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RESUMEN

En este trabajo se estudia la formacion mensual del anillo del tronco, la caida de aciculas y la elongacion de
las ramas en poblaciones de Pinus sylvestrisL. y Pinus uncinata Ram. en el Pirineo Central Espafiol durante 1993.
La formacion del anillo se produce de principios de junio hasta final de septiembre, si bien la mayoria de su cre-
cimiento se lleva cabo de mediados de junio hasta mediados de julio. P. sylvestris comienza el desarrollo de su
anillo antes que P. uncinata. El inicio del desarrollo de los brotes de P. uncinata se adelanta ligeramente al del cre-
cimiento en grosor del tronco. La caida de aciculas es maxima en el otofio y se produce mas tarde en P. uncinata
que en P. sylvestris. Este retraso, junto al mayor peso de las aciculas y el menor didmetro de las traqueidas de P.
uncinata, denotan su adaptacion a un mayor estrés ambiental que P. sylvestris.
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INTRODUCCION

El crecimiento estacional de las especies vegetales es un parametro muy influenciado
por las condiciones del medio en el que habitan (Kozlowski, 1971; Cremer, 1973). Ademas,
el periodo de crecimiento depende en gran medida de las caracteristicas genéticas de cada
especie o ecotipo. El crecimiento del anillo refleja la influencia climatica (Fritts, 1976) y
otros factores ambientales —condiciones edaficas, herbivorismo, etc.— o internos —edad
del arbol, posicion del anillo en el tronco, etc.— (Creber, Chaloner, 1984).

Este crecimiento puede ser modelizado usando datos meteoroldgicos y estos modelos
podrian ser aplicados en la reconstruccion de eventos pasados (Fritts et al., 1991). Sin
embargo, el periodo concreto de crecimiento y de formacion del anillo ha sido menos estu-
diado y esta informacion se desconoce para muchas especies y lugares (Serre-Bachet, 1976).
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El crecimiento de los brotes tampoco se ha investigado en gran detalle. En las zonas
templadas, los brotes se expanden generalmente en un corto periodo de tiempo, pero esta
expansion varfa mucho incluso entre arboles de un mismo género (ver por ejemplo,
Kozlowski, 1971, donde se citan datos que van de s6lo seis semanas a mas de cinco meses
en diversas especies de pinos norteamericanos).

La caida de hojarasca es un mecanismo muy importante en el ciclo de nutrientes, que
determina la renovacidn y entrada de materia organica al suelo (Bray, Gorham, 1964). Los
patrones estacionales en la produccién de hojarasca estan determinados principalmente por
el comportamiento funcional de las especies vegetales, si bien hay una influencia notable
de factores climaticos, edaficos, topograficos y de la propia estructura del bosque (Gon-
zélez, Gallardo, 1982). Su produccion se relaciona generalmente con la calidad productiva
de la localidad (Albrektson, 1988).

En el Pirineo Espafol, Pinus sylvestris L. ocupa el piso montano, mientras que P. unci-
nata Ram. se ubica generalmente en el subalpino, ascendiendo hasta los 2200 m de altitud,
aunque algunos individuos aislados llegan incluso hasta los 2700 m, siendo los arboles que
alcanzan mayor altitud en esta cadena montafiosa. Las dos especies constituyen frecuente-
mente bosques continuos a lo largo de amplias laderas, hibridandose entre ellas en las alti-
tudes intermedias.

Actualmente se conocen los patrones de crecimiento de bastantes especies de pinos en
distintas regiones bioclimaticas. En lo que se refiere a P. sylvestris, se han estudiado tanto
el crecimiento en grosor del anillo como la elongacion de las ramas (Grace, Norton, 1990;
Kozlowski et al., 1991). No obstante, no se conoce bien su fenologia en el Pirineo o regio-
nes proximas (Gutiérrez, 1990; Camarero €t al., 1998). Sin embargo, en esta especie han
sido estudiadas las tasas de caida de aciculas y hojarasca en localidades del Pirineo y otras
areas de la peninsula Ibérica (Alvera, 1973; Santa Regina, Gallardo, 1985; Escudero et al.,
1992; Pausas, 1993).

Los estudios referentes a P. uncinata son mucho mas escasos, hacen referencia a aspec-
tos ecofisioldgicos (Gil Pelegrin, 1993) o, sobre todo, son trabajos dendrocliméticos reali-
zados en escalas temporales muy largas, de hasta 600 afhos (Creus, Puigdefabregas, 1976;
Ruiz-Flano, 1988; Gutiérrez, 1991; Florence Schueller, Rolland, 1995b). Se conoce tam-
bién el crecimiento de aciculas, yemas y ramas en poblaciones proximas al limite altitudi-
nal de la especie (“treeline”) en el Pirineo (Gil Pelegrin, 1993). Sin embargo, se tienen
pocos datos acerca del crecimiento estacional del tronco (Camarero €t al., 1997; 1998) y la
caida de aciculas.

El objetivo de este estudio es conocer el crecimiento estacional de los anillos del
tronco de P. sylvestrisy P. uncinata en cuatro localidades del Pirineo Espafiol. De modo
complementario, se pretende investigar la elongacidon mensual de las ramas y la caida de
aciculas —especialmente en P. uncinata—, a fin de situar y relacionar en el tiempo estas
tres importantes fases fenologicas.

