de bosc.



lux i l;l /7/.R/.l

1'espai dels arbres que se situaren it les parcel •Ies
de mostratge emprant quadrats de 2 x 2 m en un
enreixat de 169 quadrats. L'estructura espacial

fou analitzada mitjan4ant Ia tecnica dels quadrats
jerarquitzats i el patr6 de distribucio espacial
s'expressaper l'fndcx de Morisita (Greig-Smic:ht,
1983). L'analisi de 1'espai es va ferdues vegades:

en unit s' inclogueren tots els arhres i a l'altra sots
els individus amb un diametre de mes de 30 cm;
es considers que els arhres d'aquesta grandaria,
que son dominants, conformen clarianes de hose
en morir-se. Els resultats es resumeixen it la
figura 6. La distribucio en I'espai dels arbres
grossos es aleatoria, mentre que en incloure's

tots els arbres Ia distribucio es en agregats de
fins i tot mes de 100 in-' it Ies parts mitjanes
baixes, excepte eI hose mixt perennifoli, i de fins
a 32 m' it Ies parts altes en els dos tipus de hose.
Les diferencies en la grandaria de Ies clarianes
que s'esdevenen it les parts altes i baixes es der
it la grandaria mes petita dels arbres it mes
altitud, pero it mes, entry en joc el tipus de
regeneracio, laqual ales parts altes la regeneracio
no es per llavors, sing que es vegetative. De Ia
base dels troncs dels arhres surten els rebrots i
d'aqui Cl tipus de distribucio en I'espai. La
regeneracio vegetativa tambe to Iloc en el hose
perennifoli, manifestant-se el gradient altitudinal

3ld^

3

I_^

0. ` A.

Nh4

Nj,J

4 36 IOU 196

AREA (m,

FICI:RA 6. Representaci6 dets vators de I' index de Morisita en tunciu de I'3rea em m2. Els vators mes grans de I corresponen
a distribucions en agregats, igual a I aleatoria i menors de I regulars. -•---, valors de t'index incloent tots els arbres.
-o-, sots el.s mes grossos de 30 cm de diametre. Les estrel Ies brides corresponen a D. winreri i Ies plenes it M. nmgellanica.
Np6, Np5 i Np4 localitats de mostratge, per ordre altitudinal decreixent, del hose caduciloli. Nb6, Nb5 i Nb4 (dem del
perennifoli. Les fletxes indiquen els vators significatius amb p < (1,05, aplicant el test de la F.
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Frequencia per localitats

1)ecada Nb6 Nb5 N b4 Np6 i Np5 Np4

1740-1750 X
1750-1760 XX

1760-1770
1770-1780 X
1780-1790 XX
1790-1800 X
1800-1810 X XX
1810-1820 X X X

1820-1830 XX XXX
1830-1840 X X

1840-I850 XX X XXXX

1850-1860 XXXXXX XXX X XXXXX

1860-1870 X XX X

1870-1880 X X
1880-1890 XXX XXXX XXXXXX XXXXX
1890-1900 X XXXXXXX X XXXXXXXXX

1900-191() XX XXXXXXXXX xxx xxxxx
1910-1920 XXXXX XXXX X X

1920-1930 XX XXXX XXX XXX XXXXXX

1930-1940 x xxxxxxx xXXxx x x

1940--1950 xxx xxxx xx xxxxXxxxxx

1950-1960 XXXXX XXXXXXXX XXX XXXXXXX XX

1960-1970 XX XXX X
1970-1980 XX XXX
1980-1990

Fict,R,s 7. Frequencies absolutes dels augments de creixement comptahilitzades per decades en les series de creixement

anual dels arbres. Nh6. Nh5 i Nh4 local itats de mostratge del bose perennitol a la part baixa, mitjana i alta, respect is ament.

Np6, Np5 i Np4 en el hose caducifoli.

Clue romania desdibuixat en la biomassa i altres

caracteristiques estructurals.

