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Abstract. Dendroecology of Pinus sylvestris L. in Catalunya. Tree-ring with series of Pinus sylves-
tris L. have been studied in relation to local climate. Ten chronologies have been cstablished, six
of themn are located in the Prepyrenees, two in the Montseny mountains and two in Prades. Tree-
ring width sertes and climate relationships have been studied by means of mulitiple regression
after extracting principal components. The resuits showed that there is 2 strong influence of water
deficits during current scason growth in the region, but differences occur among chronologie. The
inertia of the growth response o external stimuli is showed by those significative coefficients for
some months prior to current growth. The results are discussed by means of the ecophysiological
facts of this species and its adaptative strategy as a pioneer species considered.

Resumen. En el presente trabajo se ha llevade a cabo un estudio de las limitaciones chiméticas del
crecimiento sccundarto de Pirus sylvestris 1. en tres zonas de Catalunya. Para elio se han estable-
cido 10 cronologias en otras tantas localidades, de las que § corresponden 2l Prepirinee, 2 al
Montseny y 2 a Prades. Lz metodologia utilizada para poner de maniiesto las relaciones clima-
crectmiento ha sido el andlisis de regresién miltiple en componentes principales, obteniéndose
asf las funciones respuesta. Los resultados confirmaron la hipdtesis de que esta especie, incluso
cn lazona del Prepirineo, se ve influenciada por el estrés hidrico durante la estacion de crecimien-
to y aunque existe una respuesta similar en lus tres zonas de estudio, también se producen dife-
rencias. El efecto de inercia o el retardo con que lus especies responden a 1os estimulos climéticos
se ha puesto de manifiesto al presentar, alguno de los factores climaticos, coeficientes significati-
vos en periodos anteriores a la estacion actual de crecimiento. Los resultados son comentados
“desde la ecofisiologia de esta especie, comparandolos con os obtenidos por otros autores er €l
norte de su distribucidn geogrifica. Finalmente se hace referencia a la estrategia adaptativa de
P. sylvestris, considerada una especie pionera.

Introduccién

Las variables del crecimiento de los drboles que s¢ han mostrade mdés sensi-
bles al efecto de las condiciones ambientales son los brotes y el crecimiento
secundario. Considerar el crecimiento secundaric tiene una ventaja muy im-
portante con respecto al primero: se puede disponer de un gran nimero de ob-
servaciones debido a la formacién de estructuras permanentes, los anillos de
crecimiento. Las posibilidades de estudio que ofrecen los anillos de los drboles
y de otras especies lefiosas, viene dada por las caracteristicas béasicas que pre-
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scntan. Los anillos de crecimiento son registros permanentes. periddicos
(anuales} y discontinuos. En primer lugar esto significa que se puede disponer
de datos para periodos largos, tanto como la duracién de vida de la especie.
por ser anuales es posible establecer una correspondencia cronologica de edad
y datarles, y al ser discontinuos es posible ¢l reconocimiento individual de
cada uno de estos registros o unidades. La causa de estas caracteristicas son las
variaciones climadticas a las cuales los organismos han acoplado sus actividades
de crecimiento y las presentan, fundamentalmente. las especies que crecen en
las zonas templadas y templado-frias. '

Por ser una variable del crecimiento de la especie, cada anillo ¢s resulta-
do de una integracién de factores actuales y pasados. y en su expresién (grosor
del anillo} sc ponderan tanto las variables de tipo metabdlico {concentracion
de hormonas, glicidos) come la influencia de las variables climdticas modu-
lande éstas el nivel de las primeras. Por todo eilo, €l estudio de los anilles de
crecimiento tiene y ha tenido interés desde muchos aspectos: desde estudios
de produccidn, palcoclimdticos, ecofisioldgicos. arqueoldgicos. o geomorfo-
légicos, ver Fritts (1976), Génova (1987, 1988}, Gutiérrez (1987, 1988). Hug-
hes et al. (1982), LaMarche (1974), Serra (1988), Tomas (1982) entre otros.

Los estudios de los anillos de los drboles, cualquiera que sea su objetivo.
estdn basados en la extraccidn de la'informacién o senal deseada. Separar
dicha sefial del ruido puede ser dificil e incierto. De acuerdo con Cook (1987)
llamaremos sedal, cn el sentide de hipotests testable, a la informacion conte-
nida en los anillos de los drboles que s de interés para el estudio de un proble-
ma particular; por el contraric el ruido serd aquella informacidn irrelevante
para ¢l estudio. De esta manera, queda claro que lo que puede ser la seftal en
una investigacion puede ser ruido en otra. Por lo tanto, es apropiado pensar
que una seric de anillos de crecimiento estd compuesta de varias sefiales o
tipos de informacidn que serdn sefial o ruido solo en ¢l contexto de una aplica-
cién o hipdtesis que se desee testar. El problema de la extraccion de sefales de
las series de anillos de los drboles, esta relacionada con la descomposicion
de la serie de crecimiento observada en un nimero finito de sefnales que repre-
sentan la suma de las influencias internas, externas y las restricciones geomé-
tricas impuestas por el crecimiento.