METODOLOGIA
Area de estudio

El 4rea de estudio se localiza en los Pirineos Centrales Espafioles, en el centro-norte de
la provincia de Huesca, cabecera de la cuenca del rio Cinca (Fig. 1). Se escogieron cuatro
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Fig. 1—Mapa del area de estudio
L os cuadros negros indican las localidades de muestreo: La Estiva (LE), Espierba (E),
Callado de Sahun (S), Plan (P)
Sudy area
Black squares show the sampled localities, their abbreviations being: La Estiva (LE), Espierba (E),
Collado de Sahtin (S), Plan (P)

localidades, situadas en los valles de Pineta y Chistau. En el primer valle se halla la locali-
dad de La Estiva, un bosque de P. uncinata a gran altitud (Tabla 1). En la misma ladera,
pero a mucha menor altitud, se muestre6 un bosque de P. sylvestris en las cercanias de
Espierba. En el valle de Chistau se procedié de manera similar, tomando una localidad de
P. uncinata en la zona alta (Collado de Sahtin) y una de P. sylvestris en la zona baja del
valle (Plan). El clima en el area de estudio es subhtimedo, con una precipitacion elevada.
Aunque se carecen de datos precisos, estaciones meteorologicas no muy lejanas indican
que en las dos localidades situadas a mayor altitud se podrian alcanzar los 1800 mm anua-
les e incluso més, mientras que en las zonas bajas, las precipitaciones son sensiblemente
menores (1488 mm anuales recibe Espierba). Las precipitaciones no son escasas durante el
verano, de modo que no existe un periodo de aridez manifiesto. Las temperaturas son bajas,
con una media anual de unos 12° C en Plan, mientras que en La Estiva la media anual esca-
samente superara los 8° C. La media de las minimas en Plan es de 3,4° C, mientras que en
La Estiva se aproximaria a 0,8° C. Las heladas son muy frecuentes, especialmente en las
zonas altas.
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TABLA1

CARACTERISTICASDE LASLOCALIDADES DE MUESTREO
Characteristics of the sampling localities

LaEstiva Espierba Collado de Sahun Plan
Ubicacion Valle de Pineta Valle de Pineta Valle de Chistau Valle de Chistau
Especie muestreada  Pinus uncinata P. sylvestris P. uncinata P. sylvestris
Altitud (m) 1990 1270 1790 1220
Exposicion SW SW NE N-NW
Inclinacién (°) 25 40 5 20
Tipo de sustrato Calizas Morrenas Calizas Morrenas
cretacicas, suelo cuaternarias cretacicas, suelo cuaternarias
esquelético procedentes de forestal procedentes de
calizas. Suelo calizas. Suelo
forestal forestal
Edad delos érboles
(afios, X+SD) 89+ 13 502 95+ 10 57+4
Variables muestreadas 1, 2, 3, 4* 1,2,4 1,2 1,2

*] = Crecimiento mensual del anillo del tronco. 2 = NGmero de células del nuevo anillo. 3 = Crecimiento de las
nuevas ramas. 4 = Caida mensual de aciculas.

Datos climaticos del afio muestreado

Para comprobar si el afio muestreado presentaba alguna caracteristica climéatica
anormal, se compararon los valores medios mensuales de precipitacion y temperatura
desde junio de 1992 a diciembre de 1993, con los valores mensuales medios de todo el
periodo de registro de cada estacion meteorologica. Se realizo un test de la t para com-
probar si el valor mensual del mes X no diferfa significativamente de los valores de ese
mes registrados por la estacion. Ello se realizd con las cinco estaciones meteorologicas
que parecian mas adecuadas, considerando sdlo los resultados coincidentes en unas y
otras estaciones.

Toma de datos

Con el fin de conocer el crecimiento del tronco y la formacion del anillo, se escogie-
ron 10 arboles en cada una de las cuatro localidades. En cada arbol se extrajeron cilindros
de madera de 10-15 cm de longitud mediante una barrena Pressler. El muestreo se practico
mensualmente, desde enero de 1993 hasta marzo de 1994; sin embargo, durante los meses
de diciembre de 1993, enero y febrero de 1994 no se pudo muestrear en todas las localida-
des debido a la gran cantidad de nieve caida, si bien durante este periodo el crecimiento es
nulo. Todos los cilindros fueron extraidos aproximadamente a una misma altura del tronco
(alrededor de 1,3 m), para reducir la variabilidad dentro de cada arbol. Las extracciones se
hicieron de forma espiralada a lo largo del tronco para que el dano producido al arbol en
una extraccion no afectara a los resultados de los siguientes muestreos. Una vez que los
cilindros estuvieron montados, preparados y lijados, se midi6 la anchura del anillo median-
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te un sistema semiautomatico de medicidn Aniol, con una resoluciéon de 0,01 mm.
Asimismo, se cont6 el nimero de células del Gltimo anillo mediante un microscopio bino-
cular. En cada anillo y para cada arbol y mes, se contaron las células de cinco radios dife-
rentes con el fin de reducir posibles desviaciones. En la localidad de La Estiva, no se pudie-
ron contar las muestras de octubre, noviembre de 1993 y marzo de 1994 debido a las difi-
cultades de preparacion y la falta de resolucion de éstas.

Unicamente en la localidad de La Estiva se escogid un arbol tipo (del que no se habia
extraido muestra de madera) y se midid el crecimiento mensual de ocho ramas. El creci-
miento apical se refiere a la longitud de las yemas y/o brotes formados durante el afio en
curso. Una vez producida la division de las ramas secundarias a partir de las apicales en los
nuevos entrenudos, se midid la longitud de las ramas secundarias aparecidas durante el afio
muestreado (que fueron siete ramas). Las mediciones se llevaron a cabo inicamente duran-
te los meses en que se esperaba que podia haber crecimiento.