Saber quan s'esdevenen les clarianes en el

hose equival it preguntar-se quan moren els

arbres, considerant clue la mort individual no

sempre produeix clarianes, ja que poden ser

cicainitzades pel creixement lateral dell arbres

veins. L'ohjectiu es datar les obertures que fan

possible I'entrada de novel cohorts. Una mane-

ra. quasi I'unica. d'abordar la seva datacio es

hasa en Ics senyals enregistrades als anells dels

arhres. Quart un arbre mor, els veins, a la volta o

it Ia subvolta, solen experimentar un augment

del creixement en alliberar-se nutrients a I'espai

i penetrar la radiaci6 de manera mes directa. Els

augments bruscos del creixement permeten da-

tar les pertorbacions que s'han esdevingut. Per

aixo, it partir de les corbes annals de creixement,

s'ha comptabilitzat per decades els augments

bruscos de creixement (leis arbres de les localitats

de mostratge (fig. 7). Dels resultats se'n tree que

en determinades decades es produiren clarianes

de bosc; algunes son comunes a tots els estands

i altres no (fig. 7). La decada dels 50-60 es la mes

recent i comuna a tots els estands mostrejats. Per

respondre a la pregunta de quart s' instal•laren els

plan4ons en aquestes clarianes es va portar a

terme un mostratge en 9 d'elles en cl bosc

caducifoli, entre les localitats de Ia part baixa

(Np6) i mitjana (Np5). Ala fig. 8 s' ha representat

l'estructura de grandaries de dues clarianes:

una, en part, dins de parcel -lade mostratge, Np6,
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FIGURA 8. Estructura de grandaries dels arbres vies i morts dempeus •-ales dues clarianes del hose caducifoli, localitat
Np6. A. eclat maxima 43 anys. B, edat maxima 34 anys.

i I'altra al costat de la mateixa. Les edats maximes,

obtingudes comptant cis anells a la base dels

troncs, son de 32 i 34 anys per it una i altra

clariana que es, aproximadament, el temps

transcorregut des que es va obrir la clariana.

Quan coincideix una regeneracio quasi
immediatadespresde I'oberturade lesclarianes,

I'edat dels plancons tambe pot emprar-se per
datar-les. Pero aquest no es un metode del tot
fiable, perque I'establiment de plantules no
sempre es inmediat.

El que no sabem es la contribucio dels
plangons ja existents en el Bose quan Ia volta no
es del tot continua. Les mostres de brots

estudiades en aquesta situacio a la localitat Np5,

situada a la part rnitjana del bosc caducifoli, van

donar unes edats entre 12 i 26 anys. Aleshores,

es possible que existeixi una contribucio de

plancons de la subvolta quan es formen clarianes.

D'altres evidencies proven que aquestes especies

de Nothofirgus no son tan heiiofiles coin sembla

entendre's a la literatura. En jutjar per les corbel

de creixement anual (fig. 9), aquestes especies

poden viure it sota de les capcades dels arbres

dominants, corn a individus suprimits, durant

molts anys. Es facil observar I'augment de

creixernent despres de passar els quasi 100

primers anys de vida en conditions d'arbres

suprimits, amb manta de llum. El nombre

d'arbres que mostraren aquest patro en el

creixernent anual fou mes gran entre els individus

de N. pumilio que entre els arbres mostrejats de

N. betuloicles. Pero potser sigui un efecte del

mostratge. Segons aquest criteri i els resultats,

N. pumi/io seria mes tolerant a l'ombra que N.

betuloic/es. A mes, quan s'obren clarianes en cl
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Fiugura 9 . Corbes de creixement anual dcls arbres . A, de N. pumilio i B. de N. hetuloirles. Aquests arbres han passat com

a arbres suprimits les primeres decades de la seva vida.
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FIGURA 10. Distribucid en I'espai de Is estands en diferents fases de desenvolupament d'un boss de N. purnitio (de Schmidt
i Urzua, 1982).

hose mixt de N. bettdoides, aquestes s6n ocupa-

des per les dues especies acompanyants. La seva

distribucio en 1'espai (fig. 6) confirma I'entrada

massiva de D. winteri i M. magellanica en grups

de mida petita.

