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Resumen

Se estudio la contribucion de los patrones de crecimiento secundario y la anatomia de la madera a la coexistencia
de dos especies de Quercus (Quercus ilex subsp. ballota —especie de madera de porosidad semi-difusa— y Quercus
Jfaginea —especie de madera de porosidad en anillo—), en una localidad de clima mediterraneo continental, durante
dos afios de climatologia contrastada. Segin nuestros resultados el patroén de crecimiento secundario de Q. faginea se
concentra en primavera, iniciandose antes, y respondiendo mas que el de Q. ilex a un incremento de la precipitacion
durante este periodo. Q. ilex prolonga la formacién de madera hacia el otoflo y el crecimiento del verano tardio tiene
una mayor importancia en términos de conductividad hidrdulica tedrica que en Q. faginea, que concentra la conducti-
vidad hidraulica en los vasos formados en primavera. Por tanto, la distinta respuesta de la fenologia de formacion de
la madera y de la anatomia del xilema de ambas especies al patron estacional de precipitacion podria contribuir a ex-
plicar la coexistencia de Q. ilex y Q. faginea.

Palabras clave: Quercus mediterraneos; anatomia de la madera; fenologia del crecimiento secundario; climatologia
contrastada; xilema; vasos; conductividad hidraulica teodrica.

Abstract

Seasonal dynamics of secondary growth and xylem anatomy in two coexisting Mediterranean Quercus

The contribution of secondary growth’s patterns and wood anatomy on the coexistence of two species of Quercus
(Quercus ilex subsp ballota — diffused porous wood — and Quercus faginea — ring porous wood —) were studied in
a location with continental Mediterranean climate, which has been studied during two years with contrasted climatology.
According to our results secondary growth pattern of Q. faginea is concentrated in the spring, starting before, and
responding more than Q. ilex to a rainfall increase during this period. Q. ilex extends wood formation into the fall
and late summer growth. Q. ilex growth during the fall and late summer has a greater importance in terms of theoreti-
cal hydraulic conductivity than in Q. faginea, which concentrates hydraulic conductivity in spring vessels. Therefore,
different response of wood phenology formation and xylem anatomy in both species to the seasonal pattern of pre-
cipitation could contribute to explain the coexistence of Q. ilex and Q. faginea.

Key words: Mediterranean quercus; wood anatomy; phenology of secondary growth; contrasted climatology; xylem;
vessels; theoretical hydraulic conductivity.

Introduccion

Los ecosistemas forestales se veran afectados du-
rante el proximo siglo por alteraciones en el régimen
espacial y temporal de las precipitaciones en el con-
texto del cambio climatico (IPCC, 2007). En Europa,
las areas mas vulnerables al cambio climatico seran las
regiones mediterraneas (Schroter et al., 2005). Dado
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que en los ecosistemas mediterraneos el principal fac-
tor que afecta a la productividad de las plantas es la
disponibilidad hidrica (Di Castri, 1981), se espera que
los bosques sufran alteraciones en su crecimiento en
respuesta al aumento de déficit hidrico inducido por el
calentamiento global que conllevaran cambios en la
dominancia de especies y en su estructura, agravados
por los drasticos cambios de uso del territorio de las
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ultimas décadas (Garcia-Ruiz et al., 1996). En este
sentido, se han descrito alteraciones en el crecimiento
secundario de Quercus pyrenaica de ambientes xéricos
debidas al abandono de los aprovechamientos del
monte bajo (Corcuera et al., 20006).

El crecimiento en especies mediterraneas se limita a
las estaciones favorables de primavera y otofio (Mi-
trakos, 1980). Por tanto, para abordar y entender la
respuesta del crecimiento secundario al clima en estos
ambientes es necesario realizar estudios a escala intra-
anual (Rossi y Deslauriers, 2007). El estudio intra-anual
del desarrollo del anillo de crecimiento se ha abordado
usando, de forma combinada o no, diferentes métodos:
el marcado mediante heridas inflingidas al xilema
(Schmitt et al., 2004), la toma repetida de micro mues-
tras de madera (Marion et al., 2007; Van Der Werf et al.,
2007; Rossi et al. 2006) y los dendrometros (Deslauriers
et al., 2003b). A través de estos métodos se ha conse-
guido obtener una alta resolucion temporal en la des-
cripcidn del desarrollo del anillo de crecimiento (Van
Der Werf et al., 2007), se han estudiado las propiedades
anatoémicas de los vasos (Jones ef al., 2004), la dinami-
ca estacional de la formacion de la madera (Suzuki et al.,
1996; Mikinen et al., 2008) e incluso el crecimiento a
nivel celular (Deslauriers et al., 2003a; Marion et al.,
2007; Van Der Werf et al., 2007). Ademas, usando estos
métodos se ha descrito el efecto de las sequias a escala
intra-anual en algunas especies de Quercus caducifolios
(Eilmann et al., 2006; Van Der Werf et al., 2007).

Apenas existen estudios para Quercus mediterraneos
sobre los patrones de crecimiento secundario a escala
intra-anual. A escala inter-anual estudios previos en las
especies Quercus ilex L. y Quercus faginea Lam., con
maderas de porosidad difusa o semi-difusa y porosidad
en anillo, respectivamente, describieron que la escasez
de agua limita el crecimiento radial y afecta a la anatomia
de los vasos conductores (Corcuera et al., 2004a; Cor-
cuera et al., 2004b). La limitacion de agua también esta
relacionada con la produccion de vasos con menor dia-
metro transversal en Q. ilex, no siendo asi para Q. fagi-
nea, probablemente por la mayor disponibilidad de agua
de los sitios donde se observa la tltima especie, que suele
localizarse en fondos de valles y umbrias alli donde co-
existe con Q. ilex (Villar-Salvador et al., 1997). En algu-
nos Quercus de ambientes templados, la limitacion de
agua también estd relacionada con la utilizacion de dife-
rentes estrategias, asi mientras los vasos de Q. robur
maximizan la conductividad hidraulica, la estrategia de
Q. petraea consiste en prevenir la embolia inducida por
la sequia con vasos mas estrechos (Ponton et al., 2001).