A fin de conocer la caida mensual de aciculas, se colocaron trampas para hojarasca de
530 cm? cada una, que eran vaciadas mensualmente. Se colocaron siete trampas en la loca-
lidad de La Estiva y tres trampas en la localidad de Espierba, ubicadas algunas en la base
de pinos y otras en el centro de grupos de pinos no muy distantes. Se contabiliz6 el ntime-
ro de aciculas de pino caidas en las trampas, despreciandose la caida de ramas y corteza,
asi como la de hojarasca de otras especies vegetales. Los resultados se recalcularon tenien-
do en cuenta la superficie exacta de cada trampa y los dias entre cada recogida de hojas. La
presencia de gran cantidad de nieve en la localidad de La Estiva podria dar lugar a interfe-
rencias en los datos de caida de aciculas entre noviembre de 1993 y marzo de 1994, aun-
que la tasa real de caida de hojas probablemente sea muy baja durante todo el invierno. Se
midi6 la longitud de 20 y el peso de 100 aciculas de la hojarasca en cada especie.

M odelo de caida estacional de aciculas

Los datos mensuales de caida de aciculas fueron transformados en una distribucioén acu-
mulativa y, después, convertidos en porcentajes respecto al total final para analizar su ajus-
te a una curva logistica segin el método de Dixon (1976), ampliamente reconocido y utili-
zado por otros autores (Escudero, Del Arco, 1987; Pausas, 1993). El tiempo (t) se contabili-
z6 en dias julianos desde t =0, 1 de enero de 1993, hasta t = 455, 31 de marzo de 1994. Tal
como sugiere Dixon (1976), se usaron como variables independientes del modelo el tiempo
o los grados-dia. En el segundo caso, utilizamos la suma acumulada de las temperaturas dia-
rias medias, tomando como umbral inferior 5° C. Los datos fueron tomados de estaciones
del Servicio Meteorologico Nacional, concretamente de “Bielsa” (990 m s.n.m, para P. syl-
vestris) y “Goriz” (2210 m s.n.m., para P. uncinata). Se usaron los datos térmicos brutos y
los corregidos seglin un gradiente térmico altitudinal de 0,6° C/100 m de altitud calculado
por nosotros para la temperatura media anual. Dicho célculo se efectud mediante regresion
lineal con los datos de temperatura media anual de Goriz, Pineta, Gistain, Plan y Canfranc-
Arafiones, confirmando para la zona estudiada la regresion que otros autores ya habian
calculado en zonas proximas: 0,56-0,6° C/100 m (Del Barrio et al., 1990).

De modo resumido, los modelos usados son:

1) Modelo logistico de Dixon (1976):

F(t) = P1 /(1 + e (2.2/P3) (P2-1) ) [

Invest. Agr.: Sist. Recur. For. Vol. 7 (1 y 2), 1998



160 J. GUERRERO-CAMPO et al.

donde:

F(t) = caida acumulativa de hojas (en g/m2 o kg/ha),

P1 = caida total de hojarasca (en g/m2 o kg/ha),

P2 = punto de inflexion de la curva o tasa maxima de caida de hojas (dfas),

P3 = tiempo entre la caida del 10 y el 50% del total de hojas caidas o el tiempo entre
la caida del 50 y el 90% de ese total (en dias, este parametro supone una distribucion simé-
trica de la caida de las hojas (Escudero, Del Arco, 1987),

t = tiempo (dias), variable independiente que puede sustituirse por otra climatica como
los grados-dia.

El modelo de Richards tiene la forma:

F(t) =B1/((1 + B3 * e (B2.1) (1/B4)) 2]

donde las variables son las antes referidas y los parametros del modelo son (Calvo Haro,
et al., 1994):

B1 = asintota —caida total acumulada de hojarasca (P1 del modelo de Dixon)—,

B2 = valor relacionado con el valor de t (en dias o en grados-dia) para la tasa maxima
de caida de aciculas (similar al P2 del modelo anterior),

B3 = parametro en relacion con los valores iniciales de F(t) parat =0,

B4 = valor que permite que la localizacion del punto de inflexion —valor de t para la
tasa maxima de caida de aciculas— sea variable.

El ajuste de las diversas funciones logisticas se realizd con el programa SPSS, version
6.1.3 (SPSS, 1995).

Las medias se compararon mediante el test no paramétrico de la U de Mann-Whitney.
En el caso de la tasa de caida de aciculas, se utiliz6 el test de rangos de Wilcoxon para
muestras apareadas.

RESULTADOS

Condiciones climéaticas del aflo muestreado

Las climatologia del afio muestreado (1993) y de la segunda mitad del anterior (1992)
fue bastante normal. Sin embargo, se sefialan los meses de climatologia menos normal. En
las localidades de P. sylvestris, en 1992, junio fue hiimedo y frio, y noviembre seco y cali-
do. En 1993 febrero fue seco, abril himedo, septiembre y octubre hiimedos y frios. Estas
son condiciones de buenas a normales para el crecimiento de Pinus sylvestris, excepto,
quiza el otofio himedo (Genova, 1987).

En las localidades de Pinus uncinata, en 1992 no fueron meses muy normales junio y
julio, que fueron frios, asi como agosto y septiembre, que fueron hiimedos. En 1993, enero
fue célido y seco, julio frio y seco, agosto himedo, septiembre y octubre frios. Estas son
condiciones favorables para el crecimiento radial de P. uncinata, segin Gutiérrez (1991).

Crecimiento mensual del grosor del tronco

En nuestra area de estudio y durante 1993, el periodo de crecimiento del tronco se
extendid aproximadamente desde principios de junio hasta mitad de septiembre-principios
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de octubre, tanto en P. sylvestris como en P. uncinata. Sin embargo, en la localidad de La
Estiva —Ila situada a mayor altitud— no se contabilizaron células en el muestreo del 10 de
junio, por lo que en esta localidad el crecimiento comenzo entre la segunda mitad de junio
y la primera de julio.