La regeneraci6 en clarianes is la causa de

I'estructura multi-cohort d'aquests boscos,

excepte del mixt de N. betuloides. L'entrada de

novel cohorts pot repetir-se it una taxa constant

segons la mortalitat dels arhres mes grossos

capa4os de generar clarianes. La dinamica de

clarianes sembla ser suficient per automantenir

aquests boscos de Nothofagus. La situaci6 es,

pert, diferent en el hose mixt de N. betuloides,

on les pertorbacions haurien de ser mes

importants per tal de permetre un estat de

regeneraci6adequat. Peraixit,caldriaconfirmar
que els boscos formats tan sots per D. It inieri i
M. magellanica a altres parts de la Terra del Foc
(Pisano, 1977) han despla4at lemporalment it N.
betuloides.

Uinamica d'estands

Un dels exemples mes clans de la dinamica

d'estands en els hoscos de la Terra del Foc es el

presentat per Schmidt i Urzua (I982). El punt de

vista de la investigacio portada a terme per

aquests autors es dirigeix it I'cxplotacio forestal.

La delimitaci6 d'arees de hose per estands en

diferents faces d'evolucio (fig. 10) i la
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quantificaci(i tie les sever caracteristiques

estructurals i dinamiques (Schmidt i Urzda,

1982), es el pas previ per it una gesti6 adequada

que, segons la meva opini6, aquests autors han

considerat molt encertadament. L'exemple I'he

volgut incIonre aqui per tal de contrastar-lo anib

Ies situations que he esmentat als apartats

anteriors i profunditzar en alguns aspectes de

tom sIesdeve la regeneraci6 dels boscos, en

aquest cas de N. lnnuilio, per les implications

practiques i te6riques que presenta.

Pcl que expliquen els autors esmentats

(Schmidt i Urzda, 1982, 1989, corn. pers.) i pel

tipus de tractarnent que proposen per a una

millorexplotaciOdel hose, lacausade la formaci6

dels estands es el vent. Conve no descartar altres

factors que poden actuar de forma conjunta o no:

en) refereixo als Tongs parasits d'aquests arbres

y
AGRt PACIONS
I'ER COHORTS

que els produeixen una gamma variada tie

podridures en el xilema. En qualsevol cas, s'han

de donar caigudes massives i sincroniques

d'arbres senescents en els estands mes veils o en

estat estacionari i tambe, encara que en nombre

menor, dell arbres en pitjors conditions dels

estands en la fase de transici6, si jutgem per la

forma tie les distributions de grandaria (Schmidt

i Urzda, 1982). L'efecte del vent en escombrar

els estands en aquestes faces, fa caure

selectivamcnt cis arbres senescents produint una

homogeneitzaci6. Tanmateix, cis sous efectes

sobre els plancons i sobre els estands en fase de

regeneraci6 avan4ada es mes minso. Un altre

aspecte que recolza que la caiguda sigui massiva

es el fet que aquests estands (Schmidt i Urzda,

1982) siguin qualificats tie coelanis o uni-cohort

podent set- mes ampli el marge d'edats (Oliver i

FASE I)'ENVELLIMENT

AGRUI 'AC'IONS
MULTICOHORT

Ml)R I I CAIGIIDA D'ARBRI[S

N1ORT MASSIV:A
D'ARBRES

CREIXEMENT OPTIM

I^.ASI. I)1:
REGINERAC'IO

nultic ual ^^^

I n trat>/

{d un eNtrat 30.

MORTS
INDIVIDUALS

['ASS DL
RLGENFRA('lO

E - - - - - ESTANDS D'UNA COHORT- - - - - - - I I I - - - - - - ESTANDS MULTICOHORT - - - - -

I 1. Fs luema de les s(liiencies del desenvolu pament dell estands d'una sola cohort i dels estands multicohort We

Schinidt i Unua. I952).
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Larson. 1990 p . 142), car 1'entrada de nous
individus es produira sempre que hi hagi espai
Iliure. D ' altra banda , malgrat que les per-
torbacions mes itnportants tinguin un efecte
sincronitzador per a la majoria de les cohorts, als
estands en la fase de transicio i d ' estat estacionari
es va produint la formacio de clarianes (fig. 1 1).