Por otra parte, la coexistencia de arboles con dife-
rentes habitos foliares en lugares de condiciones ho-
mogéneas no ha sido suficientemente explicada y po-
siblemente tenga relacién con la estrategia de
utilizacion del agua disponible en relacion al desarro-
llo del xilema. En este sentido, Q. faginea 'y Q. ilex
estan restringidos al area mediterranea donde coexisten
en extensas zonas del interior de la Peninsula Ibérica,
pero mientras Q. ilex domina en zonas de suelos super-
ficiales y con la aridez como principal factor limitante,
Q. faginea se extiende en areas sub-mediterraneas de
suelos profundos con menor déficit hidrico (Mediavilla
y Escudero, 2003). Estas especies podrian presentar,
como lo hacen otras plantas lefiosas mediterraneas, dos
paradas vegetativas en su crecimiento secundario duran-
te las estaciones de mayor estrés: verano e invierno
(Cherubini et al., 2003; Campelo et al., 2007), lo cual
supondria una desventaja para Q. faginea, caducifolio
de invierno, frente a Q. ilex, especie perennifolia que
puede asi extender su periodo vegetativo. Por tanto, el
efecto de la precipitacion en el crecimiento secundario
intra-anual dependerd de su distribucion estacional a lo
largo del afio en relacion a las fenofases vegetativas de
cada especie. La concentracion de la precipitacion en los
meses de invierno podria recargar los suelos e incremen-
tar el posterior crecimiento secundario primaveral en Q.
faginea (Corcuera et al., 2004a), mientras que la con-
centracion de la precipitacion en los meses de verano se
ha relacionado con la aparicion de falsos anillos en Q.
ilex (Zhang y Romane, 1991; Cherubini et al., 2003;
Campelo et al., 2007) y con un mayor crecimiento de la
madera tardia en Q. faginea (Corcuera et al., 2004a).

Objetivo e hipétesis

El objetivo de este estudio es evaluar si los patrones
de crecimiento secundario y la anatomia de la madera
contribuyen a explicar la coexistencia de dos especies
de Quercus con anatomias de la madera contrastadas
(Q. ilex subsp. ballota —especie de madera de porosi-
dad semi-difusa— y Q. faginea —especie de madera
de porosidad en anillo—), en una localidad de clima
mediterraneo continental, durante dos afios de climato-
logia contrastada (Fig. 1).

Si la fenologia de la formacion de la madera es una
de las claves para comprender la coexistencia en Quercus
mediterraneos, cabria esperar que variaciones en el
régimen de precipitacion conllevaran diferentes estra-
tegias de ajuste del crecimiento secundario.
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Figura 1. Condiciones meteorologicas del area de estudio durante
los afios 2006 y 2007 (temperaturas medias mensuales —lineas—
y precipitacién mensual total —barras—). La grafica muestra las
temperaturas y la precipitacion en 2006 (lineas so6lidas y barras
negras) y en 2007 (lineas punteadas y barras grises), frente a las
medias historicas (linea solida y barras rayadas —con error es-
tandar—) de la estacion meteorologica de Ayerbe (1939-2007).
Las flechas indican las condiciones hiimedas en septiembre del
afio 2006 y en abril del afio 2007.

Material y Métodos
Area de estudio

La localidad de estudio pertenece al municipio de
Agiiero (Huesca) situado en el NE de la Peninsula Ibé-
rica (42° 18’ N, 0° 47° O, 738 m.s.n.m). El clima es
mediterraneo continental con 635 mm de precipitacion
media anual y una temperatura media anual de 7,1°C,
siendo enero y julio los meses mas frio y céalido respec-
tivamente (datos procedentes de la estacion meteorolo-
gica de Ayerbe, 42° 16’ N, 0° 41° O, 585 m.s.n.m). La
topografia es casi plana y de condiciones muy homogé-
neas situandose la parcela de estudio en una divisoria de
aguas. La vegetacion esta dominada por monte bajo y
matorral mediterraneo en el que las dos especies citadas
de Quercus coexisten con Arbutus unedo L.y Pinus
halepensis Mill., siendo menos abundantes Pinus nigra
Arn., Pinus sylvestris L., Juniperus oxycedrus L., Vibur-
num tinus L., Lonicera implexa Aiton., Buxus semper-
virens L., Smilax aspera L., Pistacia lentiscus L., Quer-
cus coccifera L., Sorbus aria L.y Sorbus domestica L.
La mayoria de los arboles son multicaules, con aspecto
arbustivo o arboreo de pequeiia talla a causa del apro-
vechamiento intensivo para lefia que se produjo en la
zona hasta finales de la década de 1960.

Especies estudiadas

Quercus ilex subsp. ballota Desf. (Samp.) es un arbol
esclerofilo y perennifolio cuya distribucion en la Pe-
ninsula Ibérica se limita a los territorios de interior,
dada su preferencia por zonas continentales (Amaral
Franco, 1990). La madera de Q. ilex tiende a ser de
porosidad difusa o semi-difusa. Segiin nuestros resul-
tados, y de acuerdo con Campelo et al. (2007), Q. ilex
presenta madera de porosidad semi-difusa, puesto que
la aparicion de vasos de didmetro mas ancho cerca del
inicio del anillo anual y de vasos de diametro mas es-
trecho cerca del final del anillo, asi como la distribucion
casi unimodal de los diametros de los vasos formados
en un anillo anual, son caracteres propios de este tipo
de madera (Woodcock, 1989a, 1989b; Carlquist, 2001).

Quercus faginea Lam. es un arbol caducifolio, mar-
cescente y con madera de porosidad en anillo que se
extiende ampliamente por zonas con suelos basicos de
la Peninsula Ibérica en ambientes sub-mediterraneos y
mediterraneos (Amaral Franco, 1990). Q. ilex y Q.
faginea coexisten con frecuencia, aunque la segunda
especie tiende a crecer en zonas mas humedas como
fondos de barranco y umbrias.

En un area de aproximadamente 1,5 ha se seleccio-
naron al azar quince individuos adultos sanos de cada
especie para el seguimiento de dendrometros y el mues-
treo de micro muestras de madera (Tabla 1). El diame-
tro medio a la altura del pecho (dbh) de los individuos
de Q. ilex fue de 10,1 + 0,5 cm (media £ error estan-
dar, SE) y la altura media fue de 4,13 + 1,1 cm. Mien-
tras que el dbh medio de Q. faginea fue de 12,2 £ 0,6 m
y la altura media fue de 6,1 = 1,4 m. El dbh (F = 7,5,
P =0,01, ANOVA) y la altura (F = 20,2, P < 0,01,
ANOVA) difirieron entre especies siendo mayores en
Q. faginea que en Q. ilex.