Aproximadamente, el 80% del crecimiento del Gltimo anillo se produjo entre el 10-
11 de junio y el 18 de julio en 1993, disminuyendo la tasa de crecimiento en agosto y
mas atn en septiembre. No obstante, en la localidad de La Estiva, la tasa de crecimien-
to fue ligeramente mayor entre el 18 de julio y el 20 de agosto. En esta localidad, el
retraso en el crecimiento no conllevd necesariamente un menor crecimiento total res-
pecto a otras localidades, ya que en octubre, al final del periodo de crecimiento, tanto la
anchura del nuevo anillo como el nimero de células formado parece incluso mayor en
La Estiva que en el Collado de Sahin, si bien dichas diferencias no son significativas
(Figs. 2y 3).
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Fig. 2—Crecimiento mensual acumulado del nuevo anillo en las cuatro estaciones de muestreo, dos para
cada especie, alo largo del periodo comprendido entre enero de 1993 y mar zo de 1994
Lasbarrasverticalesindican € error estandar
Cumulative monthly growth of the new tree-ring in two localities per specie, since January 1993 to March 1994
\ertical bars show the standar error

El grosor del anillo y el nlimero de células no se incrementaron significativamente a
partir del 16 de septiembre de 1993, aunque se aprecia la formacion de algunas células
entre esa fecha y el 11 de octubre, formaciéon que parece mas marcada en P. uncinata del
Collado de Sahtin (Fig. 3). En algunas localidades, parece apreciarse un descenso en el gro-
sor y niimero de células del anillo entre los meses otonales y los invernales, descenso no
significativo y debido posiblemente a la variabilidad que se produce entre los diferentes
puntos del tronco de un mismo individuo.
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Fig. 3—Incremento mensual acumulado en & ndmero de células del nuevo anillo formado a lo largo del
periodo comprendido entre enero de 1993 y mar zo de 1994
Lasbarrasverticalesindican € error estandar
Cumulative monthly increase in the number of cells of the new tree-ring between January 1993 and March 1994
Vertical bars show the standar error

El crecimiento medio total en el grosor del anillo fue mayor en P. sylvestris que en
P. uncinata. Dentro de las dos localidades muestreadas de P. uncinata, no se aprecian dife-
rencias significativas; sin embargo, la poblacion de P. sylvestris de Espierba crecié mas que
la de Plan (Tabla 2). El nimero medio de células del Gltimo anillo es significativamente
mayor en los P. sylvestris de la localidad de Espierba, mientras que en las otras tres locali-
dades es similar (Tabla 2).

TABLA 2

VALORESMEDIOSY ERROR ESTANDAR DEL TAMARNO FINAL DEL ANILLO
FORMADO DURANTE 1993. MEDIA REALIZADA CON 10 ARBOLES POR CADA
UNA DE LASCUATRO LOCALIDADES MUESTREADAS

Average tree-ring size (from 1993) in each locality (standart error is shown, n = 10)

Anchura del anillo (mm) NUmero de células
La Estiva (P. uncinata) 1,198 £ 0,141 ¢* 40+50b
Espierba (P. sylvestris) 2,037+0,1352 57+4a
Collado de Sahtn (P. uncinata) 1,167 £ 0,098 ¢ 38+3b
Plan (P. sylvestris) 1,490 + 0,109 b 40+30

* Las letras diferentes indican diferencias significativas con una p=<0,001 entre las medias de las poblaciones.
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Crecimiento de los brotes

En la localidad de La Estiva, el crecimiento de los brotes de P. uncinata comenz6 en el
periodo comprendido entre el 8 de mayo y el 10 de junio de 1993, observandose que en esta
Gltima fecha ya se habia producido una gran proporcion del crecimiento (Fig 4). Un mes
mas tarde, el 18 de julio, el crecimiento de las ramas principales practicamente habia con-
cluido. De los nudos que generan las ramas terminales surgieron ramas secundarias que
comenzaron a aparecer entre el 10 de junio y el 18 de julio, alcanzando rapidamente sus
valores maximos. En los muestreos de agosto y posteriores no se observo un crecimiento
neto significativo respecto al que tenia el 18 de julio.
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Fig. 4—Crecimiento en longitud delos brotes de P. uncinata en la localidad de L a Estiva, desde mayo hasta
noviembre de 1993. Seindica el crecimiento de los brotes apicales (n=8) y de los laterales (n=7), aquellos
nacidos de los hudos generados por lasramas apicales
Lasbarrasverticalesindican € error estandar
Longitudinal growth of apical and lateral P. uncinata in shoots in the La Estiva locality between May and
November of 1993
Vertical bars show the standar error

Caida de aciculas

La caida de aciculas tuvo lugar fundamentalmente durante el otofio en ambas especies
de pinos (Fig. 5). En P. uncinata de La Estiva, la tasa maxima de caida se produjo entre el
16 de septiembre y el 12 de octubre, si bien del 20 de agosto al 16 de septiembre la tasa
también fue alta. En esta localidad, la caida de aciculas durante los meses primaverales fue
sensiblemente mayor que durante los meses invernales. En la poblacion de P. sylvestris de
Espierba, la tasa maxima de caida se produjo entre el 20 de agosto y el 16 de septiembre,
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Fig. 5—Tasa de caida mensual de aciculas desde abril de 1993 hasta marzo de 1994. El gréafico “A” muestra
la caida en P. uncinata en la localidad de La Estiva (nimero de trampas=7), € gréafico “B” muestra la caida
en P. sylvestris en la localidad de Espierba (n=3)

Lasbarrasverticalesindican € error estandar
Monthly needle fall between Abril of 1993 and March of 1994. A- P. uncinata in La Estiva. B- P. sylvestrisin Espierba
\ertical bars show the standar error
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siendo alta la caida en el siguiente mes y en menor medida desde mediados de julio a
mediados de agosto, asi como entre mitad de octubre y mitad de noviembre. La cantidad
de aciculas caidas en este bosque fue cinco veces mayor que la caida en el bosque de P.
uncinata de La Estiva (Fig. 5, Tabla 3).