Un cop s'ha arribat a aquest punt cal pregun-
tar-se per la importancia de lit regeneracio a les
clarianes sohre les quals es produeixi despres
una pertorbacio mes gran . Ates que no tine
dades, el que ve ara es una interpretacio personal
do les dades obtingudes per aquests autors. He
esmentat abans que en arees de la mateixa
superficie o mes petita talades arran o cremades
no es produeix regeneracio fins despres de 50 i
80 anys. Aixi lit importancia de la regeneraci6 a
les clarianes de bosc es fonamental, i d'alguna
manera pondera o esmortecix 1'efecte de
pertorbacions mes importants . He exposat a Cra-
ves de les corbel de creixement que les especies
de Nothofiig us, en especial N. purnilio, son menys
heliofiles del que es pensava. La regeneracio a
les clarianes obertes molt grans compta, a mes,
with la dificultat de I'efecte dessecador dcl vent.
Schmidt i Urzua ( 1982), bons coneixedors de la
zona, proposen que es deixi un dosser ohert
d'arbres grossos perque es produeixi la
regeneracio . De fet, segons es dedueix de les
dades d'aquests autors , (' area de bosc ocupada
sots pels estands en fase de regeneraci6 avancada
es un 10 17 del total . Es possible que a la
catcgoria de regeneracio avancada Schmidt i
Urzua ( 1982) incloguin tambe zones en fase
d'autotala, ja que consideren arbrcs de fins a 12
m d'alritria . De la recta del bosc, el 46 'k i el
44 % corresponen als estands en fase de transicio
i en estat estacionari , respect ivament . Aquestes
dimensions donen una idea fora precisa de
I'area en estat de regeneracio que pugui ser
absorbida pel bosc , de I'area susceptible de
passar it lit seguent fase de la successio i de
I'estat al qual passa i, finalment, de les
possihilitats de rendiment del bosc . Faltaria per
saber els temps de recurrencia de les pertor-
bacions i la seva intensitat.

Remetent-nos als aspectes practics, la gestio
de boscos en el quals es fornien estands uni-
cohorts es molt tries faeil i rendible que lit gestio
dels hoscos amb estands multicohort. De fet, la
majoria d'estudis s'han portat a terme en estands
d'una sola cohort. El reconeixement de
I'estructura del host multicohort o unicohort i
de la formacio de mosaics a base d'estands es el
pas previ per prendre decisions adequades. Per
aixo, si horn vol provocar una estructura del hose
en estands uni-cohort mitjancant la gestio, caldra
coneixer les sever dimensions, entre elles les
minimes que permeten la regeneraci6, i corn actuen
els factors externs i interns sobre lit dinarnica del
bosc en el seu conjunt. En general, el reconeixernent
del paisatge en mosaics es fonamental en la gestio
de la conservacio de la natura.

Bost caducifoli-bosc perennifoli

Els estudis orientats a manifestar quins son
els factors rellevants en la distrihuci6 en I'espai
que presentee els dos tipus de hose it la Terra del
Foc, ens enfronta amb alguns duhtes que sols
(almenys aixi sembla desprendre's de les dades)
poden ser explicats en relacio amb els efectes
causats per Ies darreres superpertorhacions:
glaciations, eruptions volcaniques, etc.

En unit primera aproximacio. lit distribucio
dels hoscos de lit Terra del Foe sembla respondre
it causes climatiques. N. pumilio, flies resistent it
les temperatures baixes, es Iocalitza it la franja
interior. mentre que N. betuloides ocupa lit fran-
ja costanera. En aquesta zona la intluencia ma-
ritima evitaria descensos grans de la temperatu-
ra. La presencia d'especies de morfologia
laurifblia, cons D. winteri i M. magellanica, clue
es troben a les parts baixes constituint un bosc
mixt amb N. betuloides, apunten en el inateix
sentit. D'altra Banda, les dades climatiques ho
confirmen (Zamora i Santana, 1979). malorat
que Ies difereneies no son tan accentuades corn
per explicar per elles mateixes aquesta
distribucio. S'ohserva igualmcnt una rapida
transici6 d'un tipus de bosc a un altre. creixent.
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it mes,juntes les dues especies en algunes zones.

Pisano (1977) assenyala que cis factors cdafics

poden tenir una gran importancia en la

localitzaci6 d'on bosc o de l'altrc.