Consideramos que una serie observada de anillos, Rt, ¢s una combina-
<16n lineal de varias subseries, de tal manera que la podemos cxpresar me-
diante un modelo aditive de la signiente manera:

Rt = At + Ct + aDIt + aD2t + Et ()

donde t es ¢l afio de crecimiento t; At es la tendencia debida a la edad; Ctes
la senal climdtica (objetivo de estudio en este trabajo); D1t es la informacion
o scfial debida a perturbaciones locales enddgenas y D2t la debida a perturba-
ciones exdgenas, la «a» asociada a las dos tltimas componentes es un indicador
que vale 1 si tales seftales existen y 0 si no se han producido perturbacio-
nes; finalmente Et se refiere a la variabilidad que no se puede atribuir a
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ninguna de las sertales anteriores mencionadas (Cook 1987). Los términos en-
dégenos y exdgenos se refieren, el primero, a los procesos que dependen de
los arboles en si, por ejemple, la dindmica poblacional debida a la muerte de
los drboles {gap-phase} y los exdgenos a los que no dependen de los drboles,
por ejemplo, deslizamientos, ataques de hongos o inscctos, fuego, viento, etc.

En el presente trabajo, estamos interesados en estudiar 1a variabilidad in-
teranual de los anillos de Pinus sylvestris L. en Catalunya. Atribuimos esta va-
riabilidad a las variaciones de los factores climdticos a las que ¢l érbol respon-
de con fluctuaciones en la magnitud del grosor de los anillos de crecimiento.
Considcramos que los factores ambientales que las causan no lo hacen con ex-
cesiva severidad, de lo contrario, las especies no crecerfan donde estan, mas
bien ¢l efecto ¢s «residual» y se manifiesta en los cambios del grosor de los ani-
llos de un afic para otre. Sin embargo, ¢s de csperar que las limitaciones cli-
madticas del crecimiento de esta especie en Catalunya {proxima al limite sur de |
su distribucién), sean diferentes de las que se producen ¢n otras zonas de su
distribucién geogrifica. El objetivo del trabajo es el estudio de la componente
Ct {cxpresion 1) de los crecimientos anuales. La pregunta que nos formula-
mos es: ;Qué variables climiticas {precipitacion y temperatura media men-
suales) tienen una mayor influencia sobre ¢l crecimiento de esta especie en
Catalunya? Dadas las caracteristicas mediterrdneas del clima del pais (precipi-
taciones bajas y temperaturas zltas durante la estacidén de crecimiento) plan-
teamos como hipotesis que las variables climdticas estivales son las que mds
influencia tienen sebre ¢l crecimiento de la especie.

Segun el disefio de muestreo, se recogieron muestras ¢n diversas localida-
des del Prepirineo, el Montseny y Prades; ¢l estudio nos permitird, por otra
parte, hacer una comparacion entre zonas. En todas las zonas existe un deno-
minador comtn, la influencia mediterrdnea del clima, maximas temperaturas
y precipitaciones minimas cuando la tasa del crecimiento de la especie es mds
alta, pero también existen diferencias entre ellas, en cuanto al nimere de afios
de sequia estival y tipos de influencia climéatica. Cabe decir que los limites de
humedad para P. sylvestris son muy amplios, va que es una de las especies
de mayor valencia ecolégica. Se extiende por las mds diversas dreas geografi-
cas, sobre sustratos muy diferentes, ocupando una extension mayor que la de
cualquier otra especie de su género {Szafer 1975). Se desarrolla bien en cli-
mas templados y frios, bajo un régimen de precipitaciones muy variado: climas
atlanticos con lluvias abundantes y regulares todo el arto, climas continentales
con un maximo de precipitaciones en verano y climas mediterraneos con llu-
vias invernales y sequia estival acusada.

Areas de estudio y recogida de muestras

Las tres zonas de estudio se localizan en Prades, el Montseny y el Prepirineo.
Las [ocalidades muestreadas fueron 10, repartiéndose de la siguiente manera:
dos en Prades, dos en cl Montseny y seis ¢n el Prepirineo {Fig. 1). En el Prepi-
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Figura 1. Distribucion de ias localidades de muestrec (@) y situacién de los observato-
rios meteroiégicos { A ) en cada una de las zonas: La Molina, 1711 m /M, Turd de
Home 1712 m /M y Riudabelta 590 m s/M.

rineo las localidades muestreadas se sitdan en la vertiente norte y sur del Cadi-
Moixerd y son: Moixeréd (NMOPS), Vall de I'Ingla (NIIPS), Coll d’Escriu
{SESPS)} y Coll de Balma donde se muestre6 en tres localidades, dos al norte a
diferente altitud y pendiente {(NCBPS y NBTPS) y una con exposicién sur
{SCBPS). Las dos localidades muestreadas en ¢l Montseny estan situadas en
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¢l pinar de Els Trillons, una con exposicién norte {NTIPS} y otra con exposi-
cion sur (STIPS). En Prades las localidadaes de muestreo estdn préximas al
Taossal de la Baltasana en la vertiente norte, NPBPS y NTOPS. En la Tabla 1
se muestran ta altitud y pendiente del terreno promedio de cada locatidad.
Cabe observar que en ¢l Montseny €stas son bajas ¢cn comparacién con Jas
otras zonas de muestreo y la altitud de este macizo en ¢l cual a cotas superiores
a los 1000 m s/M sc cxtienden los bosques de Fagus sylvatica.