TABLA 3

COMPARACION ENTRE P. SYLVESTRIS Y P. UNCINATA EN LA TASA DE CAIDA
DEACICULAS, LONGITUD Y PESO DE ESTASACICULASEN LA HOJARASCA

Comparison of the mean values beween P. sylvestris and P. uncinata in fall pine leaves,
length and weight of leaves

Pinusuncinata, Pinus sylvestris,

LaEstiva Espierba P
Peso seco de cada acicula (mg) 18,3+ 0,93 7,58 £ 0,65 0,0002
Longitud de la acicula (mm) 40,9 £ 2,49 38,9 +2,34 0,5503
Caida media anual de aciculas
(aciculas'semana/m2) 125 +£37,6 633 + 143 0,0000

Se indica la media, el error estandar y la probabilidad de que no existan diferencias (datos pertenecientes a 1993).

M odelo de caida de aciculas

Si empleamos el tiempo como variable independiente, la funcion asintdtica de Richards
ofrece mejor bondad de ajuste para ambas especies que la logistica propuesta por Dixon
(1976), ya que la caida de aciculas no sigue una dindmica simétrica en ambos casos (Tabla 4).
No sucede lo mismo si la variable independiente son los grados-dia, en cuyo caso la propues-
ta funcion logistica explica una mayor proporcion de la variabilidad de las observaciones. En
general, el ajuste es mejor si la variable independiente es el tiempo y no los grados-dia.

Los parametros obtenidos seglin el ajuste logistico confirman algunas de las observa-
ciones: el periodo en el que caen la mayoria de las aciculas (P3) se encuentra mas dilatado
en el tiempo para P. uncinata y, por tanto, la tasa maxima de caida de hojas es mayor para
P. sylvestris —esta tasa est4 relacionada con el cociente 2,2/P3 segin Dixon (1976)—
(Tabla 4). Sin embargo, la tasa maxima de caida de aciculas estaria mas retrasada en el
tiempo para P. sylvestris (P2, Tabla 4), lo cual no concuerda con las observaciones (Figs.
5A., 5B.) y denota la parcial falta de ajuste de un modelo logistico simétrico. Al usar los
grados-dia como variable independiente en el modelo de Dixon, obtenemos valores con-
tradictorios con los observados para el parametro P3 a pesar de ser un mejor ajuste que el
derivado de la funcion de Richards (Tabla 4). No obstante, los parametros de este Giltimo
ajuste tienen mayor sentido comparados con la realidad, mostrando mayores valores para
P. uncinata en todos ellos: un B2 mayor significa una mayor velocidad de caida de acicu-
las, ya que en una minima variacion de grados-dia durante el otono se desprenden muchas
acfculas. Un mayor B3 implica un retraso en el inicio de la caida de aciculas. Un parame-
tro B4 mas elevado localizarfa la tasa maxima de caida de aciculas antes, dado que la esta-
cidon meteorologica mas elevada (Goriz) alcanza menos grados-dia en el momento de la
tasa maxima de caida de P. uncinata que la estacion proxima a P. sylvestris (Bielsa).
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TABLA 4

PARAMETROSDE LOSMODELOSASINTOTICOS DE DIXON Y DE RICHARDS
DE CAIDAACUMULADA DE ACICULAS (%)

Parameters of the asintotic models of Dixon and Richards of cumulative needles fall (%)

Especie P. sylvestris P. uncinata P. sylvestris P. uncinata
Variables * t T: E. climética: T: E. climética:
independientes Bielsa Goriz**
Dixon:

P1 +£SE 99,13 £ 0,86 100,00 + 4,72 100 £ 2,19 100 + 12,26
P2 £+ SE 272,55 +0,77 262,81 + 5,06 2969,9 + 15,9 17247 + 46,7
P3 +SE 40,02 + 1,42 54,93 + 8,85 358,9 £29,5 196,61 + 74,4
R2 0,99945 0,98500 0,99743 0,93375
Richards: t t T T

B1 +SE 99,70 £ 0,92 99,99 + 1,50 100 £ 5,00 100 = 21,56
B2 +SE 0,049 + 0,004 0,137 £ 0,051 0,0044 + 0,002 0,0087 + 0,03
B3 +SE 4,37*105 £ 6,29%105  1,27*%108 +2,01*1019  1,00%105 + 8,40*105  7*105 + 6,02*107
B4 + SE 0,71 £0,19 6,74 +£2,84 0,29 + 0,82 0,32 + 10,05
R2 0,99956 0,99824 0,99405 0,93010

* t = tiempo (dfas). T = temperatura (grados-dia). SE = error estandar.

** En el caso de Goriz, aplicamos el gradiente térmico dada la evidente mejorfa del ajuste y por la pronunciada
diferencia de altitud y situacion del bosque de P. uncinata muestreado (220 m de desnivel). N = 7 en P. uncinata,
n =3 en P. sylvestris.