Reprenent aquesta hip6tesi, vain Portal- it

ternte una caracteritzacib dels sots. Els resultats

ohtinguts mostren que en el bosc caducifoli el

proces predominant es el de podzolitzaci6 i en el

hose perennifoli el d'hidromorfiia (Romana et al.,

I989). Les diferencies fonamentals entre un

tipus de sbl i l'altre es poden resumir de la

segiicnt mancra. La taxa de descomposici6 de la

materia organica en els sots hidromorfs es tries

lenta del que cal esperar a elevades latituds, de

mancra que el reciclatgc de nutrients es mes lent,

fet que limita el creixement de Ies especies. Es

creen condicions d'anoxia, I'activitat dell

organismes es menor (vam observar un gran

nombre de cucs do terra en el bosc caducifoli i

molt pots o cap en el hose perennifoli, depenent

del gran d'hidroniorfia), la implantaci6 de

micorrizes es molt cscassa, essent abundants en

el hose caducifoli. Les caracterfstiques dels sots

hidroniorfs propiciarien, doncs, estratcgics con-

servadores de les especies respecte als nutrients

i una eficicncia mes gran del seu us per I'arbre

clue mante ter fuller fins a 7 anys (Gutierrez et

(l.. I990). D'aquesta manera, N. betuloides es

nostril coin una especie mes resistent enfront de

ICS fluctuacions petites del medi. Aquesta carac-

terfstica pot deduir-se tambe de les corhes anuals

de creixement (fig. 9). N. betuloides presenta

oscil-lacions anuals tries petites que N. pumilio.

Sembla ser, aixi doncs, que Ies condicions

del so] determinen en bona mesura la distribuci6

en I'espai de Ies dues especies de Nothof igus.

Sigui corn Si-ti, la importancia geografica que

d'aquesta manera s'atribueix als sbls pot ser

tambe giiestionada en passar de I escala local a

la regional. Cal apuntar, pero, que la distribuci6

de N. betuloides coincideix amb la zona costa-

ncra rites plujosa i mes afectada pel glaciarisme,

produint pendents luaus on hi ha una major

aeumulac i6 d' aigua. Si aquesta hipotesi fos certa

ens trohariem davant d'un cas molt interessant

on cis efectes de Ics -laciacions recents condi-

cionen ('area de distribuci6 d'un tipus de bosc a

partir d'una precipitaci6 Ilindar.

Depen el tipus de bosc del regim

de pertorbacions?

La rclaci6 entre ics pertorbacions i el tipus de

bosc existeix, malgrat que sigui diffcil assignar-

li una causa unica, perque els factors que entren

en joc son multiples. A gran escala les su-

perpertorbacions han determinat en gran mesura

1'area de distribuci6 actual. Auer (1956) va

presentar de quina manera havia variat 1'area

ocupada pels boscos basant-se en estudis del

pollen, capes de cendres dels volcans i efectes

dc les glaciacions. La cronologia post-

pleistoccica elaborada despres pcr Pisano (1975 )

per a la Terra del Foc a partir de Ies dades d' Auer

(1956, 1960) i Mercer (1965), dernostra que

1'extensi6 i la distribuci6 dels boscos ha

experimentat moltes variacions d'avancament i

de retroces d' un bosc respecte I' altre i d' ambd6s

respecte 1'estepa patagonica. Des de la darrera

gran glaciaci6 n'han esdevingut d'altres de me-

nor intensitat que han tornat a remodelar el

paisatge, sobretot it la part sud de la Terra del Foe

ocupada actualment pel bosc perennifoli de N.

betuloides. En els dos boscos, caducifoli i

perennifoli, integren les dues grans unitats de

paisatge les quals, sigui quina sigui la seva

grandaria, han existit en un estat d'equilibri

puntuat ode quasi-equilibri durant milers d'anys

entre supercatastrofes, glaciacions o eruptions

volcaniques, la darrera de les quals succef fa

2200 anys (Auer, 1960). He prey de Frelich

(1986) cl terme de quasi-equilibri que empra per

referir-se it la dinamica dels boscos estudiats a

]'America del Nord.