Crecimiento secundario intra-anual
y anatomia del xilema

La dinamica estacional del crecimiento secundario
se estudié mensualmente (excepto en abril de periodi-
cidad quincenal), combinandose el seguimiento de
dendrometros de banda (15 individuos por especie) y
la recogida de micro muestras de madera (5 individuos
por especie), desde marzo de 2006 hasta enero de 2008.

Los dendrometros de banda (Agriculture Electronics
Corporation, Tucson, USA) se instalaron a 1,3 m de
altura. Antes de instalar los dendrometros se retir6 la
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corteza del perimetro del tronco con una lima. Los
dendrémetros se leyeron mensualmente con una pre-
cision de 0,1 mm y dichas lecturas (crecimiento perime-
tral acumulado) se convirtieron en datos de incremento
radial considerando el diametro medio de cada tronco.
Para estimar las tasas de crecimiento (mm dia™') las
lecturas consecutivas de crecimiento se restaron, para
posteriormente dividirse por el numero de dias del
intervalo entre sucesivas lecturas.

Las micro muestras de madera (con un diametro de
1,8 mm y una longitud de 10-15 mm) se extrajeron con
una mini-barrena especialmente disefiada para producir
el menor trauma posible (Trephor®, Rossi et al. 2006)
durante los afios 2006 y 2007. Las muestras se extrajeron
helicoidalmente alrededor del tronco a una altura aproxi-
mada de 1,3 m, procurando que cada muestra contuvie-
ra, al menos, el ultimo anillo formado y que estuviera
separada de los muestreos previo y posterior por 10 cm.
Previamente a la extraccion, se retiro la corteza de la
zona a muestrear con una lima. Las muestras de madera
se conservaron inmediatamente después de su extraccion
en una solucion de formaldehido, etanol y acido acético
(5:90:5) y se cortaron transversalmente con un microto-
mo de deslizamiento, siendo fijadas por congelacion
(Anglia Scientific AS200, UK). El espesor del corte fue
de entre 20 y 60 um. Posteriormente, se realizd una
doble tincioén con safranina (0,5 g en 100 ml de etanol
al 96%) y astrablue (0,5 g en 100 ml de agua destilada).
Tras cada tincion las muestras se deshidrataron median-
te un gradiente de etanol (50%, 70% y 100%). La doble
tincioén permitid distinguir entre la lignina (safranina-
rojo) y la celulosa (astrablue-azul). Las muestras resul-
tantes se fijaron en portaobjetos con Eukitt®. Los cortes
se fotografiaron a 100 aumentos con un microscopio
(Olympus BH2) y una maquina fotografica adaptada
(Leica). El programa Adobe Photoshop (Adobe; San
Jose, CA) se uso para depurar las imagenes, eliminado
por ejemplo las tilosas, y para solapar las imagenes
parciales de los anillos hasta completar la anchura total
del anillo. Las imagenes finales fueron analizadas usan-
do el programa WinCELL Pro version 2004a (Régent
Instruments Inc., Québec, Canada) que se utilizo para
calcular las areas y los didmetros de los vasos. En el
analisis se fijo un umbral inferior de medida de area
transversal de 400 pm? de los vasos, al asumir que los
vasos de areas inferiores apenas aportan conductividad
al anillo (Gasson, 1987).

La anchura de los anillos de los cortes se obtuvo
midiendo la distancia entre el cambium y el limite del
anillo previo. En cada corte se midieron entre cinco

anchuras del anillo en distintas posiciones a lo largo
de toda la muestra y se calcul6 el promedio de cada
muestra. La distribucién bimodal del area transversal
de los vasos de Q. faginea se utilizé para distinguir
entre los vasos de las maderas temprana y tardia (Wood-
cock, 1989a).

Datos climaticos

Los datos diarios de precipitacion se obtuvieron de la
estacion meteoroldgica de Ayerbe (42° 16’ N, 0° 41° O,
585 m.s.n.m), situada aproximadamente a 8 km de la
poblacion estudiada. La temperatura y la humedad
relativa del aire se midieron cada hora en el sitio de
estudio mediante un registrador (HOBO HO8, Onset
Co., California).

Calculos y analisis estadisticos

Las fechas julianas del inicio (cuando el crecimiento
acumulado es positivo y difiere de cero), final (cuando
el crecimiento acumulado completa el 95% del total
anual) y culminacion (cuando se alcanzan las tasas maxi-
mas) del incremento radial obtenidas con ambos métodos
—dendroémetros y micro muestras de madera— en las
distintas especies y afios se contrastaron estadisticamen-
te mediante analisis de varianza multifactoriales. El
contraste se realizo usando ambos métodos con los mis-
mos cinco individuos para cada especie.

Las diferencias mensuales de crecimiento radial
acumulado para cada afio obtenidas con los dendréome-
tros fueron testadas utilizando un modelo lineal mixto
de medidas repetidas, introduciendo el diametro a 1,3 m
(dbh) como covariable.

Los histogramas de frecuencias del didmetro de los
vasos se contrastaron entre afios en cada una de las es-
pecies mediante el estadistico G para tablas de contin-
gencia (Sokal y Rohlf, 1995). Las diferencias en las areas
y didmetros medios de los vasos entre los dos periodos
muestreados (de marzo a julio y de marzo a octubre) en
cada especie y afio de seguimiento se examinaron me-
diante analisis de varianza multifactoriales, introducien-
do el diametro a 1,3 m (dbh) como covariable.

Para determinar la influencia del periodo de creci-
miento secundario post-estival en las caracteristicas de
los vasos se diferenciaron dos periodos de muestreo,
el comprendido entre marzo y julio, y el comprendido
entre agosto y octubre. En cada uno de estos periodos
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intra-anuales se calcularon las siguientes caracteristicas
de los vasos: areas, didmetros, porcentaje de area con-
ductora (area total de los vasos/area muestreada),
densidad de vasos (nlimero de vasos/area muestreada)
y didmetro medio hidraulico (X d°/d*, siendo d el dia-
metro transversal de los vasos derivado de su area y
asumiendo una forma circular). Ademas, se calculo la
conductividad hidraulica tedrica (Kh; mm®*) de acuerdo
con la ley de Hagen-Poiseuille, como la suma de la
cuarta potencia de los diametros de todos los vasos de
cada seccion (Tyree y Ewers, 1991), considerandose
unicamente aquellos vasos con un diametro mayor de
20 um. En cada especie se calculd la K del anillo com-
pleto en los dos afios de muestreo y la evolucion mensual
de la Kh a partir de 1a media de los dos afios de muestreo.