Todo ello se resume afirmando que la caida méaxima de aciculas en P. sylvestris se ade-
lanta en el tiempo, mientras que en P. uncinata se “estira” a lo largo del otono, comen-
zando antes su caida elevada de aciculas y retrasando su tasa maxima de caida alrededor de
un mes respecto a P. sylvestris. Si la variable independiente son los grados-dia, P. uncina-
ta pierde casi todas sus hojas en una variaciéon minima del sumatorio de temperaturas dia-
rias superiores a 5° C, es decir, durante un periodo otonal ya frio.

Sucesién de fenofases y diferencias en las aciculas

Tal como se aprecia en la Fig. 6, a principios de junio ya se habfa producido un nota-
ble crecimiento de los brotes de P. uncinata en La Estiva, mientras que el crecimiento en
grosor del tronco comenzd més tarde. La formacion de la mayoria de las células del anillo
se retraso ligeramente respecto al grosor del anillo. Ademas, la elongacion de ramas cesd
rapidamente, mientras que el crecimiento en grosor del tronco se alargd de uno a dos meses
mas. La caida de aciculas se produjo en su mayor parte una vez que las ramas, las hojas y
el anillo del afho estuvieron completamente formados.

Las aciculas de la hojarasca de una y otra especie son similares en longitud, pero
difieren fuertemente en el peso seco. Asi, las aciculas de P. uncinata pesan como prome-
dio mas de dos veces las de P. sylvestrisen el area de estudio y afio muestreado — 1993 —
(Tabla 3).
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Fig. 6—Crecimiento mensual y caida de aciculas en P. uncinata en lalocalidad de L a Estiva, desde enero de
1993 a marzo de 1994
Seindica la caida acumulada de aciculas a lo largo del afio, € crecimiento en longitud de las ramas, asi como
el aumento en grosor y nimero de células del nuevo anillo, siendo todo €ello & porcentaje respecto al méximo
valor alcanzado por las distintas variables.
Monthly variation of the last tree ring width and number of cells layers, shoot lengh and needle fall between
January of 1993 and March of 1994
The points represent the percentage of the annual maximum value

DISCUSION

En las localidades muestreadas en este estudio, P. uncinata y P. sylvestris mostraron
patrones generales similares en el crecimiento y en la caida de aciculas. Dicha similitud se
explica tanto por la cercania genética entre ambas especies, que frecuentemente se hibri-
dan, como por las condiciones climaticas y ecologicas de las diferentes localidades, que son
relativamente semejantes.

En los Pirineos Centrales, el crecimiento en grosor del anillo de P. sylvestrisy P. unci-
nata comenzo entre el 8 de mayo y el 10-11 de junio y finaliz6 entre el 16 de septiembre y
el 12 de octubre, por lo que el periodo de crecimiento se extendid unos 124 + 30 dfas. No
obstante, la mayoria del crecimiento en grosor del tronco se produjo en un corto periodo de
tiempo y, posteriormente, se produjo un lento crecimiento, con un oscurecimiento de la
madera tardfa que se prolong6 incluso tras finalizar el crecimiento (Camarero et al., 1998).
En 1993, en algo mas de un mes —entre el 10-11 de junio y el 18 de julio—, se produjo de
un 75 a un 90% del crecimiento total del anillo, por lo que podemos decir que el pulso prin-
cipal de crecimiento ocurri6 al comienzo del verano, no al principio de la primavera como
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habian sugerido algunos autores al estudiar otras localidades de P. uncinata en los Pirineos
y el Sistema Ibérico (Ruiz-Flano, 1988; Rolland, Florence Schueller, 1994). Los estudios
dendroclimaticos antes citados no estan en desacuerdo con los nuestros (Camarero €t al.,
1997, 1998), ya que los autores encuentran fuertes relaciones positivas entre el crecimien-
to del anillo y las altas temperaturas de la primavera y, sobre todo, del verano (Creus,
Puigdefabregas, 1976; Ruiz-Flaho, 1988; Gutiérrez, 1991). Es muy posible que la bonanza
climatica durante la primavera haga posible una mayor fotosintesis y un acimulo temporal
de reservas que permitan a la planta desarrollar un mayor crecimiento a comienzos del
verano. Estos desfases temporales entre clima y crecimiento son bien conocidos, y operan
incluso a escalas anuales, tal como encontraron Mikola (1962) e Isik (1990) al estudiar el
crecimiento de yemas y ramas de P. sylvestrisy P. nigra, respectivamente.

Podriamos pensar que nuestros datos fenologicos de un afio concreto se ajustan bas-
tante bien a los habituales de la poblacion, ya que los datos climéaticos del afio muestreado
(1993) y de la primera mitad del anterior (1992) sugieren que se escogié un periodo de
tiempo muy usual y normal para las localidades estudiadas. Este periodo se caracterizod
sobre todo por sus inviernos secos y otoiios himedos y frios, algo habitual —no obstante —
en el territorio.

Todo ello sugiere la necesidad de realizar y contrastar estudios como los dendroclima-
ticos —realizados sobre largas escalas de tiempo— junto a otros centrados en conocer el
crecimiento en cortas escalas de tiempo (Serre-Bachet, 1976). El segundo tipo de estudios,
en el que se enmarca éste, podrian servir para interpretar correctamente los resultados obte-
nidos en estudios del primer tipo.