Dins d'aquest mare general configurat per

esdeveniments a gran escala, el caracter en

mosaic del paisatge depen igualment de la

distribu66 en el temps i I'espai del regirn de

pertorbacions i la fracci6 de paisatge pertorbada

depen, alhora, de l'invers de ('interval de

recurrencia. Coin a exemple es pot considerar la

formaci6 d'estands a causa del vent. esmentat en
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apartats anteriors (fig. 10), i els constitufts per
erupcions volcaniques en els boscos de
Nothofagus spp. a la part central de Xi Ie (V ehlen
et al., 1979; Veblen, 1985). A escales rues petites
Ies pertorbacions mitjanes i petites determinen,
en gran mesura, el tipus de hose quant a la seva
cornposicio especifica, el tipus de comunitat i
les caracteristiques de la seva dinamica espai-
temps mitjancant la formacio de clarianes
(Runkle, 1985; Glitzenstein et al., 1986; Oliver
i Larson, 1990). Comentare el cas del host mixt
perennifoli, car la formacio de clarianes, tom a
exemple de pertorhacions petites ja ha estat
exposada en apartats interiors.

En el bosc mixt de N. betuloides de la Terra
del Foe les clarianes petites produides per la
mort d'un o pocs arbres son ocupades per D.
winteri i M. magellanica. Pisano (1977) informa
de I'existencia, en altres zones del territori, de
boscos const itu'its cols per aquestes dues especies
dins de ('area de distribucio del bosc perennifoli
magallanic. No tine informacio de si aquest
tipus de bosc ha desplacat o no a N. betuloides.
Pero en el cas de set- aixi, caldrien pertorbacions
mes importants perque N. betuloides pogues
regenerar-se. Norinalment, en els boscos mixtos

les clarianes petites son ocupades per les especies
rues tolerants it l'ombra, mentre que Ies
pertorhacions flies notables afavoreixen
l'establiment d'especies heliofiles o d'estats
initials de la successio. En aquest sentit, existiria
una certa correspondencia entre les
caracteristiques ecologiques de Ies especies, el
seu gran de tolerancia i la magnitud de la
pertorbacio. El problema, cone assenyala Runckle
(1985). es esbrinar quines determinen it quines,
en el sentit de si son les pertorhacions potentials
les que fixen la vegetacio o si son les especies
que, adaptades a un tipus de clima i s6l, condi-
cionen el tipus efcctiu de pertorhacions. Ates
que la interaecio funciona en els dos sentits, la
relaci6 causal es dificil de dilucidar.

Autoorganitzacio i pertorbacions

Al proces de simplificacio product per les
pertorbacions s'hi oposa el proces d'auto-
organitzacio. El primer es Lill canvi rapid, mentre
que el proces d'autoorganitzacio es lent i
augmenta la complexitat del sisterna. En els
boscos, el desenvolupament autoorganitzatiu
acostuma a assolir un estat estacionari i de
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maduresa (Oliver, 1981 it Oliver i Larson. 1990;

Peel i Chistenscn, 1987) condicionat, evi-

dentment, al fet que no s'hagi produ*it abans una

nova reinicialitzaci(). En aquesta fase el hose

assolcix el seu estat critic. La formacio de

clarianes de diferent grandaria s'esdeve

constantmcnt scions Ia mortalitat dels arbres

dominants (figs. 2 i 3) en els boscos tropicals i en

els tcniperats (vegeu referencies bibliografiques

ressenyades). Les regularitats empiriques

observades del proces d'auto-organitzacio han

estat descritcs i estudiades (Odum, 1969;

Margalef, 1974) mes sovint que les pertorbacions,

encara que ambdues participcn en el canvi

asimetric caracteristic de Ia successio i de tots

cis sistemes (Margalef, 1989).

Una regularitat observada es que les grans

pertorbacions son menys frequents que les

petites, seguint Ileis d'escala hen definides.

Aquesta regularitat ha estat analitzada i es tipica

dell sistemes di namics que espontaniament evo-

lucionen i s'auto-organitzen fins it assolir un

estat critic. Aquest estat critic es caracteritza en

I'espai per la invariancia de Ies estructures que

resultcn de la dinamica del sistema i en el temps

per la resposta I /f. aixo vol dir que es donen tots

cis senyals sense predominar-ne cap en concret

(vcgcu Bak i Chen, 1991, per a una explicacio

detallada, amena i clara sobre el terra). Les idees

de criticalitat autoorganitzada van scr exposades

per prinicra vegada per Bak et al. ( 1987), essent

I'cxemplc paradigmatic emprat el d'una pila de

grans dc sorra. D'aleshores en4a, el debat sobre

aquesta teoria ha millorat alguns aspectes

(Kadanoff et al., 1989; Bak et al., 1988), i s'ha

aplicat amb exit als terratremols (Sornette i

Sorncttc, 1989) i al «joc de la vida» (Bak et al.,

1989, Clue per ]a seva similitud amb la dinamica

dels boscos. el prcndre com a exemple i l •lustratiu.