La influencia del clima (precipitacion, temperatura
y humedad relativa) en las tasas de crecimiento detec-
tadas por los dendrémetros se analizd mediante el
coeficiente de correlacion de Pearson. Dado el caracter
mediterraneo del area de estudio, con dos periodos
anuales favorables para el crecimiento (Mooney et al.,
1974), se diferencio entre el primer periodo de creci-
miento radial (de marzo a julio) y el segundo (de agos-
to a octubre) para analizar las correlaciones con el
clima. Las correlaciones se efectuaron en cada especie,
aflo y periodo de crecimiento intra-anual, con los pro-
medios o totales de precipitacion, temperatura y hume-
dad relativa considerados 7, 10, 20 y 30 dias antes de
la fecha de muestreo
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Antes de realizar los distintos analisis estadisticos
se comprobd la distribucion normal de las variables
mediante la prueba de Kolmogorov-Smirnov, asi como
la homogeneidad de las varianzas mediante el contras-
te de Levene. Los analisis estadisticos de las variables
muestreadas se realizaron usando el programa SPSS
v15.0 (SPSS Inc., Chicago, IL, USA).

Resultados

Comparacion de las medidas de los
dendrometros y micro muestras de madera

Ambos métodos de muestreo empleados para medir
la fenologia del crecimiento secundario (dendrometros
y micro muestras de madera) mostraron diferencias
significativas en todas las fases del crecimiento estu-
diadas (Tabla 1 y Fig. 2). El inicio y la culminacion del
incremento radial se detectaron mas tempranamente
con los dendrémetros que con las micro muestras de
madera en ambas especies y afios, a excepcion del
inicio en 2006 de Q. ilex y en 2007 de Q. faginea.
Contrariamente, el cese del incremento radial se detec-
toé primero en las micro muestras y entre una y tres
semanas mas tarde con los dendrometros. Para el inicio
del incremento radial, el intervalo temporal de maxima
diferencia entre métodos fue de casi un mes en ambas
especies. Para la culminacion, el intervalo de diferencia

Tabla 1. Principales estadisticos (F') del analisis de la varianza y valores medios (fechas julianas) del inicio, culminacion y cese
del crecimiento radial en Q. ilex (Qi) y Q. faginea (Qf ) Se consideraron tres fases: inicio cuando el crecimiento acumulado era
positivo y diferente de cero, culminacion cuando se alcanzaron las tasas maximas de crecimiento y final cuando el crecimiento
acumulado complet6 el 95% del total anual. El nivel de significacion se indica como *P < 0,1; ** P < (,05; *** P < 0,01

Factores e interacciones

Fases Micro
incremento  Especie Afio  Dendrémetros ; & i
radial muestras Es(‘;;c'e ‘Z‘:;’ M(e;,}’)d" E*A  E*M  A*™M  E*A*M
Oi 2006 136+11,87 123 +£490
2007 128 +5,81 145 + 6,37
Inicio 63,61%%% 0,76 2,79%  635% 1,53 0,11 10,55%**
Of 2006  95+0,00 119 + 4,00
2007 93 £ 0,00 93 + 0,00
Qi 2006 180+ 0,00 221 + 0,00
2007 201 1840 214 40,00
Culminacion ’ 15,63%%% 0,10 34,51%%% (58 TR 4.18% 0,12
Of 2006 1281270 220 = 13,09
2007 14341240 194 + 10,00
Qi 2006 310+0,00 291 + 12,29
Cese 2007 282+ 6,80 275+ 0,00 0,23 17,95%%  530%% ()85 0,14 0,11 1,05
Of 2006 30941000 298 £ 11,67 ’ ’ ’ ’ ’ ’ ’
2007 282 + 6,30 256 + 933
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Figura 2. Incremento radial acumulado (+ error estindar —SE—) de Q. ilex (ay b) y Q. faginea
(c y d) estimado a partir de micro muestras de madera (puntos negros) y dendrémetros (pun-
tos blancos). La linea vertical punteada muestra la diferencia entre la madera temprana y

tardia de Q. faginea (informacion extraida de las micro muestras).

entre los dos métodos fue desde quince dias en Q. ilex
hasta tres meses en Q. faginea.

Mediante ambos métodos de muestreo Q. ilex y
Q. faginea mostraron diferencias significativas en las
fechas de inicio y de culminacién del incremento
radial. Q. faginea inici6 el incremento radial durante
los dos afios de seguimiento aproximadamente un mes
antes que Q. ilex y alcanz6 su maximo incremento
casi dos meses antes que Q. ilex. Contrariamente, el
cese del incremento radial no difirié entre ambas
especies.

Los dos afios de estacionalidad contrastada (Fig. 1)
mostraron diferencias significativas en las fechas de
cese del crecimiento, produciéndose el final del incre-
mento radial en ambas especies con casi un mes de
antelacion en 2007 respecto a 2006.

La interaccion entre especie y aiio mostro diferencias
significativas en la fase de inicio del incremento radial,
mientras que las interacciones entre especie y método,
y entre afio y método mostraron diferencias significa-
tivas en la fase de culminacion. Por Gltimo, la interac-
cion entre especie, afio y método unicamente mostro
diferencias significativas en las fechas de inicio del
incremento radial.