Otro dato que apoya la hipotesis de que el crecimiento de estos arboles esta limitado
por la temperatura, es el hecho de que tanto el crecimiento en grosor del tronco como el
namero de células es significativamente mayor en la localidad de P. sylvestris orientada al
SW (Espierba) que en la situada al N-NW (Plan). Ello se corresponde con otros trabajos
llevados a cabo en el Pirineo, que sefialan el mayor grosor del anillo de los pinos situados
en la solana frente a los de la umbria, debido a que en la primera situacion hay tres sema-
nas mas con temperaturas mayores de 5° C (Florence Schueller, Rolland, 1995a). Ademas
del menor crecimiento total, P. uncinata en La Estiva experimenta un retraso del creci-
miento del tronco respecto a otras localidades, tanto en lo que se refiere al comienzo del
crecimiento como a la tasa maxima de éste. Este retraso puede deberse a que dicha locali-
dad es la situada a mayor altitud, habiéndose encontrado en otros trabajos comportamien-
tos similares al aumentar la altitud o la latitud (Daubenmire, 1955; Leikola, 1969). Este
retraso inicial se contrarresta con un crecimiento acelerado durante el resto del verano, tam-
bién observable en la otra localidad estudiada de P. uncinata, donde parecen apreciarse
aumentos tardios en el niimero de células del anillo durante los primeros meses del otono.

La baja influencia de la precipitacion a la hora de determinar el crecimiento de estas
especies, se ve corroborada por la bibliografia existente, donde se cita con frecuencia que
en las areas elevadas o de gran latitud, el crecimiento se ve influenciado principalmente por
la temperatura y no por la precipitacion, ya que el agua no es en estos casos un factor limi-
tante sobre el crecimiento vegetal (Kozlowski, 1971; Fritts, 1976; Grace, Norton, 1990;
Florence Schueller, Rolland, 1995a).

P. sylvestris presenta mayor crecimiento en el grosor del anillo que P. uncinata. Sin
embargo, el nimero medio de células por anillo tan solo es significativamente mas eleva-
do en la localidad de Espierba, siendo similar en los ejemplares de P. sylvestris de Plan res-
pecto a los de P. uncinata de las dos localidades estudiadas. De esta manera, P. sylvestris
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presenta en ocasiones mayores crecimientos que P. uncinata pero igual nimero de células.
Ello se debe al menor didmetro de las traqueidas que suelen tener las especies mas tole-
rantes al estrés (Carlquist, 1975), como ocurre en este caso en P. uncinata, especie adapta-
da a soportar temperaturas mas bajas que P. sylvestris. Las caracteristicas de las aciculas de
ambas especies también parecen mostrar que P. uncinata estd mas adaptado que P. sylves-
tris para soportar mayores grados de estrés ambiental, suponemos que debidos fundamen-
talmente a las bajas temperaturas y contrastes térmicos de los ambientes subalpinos. Asi lo
sugiere también la evidente mayor vida media de las hojas de P. uncinata (Gil Pelegrin,
1993) y el mayor peso de las aciculas caidas de esta especie, si bien faltaria por demostrar
que el peso especifico en las hojas funcionales sea también mayor en P. uncinata que en P.
sylvestris, aunque nuestros datos parecen suponerlo.

El porcentaje en crecimiento del tronco es mayor que la formacion de células durante
los primeros meses de crecimiento (junio y julio). Ello se debe a que las células formadas
durante esta estacion —madera temprana—, son mayores en didmetro radial que las for-
madas después —madera tardia— (Schweingruber, Kaennel, 1995).

La elongacion de los brotes de P. uncinata se produce a lo largo de un corto periodo de
tiempo. El 8 de mayo de 1993, la elongacion todavia no habia empezado, mientras que el 18
de julio se habia producido entre un 90% y un 100% del total. Este patron de rapido creci-
miento apical parece ser comin al que se produce en otras especies de pinos: por ejemplo, P.
nigra produce en 45 dias el 80% de su elongacion apical (Isik, 1990). Sin embargo, el perio-
do total de crecimiento posiblemente podria alargarse durante todo el verano en yemas y bro-
tes de P. uncinata del Pirineo (Gil Pelegrin, 1993). De todas maneras, se ha de tener en cuen-
ta que, al menos en algunas especies de pinos, la localidad y las condiciones climaticas del afio
son factores que pueden hacer variar fuertemente el patron fenoldgico, tanto de la formacion
del anillo de crecimiento como de la elongacioén de las ramas (Cremer, 1973).

En cuanto a la caida de aciculas, P. sylvestris tiene una tasa de caida mucho mayor que
P. uncinata, debido tanto a la mayor densidad de arboles en el bosque como a la mayor can-
tidad de hojas producidas y su menor duracion en P. sylvestris. Este hecho se deriva de las
diferencias genéticas entre las dos especies, asi como de las mejores condiciones ambienta-
les que poseen las localidades de baja altitud, donde se ubica la segunda especie (Albrektson,
1988). Las diferencias que se observan entre las dos especies en la caida estacional de a-
ciculas no son muy aparentes. Los maximos de caida se producen en ambos pinos durante
el otofio, P. uncinata muestra un retraso en la caida méaxima respecto a P. sylvestris, aunque
se deberfa llevar a cabo una demostracion mas evidente, con un mayor niimero de muestras.
En la primera especie, este periodo se extiende desde mediados de septiembre a mediados
de octubre, mientras que en P. Sylvestrisla tasa maxima se produce entre mediados de agos-
to y mediados de septiembre. La diferencia podria ser una respuesta al mayor estrés térmi-
co que soporta P. uncinata, lo que condiciona una mayor duracién de sus hojas. Ademaés, P.
uncinata “estira” la tasa maxima de caida de aciculas, mientras que P. sylvestris concentra
dicha caida en un corto lapso de tiempo. Un largo periodo de retranslocacion de los nutrien-
tes de las hojas de P. uncinata, podria causar este retraso en la caida de sus aciculas respec-
to a P. sylvestris (Escudero et al., 1992; Gil Pelegrin, 1993). El corto periodo vegetativo en
las localidades de alta altitud, ocupadas en este caso por P. uncinata, favorece una caida de
hojas poco comprimida en el tiempo y una mayor longevidad de las aciculas para recuperar
asf la inversion realizada por el arbol (Kikuzawa, 1991).