En el « joc do la vida>> se simula Ia dinamica d'un

conjunt d'organismes repartits a I'alzar en un

quadrat, que moren i neixen despres de les

pertorbacions produides en qualsevol punt. Bak

et al. (1989) i Bak i Chen ( 1989) caracteritzen

'estat del sistema a traves de la distribucio de les

mides dels agregats formats per conjunts

d'individus, la distribucio de la durada de les

pertorbacions i el nombre de floes actius en un

radi r. En cis tres casos el sistema respecta les

Ilcis potentials d'exponents b = 1,4, b'= 1,6 i

b"= 1,7. Segons aquests autors, el fet que la

dinamica del sistema no respongui a funcions

exponencials. cosa que provocaria un

comportament caotic, indica que cis fenomens

dc mort i reclutament de nous individus estan

molt correlacionats en 1'espai i en el temps,

havent evolucionat el sisterna cap a un estat

critic. L'estructuracio en mosaics (patchiness) i

la configuracio en 1'espai dell flocs actius indica

aixi mateix el caracter fractal de Ia manera

d'operar el «joc de la vida». Seguint el

suggeriment do Bak i Chen en el sentit de la

possible universalitat d'aquests resultats, s'han

portat a terme recentment estudis teorics i de

simulacio d'ecosistemes bacterians i de boscos

(Sole et al., I991a, 19911). Aquests estudis

preliminars han permes comprovar I'aparicio

d'aquesta dinamica en aquests models i apunten

a una connexio amb els estats finals de Ia

successio.

Segons la meva opini6, la criticalitat

autoorganitzada pot ser igualment aplicada als

boscos. Soc conscient que eaten mes estudis per

comprovar-ho, pet-6 algunes dades de Ics quals

disposo poden servir d'avangament. De fet, el

mapat dels arbres (Gutierrez et al., 1990) pre-

senta una estreta similitud amb Ia configuracio

del «joc de Ia vida», la distribucio de les

frequencies de les pertorbacions i ('interval de

recurrencia s' ajusta a allo que proposen els autors

de la criticalitat autoorganitzada, i Ies series

annals dels aneils de creixement segueixen la

Ilci empirica d'Hurts (Guardans et al., 1988;

Feder, 1988, p. 153). caracteristica dell senyals

I/f al llarg del temps. El sentit de tot aixo es Ia

forta dependencia de la dinamica del sistema

respecte als esdevcniments passats. Dissor-

tadament, no disposo de les dades apropiades

per caracteri tzar la distribucio de frequencies i la

importancia de les pertorbacions per als boscos
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de la Terra del Foc. Tanmateix, he recollit de la
bibliografia les dades presentades per Frelich
(1986) i Brokaw (1985) (fig. 12) i en els dos
casos els exponents s'ajusten forca be als de Bak
et al. (1989) i Back i Chen (1989).

Aleshores, si els boscos i el seu ambient, corn
en els terratretnols estudiats per Sornette i
Sornette (1989), evolucionen vers un estat critic
o be ja ho estan, el concepte d'equilibri estable,
segons diuen Bak i Chen (1989), no to sentit car
la natura esta canviant continuament a traves de
configuracions critiques metaestables ode quasi-
equilibri puntuat, tot reprenent un Ilenguatge
potser mes familiar. Evidentment aquesta si-
tuacio, per sobre o per sota de 1'estat critic, ens
donaria una idea de les possibles traject6ries del
sistema envers I'estat critic. D'altra banda, els
sistemes que presenten configuracions critiques
son feblement ca6tics i aixo vol dir que son una
mica mes predictihles que els purament caotics.

CONCLUSIONS

Els boscos de la Terra del Foc poden ser
considerats boscos madurs segons es dedueix de
lit seva biomassa i regeneracio. Ara be, podem
dir que en els estands estudiats es troben en un
estat critic que s'automante en base a unes
pertorbacions que permeten la regeneracio.