Crecimiento radial acumulado y tasas
de incremento radial

0. faginea mostr6 un mayor incremento radial acumu-
lado (aproximadamente 1,2 mm) que Q. ilex (aproximada-
mente 0,8 mm) en ambos afios de estudio (Fig. 2). El cre-
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Figura 3. Tasas medias de incremento radial (= SE) en Q. ilex
(a) y Q. faginea (b) durante los dos afos de estudio.

cimiento mensual acumulado registrado por los
dendrometros mostro diferencias significativas entre meses
en 2006 (F = 131,72; P < 0,05) y 2007 (F = 91,26;
P < 0,05). Ademas, las diferencias entre especies fueron
significativas en 2006 (' = 14,42; P < 0,05), pero no en
2007 cuando las diferencias fueron marginalmente sig-
nificativas (/' = 3,03; P = 0,08). Las tasas de crecimien-
to radial fueron méaximas en junio para Q. ilex durante
ambos afios de estudio (Fig. 3). Sin embargo, mientras
que en 2006 el pico de crecimiento de Q. faginea coin-
cidi6 con el de Q. ilex, en el afio 2007 la tasa méaxima de
crecimiento se observo en mayo. El pico del segundo
periodo post-estival de crecimiento (de agosto a octubre)
coincidié en ambas especies y afios situandose en el mes
de septiembre. La interaccion entre los afios de estacio-
nalidad contrastada y las especies también influy6 de
forma significativa (P < 0,05) en el crecimiento acumu-
lado de 2006 (F = 5,08) y 2007 (F = 5,76).

De acuerdo con las medidas de los dendrometros,
en 2006 el incremento radial ocurrido en el primer

(segundo) periodo de crecimiento supuso el 77% (33%)
en Q. ilex y el 81% (19%) en Q. faginea, mientras que en
2007 supuso el 70% (30%) en Q. ilex y el 86% (14%)
en Q. faginea.

Anatomia de la madera

La distribucion de frecuencias de didmetros de los
vasos difiri6 significativamente entre afios en Q. fagi-
nea (G = 36,07; P < 0,01) ya que en 2006 se observo
una mayor abundancia de los vasos de diametros infe-
riores a 40 pm y de diametros superiores a 170 um
respecto a 2007 (Fig. 4). Por ello, el tamafio medio
(diametro, diametro hidraulico, area) de los vasos pro-
ducidos antes y después del verano en Q. faginea fue
mayor en el afio 2006 que en el 2007 (Tabla 2). En
Q. ilex no se encontraron diferencias significativas entre
afios en la distribucion de frecuencias de didmetros de
los vasos (G = 17,04; P = 0,11).

La densidad de los vasos disminuy¢ ligeramente en
2007 respecto a 2006 en ambos periodos de muestreo y
especies (Tabla 2). El area conductora y el diametro hi-
draulico, excluyendo el primer periodo de muestreo (de
marzo a julio) en Q. ilex, parecen seguir el mismo patrén
que la densidad, disminuyendo sus valores en 2007. En
el area y didmetro transversales de los vasos (Fig. 5),
también se observo una disminucion en 2007 en ambas
especies. Sin embargo, los analisis realizados en las areas
y diametros de los vasos no mostraron diferencias signi-
ficativas entre los distintos afios en Q. ilex y tampoco en
Q. faginea. A escala intra-anual se observaron diferencias
significativas o marginales entre los distintos periodos
anuales de muestreo en Q. faginea (Fysmewo = 7,87;
P <0,05; Fyo = 3,65; P < 0,10). El dbh no pareci6 influir
en las areas y diametros de los vasos de Q. ilex (Fggme.
wo= 0,46; Fy., = 0,19) y tampoco en los de Q. faginea
(Faigmetro = 1,45; Firea = 2,01).

La distribucion de los diametros de los vasos me-
didos en todos los muestreos a lo largo de un afio
mostro un patréon unimodal en Q. ilex (Figs. 4b y 4d)
y bimodal en Q. faginea (Figs. 4a 'y 4c), en consonan-
cia con el tipo de madera que presenta cada especie.
En 2006 la mayoria de la conductividad hidrdulica
teorica provino en Q. ilex de vasos de entre 80 y
100 um (rango de vasos mas abundante). Contraria-
mente, en 2007 la conductividad hidraulica provino
de vasos de entre 100 y 120 um. En Q. ilex los vasos de
mas de 120 pm también aportaron una gran parte
de la conductividad total, a pesar de su escasa abun-
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Figura 4. Frecuencia relativa de los distintos didmetros de los vasos (clases de 20-um) y
contribucion relativa a la conductividad tedrica total (K;) para Q. ilex (by d)y Q. faginea
(ay c). Los datos corresponden a vasos medidos en los anillos de 2006 y 2007. La linea verti-
cal punteada separa los vasos de la madera temprana (60 — 340 um) y tardia (10 — 60 um) en
Q. faginea.

Tabla 2. Principales propiedades de los vasos de Q. ilex (Qi) y Q. faginea (Qf). El didametro de los vasos y diametro hidraulico
se refieren al promedio (+ SE) de todos los vasos muestreados. El area de los vasos, area conductora y densidad de vasos se
refieren al promedio (= SE) de los cortes histologicos analizados

. ., Diametro c Area Densidad
Periodos . . Diametro vasos e Area vasos
muestreados Especie Afio (um) hidraulico (um?) conductora de vasos
(nm) (%) (mm™)
Qi 2006 64,46 + 4,31 39,01 £ 1,97 3.661,66 + 448,71 8,73 £ 0,88 24,64 £ 1,51
o 2007 65,95 £ 5,95 4358 + 4,89  4.139,77 + 804,76 9,02 +£2,02 22,39 + 327
De marzo a julio
or 2006 113,53 + 15,23 113,85 £ 6,67 16.163,35 £ 3.384,42 26,05 +2,41 22,24 + 3,64
2007 93,10 +£ 10,33 78,57 £ 7,20 10.727,79 + 2.158,15 16,84 + 1,89 21,89 £ 2,10
Qi 2006 68,97 £ 2,36 50,02 £ 1,86  4.415,63 + 292,13 12,34 £ 1,01 28,04 = 1,78
2007 59,65 + 3,33 4335 +223 3.380,97 + 327,70 944 + 1,15 27,81 +£1,99
De marzo a octubre
2006 61,52 +4,11 108,97 £ 6,36 6.258,16 + 886,75 18,25 + 1,30 35,37 + 4,52
2007 53,61 + 4,58 92,74 + 8,87 4.215,62 + 482,93 12,87 = 1,08 32,07 + 2,71
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Figura 5. Evolucion mensual de los didmetros transversales
medios (+ SE) de los vasos en 2006 (puntos negros) y 2007
(puntos blancos). Las graficas pequefias muestran los histo-
gramas del diametro de los vasos para los dos periodos de
crecimiento a lo largo de 2006 (barras negras) y 2007 (barras
blancas).

dancia. Los vasos mas abundantes de Q. faginea se
situaron en la madera tardia en los dos afios de mues-
treo, en un rango de entre 20 y 40 um. Sin embargo,
en esta especie la mayor parte de la conductividad
hidraulica teérica en 2006 provino de vasos de dia-
metros superiores a 240 um, mientras que en 2007 la
conductividad fue superior a la de 2006 en el rango
de vasos de diametros entre 20 a 240 pm, aunque casi
la mitad de la conductividad provino de los vasos
superiores a 240 pm, confirmando la escasa aporta-
cion de los vasos estrechos de la madera tardia a la
conductividad total. Q. faginea alcanzé en junio el
90% del total anual de la conductividad hidraulica
tedrica, mientras que Q. ilex alcanz6 este mismo valor
en el mes de septiembre (Fig. 6).