Pausas (1993) encontr6 en un bosque de P. sylvestrisdel Pirineo Catalén una tasa maxi-
ma de caida de aciculas en octubre, con unos minimos invernales muy marcados. Los resul-
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tados de Alvera (1973), sobre P. sylvestris del Pirineo Aragonés, muestran también un
maximo de caida en octubre y valores elevados en septiembre y noviembre. Sin embargo,
en la sierra de Béjar (Salamanca), Santa Regina, Gallardo (1985) encuentran que el mayor
aporte de hojarasca total en un bosque de P. sylvestris se produce en diciembre, mientras
que en los dos meses anteriores el aporte es menor; siguiendo la caida de aciculas este
mismo patron. Estas diferencias observadas entre localidades no sdlo son debidas a facto-
res ambientales propios de cada localidad, que tienen gran importancia (clima, suelo, etc.),
sino también a sucesos puntuales como las caracteristicas climaticas de la temporada mues-
treada, especialmente la precipitacion y el viento.

Si comparamos la disposicion mensual de estas fenofases en P. uncinata, observamos que
la elongacion de las ramas parece adelantarse al crecimiento en grosor del tronco. Este retra-
so del crecimiento del tronco respecto al de las ramas, ya ha sido cuantificado en algunos tra-
bajos con otras especies de pinos (Kozlowski et al., 1991). El hecho de que el crecimiento de
los brotes preceda al crecimiento en grosor se debe a que el segundo depende en gran medi-
da de las nuevas hojas. Estas sintetizan auxina, hormona que “despierta” y activa al cambium
(Kozlowski, €t al., 1991). El crecimiento de las nuevas ramas laterales, las que se dividen y
nacen en la base de las ramas principales (o apicales), se retrasa unas semanas respecto a la
elongacion de las ramas principales, pero finaliza rapidamente. Asimismo, el crecimiento de
la nueva cohorte de hojas se produce unas semanas después de iniciada la elongacion de las
ramas (Isik, 1990; Gil Pelegrin, 1993). El crecimiento de los brotes parece ser un proceso mas
concentrado en el tiempo que el crecimiento en grosor del tronco. En otras especies y locali-
dades también se han observado tendencias similares (Kozlowski, et al., 1991).

La sucesion de las distintas fenofases en P. uncinata parece seguir un patron 16gico en
el que una vez comenzados los meses de mejoria climatica se desarrollan los brotes. De
ellos nacen y finalizan rapidamente su crecimiento la nueva cohorte de hojas. A partir de
ahi, los productos derivados de la fotosintesis, generados por las hojas nuevas y viejas, se
invierten en finalizar el crecimiento en grosor y quedan parcialmente almacenados, deter-
minando en parte el crecimiento de brotes, anillo y hojas del afio siguiente. Las hojas méas
viejas permaneceran en el arbol mientras el periodo favorable continiie, hasta el otoho,
retranslocando antes de su abscision algunos de sus componentes.

CONCLUSIONES

La mayoria del crecimiento en grosor del tronco se produce en un corto periodo de
tiempo, entre mitad de junio y mitad de julio. Sin embargo, éste no parece finalizar hasta
mitad de septiembre o principios de octubre en los Pirineos Centrales durante 1993.

El comienzo del crecimiento de los anillos se adelanta ligeramente en las localidades
situadas a menor altitud, ocupadas por P. sylvestris.

El crecimiento radial en grosor es mayor en las poblaciones de P. sylvestris que en las
de P. uncinata, si bien el nimero de células del anillo no siempre es mayor en la primera
especie.

El comienzo del crecimiento de los brotes de P. uncinata parece adelantarse lige-
ramente al crecimiento en grosor del tronco, produciéndose en un corto periodo de
tiempo.

La caida de aciculas es cinco veces menor en el bosque de P. uncinata que en el de
P. sylvestris.
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El patron mensual de caida de aciculas es parecido en ambas especies, con maximos
en el otofio.

El peso seco promedio de las aciculas caidas es mayor en P. uncinata, y el didmetro de
las traqueidas es menor. Todas estas diferencias estructurales y fenologicas son adaptacio-
nes a ambientes con un periodo vegetativo mas corto y con una mayor limitacion térmica
que los ocupados por P. sylvestris.
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SUMMARY

Seasonal growth and needle fall in Pinus sylvestris and P. uncinata

In this work, we study monthly development of tree-ring, elongation of branches, needle fall for Pinus syl-
vestris L., Pinus uncinata Ram. in the Spanish Central Pyrenees during 1993. Tree-ring formation happens from
early June to late September, but most tree-ring growth happens from mid June to mid July. P. sylvestris starts its
tree-ring development before P. uncinata. P. uncinata begins its growth of shoots earlier than its tree-ring growth.
Needle fall reaches its maximum in autumn. P. uncinata shows a delayed maximum rate of needle fall, a longer
period of fall of most of its needles compared to P. sylvestris. This delay, the greater needle dry weight, and the
smaller average radial diameter of P. uncinata tracheids compared with P. sylvestris, show P. uncinata adaptations
to environments with more stress.

KEY WORDS: Growth
Litterfall
Tree ring
Pyrenees
Pinus sylvestris
Pinus uncinata
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