La regeneracio dels boscos monoespecifics

de Nothrwfagus a la Terra del Foc s'esdeve

fonamentalment a les clarianes de hose obertes

per la caiguda d'arbres dominants. Aquestes

pertorbacions es produeixen a una taxa constant

i a I'atzar, i I'establiment de plantules es per

Ilavors a les parts mitjanes i baixes d'ambdos

boscos. En el hose mixt perennifoli es pot anti-

cipar, si es vol, com a hipdtesi, que en absencia

de pertorbacions importants. N. betuloides pot ser

desplacada per les altres dues especies

acompanyants, D. winteri i M. nragellanica. En

situacions corn aquesta el mecanisme que actua

es el d'inhibicio, les plantules no assoleixen

fasesposteriorsdedesenvolupament. Aixidoncs,

la dinamica del hose perennifoli es diferent,

segons es tracti del hose perennifoli mixt o
monoespecific. En absencia d' Lin boscam espes,
la dinamica de regeneracio del hose caducifoli i
del perennifoli es similar, i la dinamica de
clarianes condiciona I'estructura multi-cohort
dels estands. Quan les condicions clirnatiques
son mes rigoroses, corn it les parts altes de les
muntanyes, la regeneracio es produeix perrebrots
que neixen a la base dels troncs dels arbres
dempeus d'acord amb lit dinamica de clarianes.
La rigorositat del clima dificulta tambe el
desenvolupament de faces molt evolucionades
del hose, el qua] presenta una estructura i
distribuciodels seus individusen I'espai diferent
a la dels boscos en estat estacionari de les parts
mitjanes i baixes. No es descarta, doncs, que la
regeneracio per rebrot pugui haver predominat
en Ies epoques mes fredes a la zona.

Les especies de Nothnfagus estudiades no
mostren un grau all d'heliofilia, si jutgem per les
corbes de creixement que presenten fins quasi
100 anys de creixement anual supriinit. Per la
mateixa rao tampoc no son bones colonitzadores
d'cspais oberts molt grans encara que en aquesta
situacio, altres factors, coin el vent, poden privar
la seva regeneracio i desenvolupament poste-
rior. Si cal classificar-les d'alguna manera es
tractaria d'especies mig tolerants, essent N.
betuloides mes heliofila que N. puntilio.

Els boscos de Nothofagus de la Terra del Foc
responen, en la seva estructura i en la seva
distribucio, a un regim de pertorbacions especific
de la zona. L'heterogeneitat del medi i el mosaic
d'estands de diferents grandaries que presentael
paisatge en algunes zones del territori, mostren
lit magnitud o intensitat de les pertorbacions it
que estan sotmesos. En escales de temps i espai
majors, l'area ocupada per cada tipus de hose
depen de la intensitat que han rnostrat les
pertorbacions i de coin han modelat ('habitat,
pero aixo no iinplica lit unidireccionalitat ni el
condicionament de les especies a l' habitat creat.
La distribucio actual de les especies dc
Nothofugus sembla respondre a efectes de
pertorbacions de gran intensitat que, en haver

modelat d'una manera determinada I'orografia,



condicionen I'habitat. N. h(>luluideS ocupa les

zones on l'orografia ha estat mes afectada per les

glaciacions i/o aquelles on es produeix una

precipitacio llindar, a partir de la qual els limits

de tolerancia per a altres especies de Nolhofugus

es sohrepassen.

Donades it coneixer algunes de les con-

segiiencies de les pertorbacions, i per taut la no

estahilitat de les condicions de 1'habitat, potser

moltes de Ics questions que resten per resoldre

tindrien resultats mes coherents des de la pers-

pective del paladigma del no equilibri, tenint en

compte que els boscos evolucionen i

s'autoorganitzen envers un estat critic, amb

estructures fractals configurades en un mosaic.

La criticalitat auto-organitzada es, i aixi ho jus-

tifiquen els sews autors, una teoria holista que no

depen qualitativament dels mecanismes

especifics I. en general, les caracteristiques del

Sistema no pollen ser enteses a haves de I'analisi

dels sous components per separat. Aleshores, es

molt apropiat reprendre l'autoecologia de les

espccies que, cn bona mesura, determina les

regles del joc.
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