100 Q. faginea (Abril-07)
Q. faginea (D|c1embre 07)
80
60
= 0. llex (Diciembre-07)
<
40
< . .
Q. llex (Junio-07)
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Mes

Figura 6. Evolucion mensual de la conductividad hidraulica
teodrica media acumulada (+ SE) de Q. ilex (simbolos negros) y
Q. faginea (simbolos blancos) durante los afios 2006 y 2007.
Las flechas indican el mes en el que se alcanzo el 90% de la
conductividad hidraulica tedrica anual. Las imagenes muestran
algunos de los cortes histoldgicos realizados para las fechas
sefaladas.

Correlaciones entre las tasas de incremento
radial y los datos climaticos

Las tasas de crecimiento radial de ambas especies
del periodo comprendido entre marzo y julio respon-
dieron mas en 2007 a la temperatura y a la humedad
relativa que en 2006 (Tabla 3). Las tasas de crecimien-
to radial de ambas especies del periodo comprendido
entre agosto y octubre respondieron mas en 2006 a la
precipitacion que en el afio 2007.

Ademas, en 2007 las tasas de crecimiento radial de
Q. ilex del periodo comprendido entre marzo y julio se
correlacionaron negativa y significativamente con la
precipitacion media anual. En ese mismo afio, las tasas
de Q. ilex del periodo comprendido entre agosto y
octubre se correlacionaron positiva y significativamen-
te con la temperatura media de la semana previa al
muestreo.

Discusion

Dinamica estacional del crecimiento
secundario y anatomia del xilema en Q. ilex

La disponibilidad de agua en verano es el principal
factor limitante del crecimiento radial en Q. ilex (Zhang
y Romane, 1991; Cartan-Son et al., 1992), lo que, po-
siblemente, esta relacionado con su importante activi-
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Tabla 3. Correlaciones entre las tasas de crecimiento radial de Q. ilex (Qi) y Q. faginea (Qf) y diversas
variables climaticas (T, temperatura media; RH, humedad relativa media; P, precipitacion; Tmin y Tmax,
temperaturas medias de las minimas y maximas; RHmin y RHmax, humedades relativas medias minimas
y maximas). Se han analizado variables promediadas (T, Tmin, Tmax, RH, RHmin, RHmax) o sumadas
(P) para periodos de tiempo de diferente duracion previos a la fecha de muestreo (7, 10 y 20 dias previos
a la fecha de muestreo). Las abreviaturas indican cada variable climatica y el periodo promediado o su-
mado. Por ejemplo, T7 es la temperatura media de los 7 dias previos a la fecha de muestreo (incluida esa
fecha). Todas las correlaciones se refieren a coeficientes de Pearson. Los valores subrayados y en negrita

corresponden a P < 0,05y P < 0,01, respectivamente

Primer periodo (marzo-julio)

Segundo periodo (agosto-octubre)

Variables 2006 2007 2006 2007
0i of Qi Qi of Qi of
T 0,574 0,174 0.850 0.792 0,275 0,172 0,661 0,258
Tmax 0,344 0,461 0.823 0.784 0,228 0,124 0,660 0,255
Tmin 0,261  —0,543 0,835 0.794 0,327 0,232 0,653 0,269
T7 0,461 0,037 0,373 0,471 0,143 0,078 0,705 0,130
RH -0,675  -0,370 -0,923 0,902 0,107 0,213 -0,514 0,163
RHmax -0,382 0,070 —0.795 0,965 0,150 0,266 0,275 0,000
RHmin —0,365 0,175 —0.848  -0.842 0,089 0,184 -0,564 0,224
RH7 -0,251 0,214 -0,346 0,548 0,019 0,129 -0,354 0,176
P -0,038 0,100 -0,796 0,464 0,931 0,873 -0,325 0,119
P7 0,613 0,419 -0,209  -0,282 0,082 0,064 —0,024 0,339

dad fenoldgica estival (Montserrat-Marti et al., 2009).
En este sentido, Corcuera et al. (2004b) han encontra-
do una relacion positiva entre el crecimiento radial y
la precipitacion de julio, y Campelo et al. (2007) con la
precipitacién de mayo y agosto. Ademads, Zhang y
Romane (1991) y Campelo ef al. (2007) han descrito
el importante papel de la precipitacion de final de ve-
rano (de agosto a septiembre) en la formacion de falsos
anillos y, por tanto, en el crecimiento radial anual. Este
ultimo hallazgo es consistente con la fuerte relacion
encontrada en nuestro estudio, en el segundo periodo
de crecimiento anual (de agosto a octubre) de 2006,
entre la precipitacion y las tasas de crecimiento radial.
Ademas, en 2006, Q. ilex incrementd su crecimiento
absoluto y prolong6 el cese anual del crecimiento,
respecto a 2007, respondiendo a la precipitacion del
verano tardio. Los diametros de los vasos, analizados
en el periodo de marzo a octubre de 2006, también son
mayores que los del mismo periodo en 2007. Por ul-
timo, la importancia del verano tardio en el crecimien-
to de Q. ilex también se observa a escala inter-espe-
cifica, al alcanzar su anillo anual el 90% del total
anual de la conductividad hidraulica tedrica en sep-
tiembre, tres meses mas tarde que Q. faginea. Por
tanto, nuestros resultados confirmarian la gran adapta-
cion xilematica de Q. ilex durante el segundo periodo
de crecimiento, dicha caracteristica ya ha sido sefialada

por otros autores (Villar-Salvador et al., 1997; Pefiuelas
et al., 2000).

Por otra parte, la influencia positiva de las tempera-
turas observada sobre el primer periodo de crecimien-
to (de marzo a julio) de 2007 se debe a que las altas
temperaturas favorecen la actividad metabolica y pue-
den actuar junto con el fotoperiodo como desencade-
nantes del inicio del crecimiento radial (Gratani et al.,
1992; Filho et al., 1997). Ademas, se observa una in-
fluencia positiva de las temperaturas de la semana
anterior al muestreo en el segundo periodo de creci-
miento radial de 2007. Contrariamente, se ha descrito
que las altas temperaturas del verano tardio y otofio se
correlacionan negativamente con el crecimiento radial
en Q. ilex (Campelo et al., 2007). La continentalidad
de nuestra area de estudio, con temperaturas suaves
durante el verano tardio y frescas durante el otofio,
podria explicar dicha relacion positiva, pudiendo fa-
vorecer las elevadas temperaturas otofales al creci-
miento radial.

Las propiedades de los vasos de Q. ilex respondieron
bien al clima del primer periodo de crecimiento. Las
menores areas de vasos durante el primer periodo de
crecimiento de 2006 y, por tanto, la menor conductivi-
dad hidraulica teérica (Cochard y Tyree, 1990), coin-
cidi6 con la escasa precipitacion primaveral, mientras
que las mayores areas de vasos coincidieron con la
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abundante precipitacion primaveral de 2007. La sensi-
bilidad de los vasos de Q. ilex ante sefales climaticas
es bien conocida. Villar-Salvador et al. (1997) han
demostrado que la variabilidad de la precipitacion
determina el diametro de los vasos de esta especie.
Ademas, Corcuera et al. (2004b) también han descrito
los efectos de una sequia severa sobre las propiedades
de los vasos. Por tanto, la sensibilidad climatica que
muestran los vasos durante el primer periodo de creci-
miento, no expresada por otras variables ligadas al
crecimiento secundario, explica la importancia de se-
parar los distintos periodos intra-anuales de crecimien-
to radial en Q. ilex para el estudio de las propiedades
de los vasos. Paralelamente, podemos detectar las se-
fales climaticas que influyen en la formacion de los
vasos con mas precision, ya que la inclusion en el ana-
lisis de vasos formados antes o después del periodo en
el que estos incorporan la sefal climatica de interés
puede enmascarar la misma (Garcia-Gonzalez y Ecks-
tein, 2003).

Dinamica estacional del crecimiento secundario
y anatomia del xilema en Q. faginea

Las altas tasas de crecimiento radial de Q. faginea en
2007 y el adelanto de las tasas maximas del primer pe-
riodo de crecimiento, respecto a 2006, parecen responder
a la primavera humeda de ese afio. Otros estudios en
Quercus mediterraneos caducifolios también describen
una respuesta dominante del crecimiento radial a la
precipitacion de primavera (Amorini ef al., 1996; Corcue-
ra et al., 2004a; Van Der Werf et al., 2007). No obstan-
te, la influencia de la precipitacion primaveral no se
refleja en las correlaciones efectuadas en el primer
periodo de crecimiento de nuestro estudio. Probable-
mente, la influencia positiva de la abundante precipi-
tacion primaveral de 2007 esté enmascarada por las
sefales climaticas del segundo periodo de crecimiento
del afio previo, en el que si que se observan respuestas
a la precipitacion. La mayor sensibilidad de la madera
tardia a la variabilidad climatica, respecto a la madera
temprana (Woodcock, 1989b; Tardif, 1996; Corcuera
et al., 2004a; Berges et al., 2008), podria deberse a que
la madera temprana deriva de células del cambium que
se dividen al final del periodo de crecimiento del afio
previo, pero que entran en estado de latencia invernal
antes de la siguiente diferenciacion (Aloni 1991; Su-
zuki et al. 1996). En otros Quercus caducifolios tam-
bién se ha descrito la influencia de las precipitaciones

de otofio del afio previo en la anchura del anillo (Van
Der Werf et al., 2007), asi como la influencia del clima
del afio previo, a través de las reservas almacenadas,
en la formacion de la madera temprana (Tardif y Con-
ciatori, 2006). Asi, a partir de nuestros resultados se
puede inferir una relacion positiva entre el segundo
periodo de crecimiento en 2006 y el primer periodo en
2007, al ser estos periodos los de mayor crecimiento
absoluto, respectivamente, para los dos aflos monito-
rizados, habiéndose descrito una relacidén similar en
Quercus petraea (Lebourgeois et al., 2004).

Las temperaturas también influyeron en las tasas de
crecimiento de Q. faginea, especialmente durante el
primer periodo de crecimiento del afio de primavera
htimeda. Asimismo, se ha descrito que las altas tempe-
raturas primaverales influyen positivamente en la an-
chura de la madera temprana de robles de clima tem-
plado (Tardif y Conciatori, 2006). Sin embargo, en
nuestra area de estudio las abundantes precipitaciones
primaverales de 2007 y otonales de 2006 parece que
tuvieron mayor influencia en el crecimiento radial que
la temperatura. Andlogamente, Lebourgeois et al.
(2004) afirman que el crecimiento radial de Quercus
petraea se muestra mas sensible a las precipitaciones
de primavera y otofio que a la temperatura.

Las respuestas de las propiedades de los vasos de
Quercus caducifolios a las sefiales climaticas, descritas
por varios autores (Woodcock, 1989b; Villar-Salvador
et al., 1997; Garcia-Gonzalez y Eckstein, 2003; Cor-
cuera et al., 2004a; Eilmann et al., 2006), son general-
mente menores y mas variables entre arboles que las
obtenidas a través de la anchura de los anillos, aunque
son utiles para descifrar sefiales discontinuas relacio-
nadas con el crecimiento (Tardif y Conciatori, 2006).
En Q. faginea las diferencias inter-anuales en las dis-
tribuciones de frecuencias de los didmetros de los vasos
parecen estar relacionadas con la precipitacion y la
temperatura. Las escasas precipitaciones primaverales
de 2006, junto con la sequia de los afios precedentes
(2004 y 2005), que se consideran uno de los episodios
mas secos registrados en el NE de la Peninsula Ibérica
en los ultimos 50 afios (Montserrat-Marti et al., 2009),
podrian estar relacionadas con la presencia de vasos de
diametros mds anchos respecto a los encontrados en el
mismo periodo de 2007. Corcuera et al. (2004a) han
obtenido resultados similares en la misma especie, al
encontrar que el tamafio medio de los vasos de la ma-
dera temprana se incrementaba en respuesta a una se-
quia severa. Sin embargo, en otros Quercus caducifo-
lios se ha descrito que el didmetro de los vasos de la
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madera temprana es menor en los afios secos (Eilmann
et al., 2006). La participacion en el proceso de forma-
cion de los vasos de otros factores, como es la fuerte
regulacion interna que controla la formacién de los
vasos de la madera temprana, y la influencia de la tem-
peratura podria explicar las discrepancias entre estu-
dios. De hecho, nuestros resultados apuntan hacia una
influencia positiva en el didmetro de los vasos de las
temperaturas del periodo comprendido entre marzo y
julio de 2006, que estuvieron por encima de la media
historica, en consonancia con los resultados de Tardif
y Conciatori (2006), que han encontrado en otras es-
pecies de Quercus con madera de porosidad en anillo
una relacion entre las altas temperaturas de finales de
primavera y las mayores areas de vasos. Con respecto
al diametro de los vasos del segundo periodo de creci-
miento, se observa que en 2006 la precipitacion de
septiembre, por encima de la media historica, esta re-
lacionada con un retraso en el cese del crecimiento de
la madera respecto a 2007 y, por lo tanto, con unas
mayores frecuencias de vasos estrechos, que se forman
durante el verano tardio y otofio. En este sentido, Eil-
mann et al. (2006) han descrito en Quercus pubescens
que un descenso en el nimero de vasos estrechos se
corresponde con la reduccion en anchura de la madera
tardia. Por otro lado, el descenso generalizado de los
valores de las propiedades de los vasos durante los dos
periodos de crecimiento de 2007, respecto a los obser-
vados en 2006, evidencia la importancia de la tempe-
ratura y, especialmente, de la abundante precipitacion
otonal acontecida en 2006 en la caracterizacion final
de las propiedades de los vasos.

Comparacion entre especies de las dinamicas
estacionales del crecimiento secundario

Las diferencias encontradas entre métodos de mues-
treo —dendrometros y micro muestras de madera— para
ambas especies se deben a que los dendrometros reco-
gen el incremento radial y el hinchamiento y deshin-
chamiento del xilema y de cambium y floema, mientras
que las micro muestras de madera incorporan sélo el
crecimiento del xilema. Por tanto, aunque las micro
muestras de madera son un método laborioso que oca-
siona dafios en el arbol (Marion et al., 2007) y pueden
generar una reaccion de crecimiento andmalo en mues-
tras proximas (observaciones personales), proporcionan
una mayor precision en la deteccion de los procesos de
inicio y cese del crecimiento de la madera. Por otro

lado, las mayores fluctuaciones temporales que se ob-
servan entre métodos en Q. faginea respecto a Q. ilex,
especialmente en la fase de culminacién del incremen-
to radial, podrian explicarse debido a la densidad con-
trastada de la madera de ambas especies. Dado que el
contenido en agua de los tallos esta negativamente
correlacionado con la densidad de la madera (Borchert,
1994) y la madera de porosidad semi-difusa (Q. ilex)
presenta una mayor densidad que la madera de porosidad
en anillo (Q. faginea) (Gartner, 1995), siendo esperable
que Q. faginea responda mejor que Q. ilex a las varia-
ciones hidricas tenues, propias de las fechas en las que
se produce el maximo crecimiento (de mayo a junio).
Por tanto, para obtener una mayor resolucion en las
fechas de maximo crecimiento de la madera —fase
de culminacién— es recomendable la combinacion de
dendrometros y micro muestras de madera, como ya han
sugerido Mékinen et al. (2008).

La respuesta a la climatologia contrastada de ambos
afos difiere entre especies en términos de eficacia fun-
cional del crecimiento para el periodo de crecimiento
radial comprendido entre agosto y octubre. Zhang y
Romane (1991) y Campelo et al. (2007) han demostra-
do que la precipitacion del verano tardio puede llegar
a desencadenar la formacion de falsos anillos en
Q. ilex. Nuestros resultados también evidenciaron una
respuesta, si bien no tan pronunciada, a la precipitacion
de ese periodo en el crecimiento radial y la anatomia
del xilema de Q. ilex. Asimismo, en Q. faginea el cre-
cimiento radial del periodo comprendido entre agosto
y octubre parece responder a la precipitacion de esas
fechas, en consonancia con lo descrito por Tardif y
Conciatori (2006) en bandas de madera tardia de dos
especies de Quercus caducifolios. Por tanto, segin
nuestros resultados, y de acuerdo con Corcuera ef al.
(2004b), la respuesta del crecimiento radial de Q. ilex
a la precipitacion de verano es comparable a la respues-
ta de la madera tardia de Q. faginea. Sin embargo, en
términos de conductividad hidraulica teérica la preci-
pitacion del verano tardio tiene més importancia en
Q. ilex. De este modo, cambios eventuales que concen-
tren las precipitaciones en los meses de verano tardio,
posiblemente, influirdn en la conductividad hidraulica
anual de Q. ilex, mientras que la conductividad hidrau-
lica anual de Q. faginea no responderia de forma sig-
nificativa a dichos cambios, debido al escaso aporte
que realizan los vasos del segundo periodo de creci-
miento radial a la conductividad hidraulica anual.

En conclusidn, las distintas dindmicas estacionales
del crecimiento secundario de ambas especies reducen
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la competencia inter-especifica por los recursos hidri-
cos, contribuyendo a explicar su coexistencia en am-
bientes mediterraneos. No obstante, frente al escenario
de cambio global predicho por el IPCC (2007), que
conlleva variaciones en el régimen estacional de pre-
cipitacion, Q. ilex, con una mayor plasticidad en su
crecimiento durante el verano tardio y una menor de-
pendencia de la precipitacion de primavera, podria
incrementar su dominancia en ambientes en los que
coexiste con Q. faginea, relegando al caducifolio a
fondos de barranco y umbrias.
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