De acuerdo con el objetivo de este estudio, se buscaron drboles que
crecieran en situaciones de estrés, sobre afloramientos rocosos, suelos poco
profundos y en lugares donde, aparentemente, no hubieran signos de perturba-
ciones inducidas por el hombre (talas). Este ditimo aspecto es bastante dificil
de obviar dade ¢l alto grado de explotacion al que ha estado y estd sometida
esta especic.

La recogida de mugestras se hizo con las técnicas estdndard en dendrocro-
nologia. Para la extraccion de los cilindros o testigos de madera, «cores», se
utilizé una barrena Pressler. Los cores se sacaren a una altura de 1.30 m siem-
pre que fue posible. De cada arbol se extrajeron un minimo de dos cores (uno
en direccion a la pendiente ¥ otre en la direccidn opuesta) con objete de pro-
mediar las diferencias de crecimiento segun la orientacion del radio en el tron-
co del arbol. De cada localidad se muestrearon un minimo de 10 arboles y un
maximo de 22. Los agujeros dejades por su extraccion fueron relienades con
masilia.

La lectura de los cores, contaje y medicién de los anillos, se hizo con una
lupa binocular. No fue necesaria tincién alguna, dado que las diferencias entre
la madera tardia y la madera de primavera son muy acusadas en ¢sta especie,
tanto en el color como en el tamano de [os vasos. Para facilitar Ia lectura, los

Tabla 1. Caracteristicas generales de las cronologias de Pinus syfvestris establecidas
para las diferentes localidades.

Localidad N.® Nombre N."irboles N.°cores Altitud Pendiente

(m) (0)

Prepirineo 1 NCBPS 13 28 1675 29
2 NBTPS 9 18 1706 3

3 SCBPS 7 14 1479 28

4 NIIPS 7 14 1736 29

5 NMOPS 12 24 1480 24

6 SESPS 7 14 1534 26

Prades 7 NPBPS 17 42 1020 19
8 NTOPS 15 34 1040 34

Montseny 9 NTIPS 6 12 783 11
10 STIPS 6 11 728 21
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cores se montaren en unas guias de madera y con una cuchilla se corté una pe-
quefia capa superior para visualizar mejor los limites entre anillos.

Tratamiento de los datos

Una vez hecha la lectura de los cores se obtiencn las series individuales de cre-
cimiento, que s¢ promedian ebteniendo una cronologia. Es de esperar que en
las series promedio, las diferencias individuales queden minimizadas hacien-
do respresentativa la informacién para una localidad determinada. Para ello,
la agrupacion de series individuales tiene que ir precedida de un estudio de sus
caracteristicas, es decir: (&) las serics tienen que ser comparablesen la media y
en la varianza, ¢l proceso se denomina estandarizacién y (b) tienen que estar
sincronizadas entre ellas, esto es, que el afio de formacion de cada anillo sea el
mismo en todas Jas series y que las fluctuaciones, tanto en [as altas como en las
bajas frecuencias, sean las mismas. Sélo si se cumplen estas caracteristicas s¢
podrdn promediar las series individuales.

Estandarizacion

La tendencia del crecimiento debida a la edad refleja, en parte, las restriccio-
nes geométricas de tener que afiadir un volumen de madera. Si ésta es la prin-
cipal fuente de variacién la tendencia de [a seric puede ser descrita con una
funcién exponencial decreciente. Esta forma de tendencia es la que presentan
drbeles que crecen cn lugares abiertos, sin competencia por la luz v [os nu-
trientes (Fig. 2A}. La compenente At ¢s, pues, un procesp no estacionario, ni
la media ni la varianza del crecimiento son constantes; por lo tanto, st las se-
rics presentan estas caracteristicas no pueden ser promediadas, no son compa-
rables. Asi, arboles de edades diferentes o con una componente D1t y/o D21,
al promediarlos, introduciran un peso desigual en la cronologia. Por lo tanto,
la estandarizacidn tiene como objetivo estimar y extraer esta componente de
tas series, transforméndolas en series estacionarias con media y varianza cons-
tantes. A esta nucva serie se la denomina serie de indices de crecimiento, It, y
se obtiene dividiende los valores observados, por los estimados a través de
una funcion de crecimiento.

Sin embargo y mas frecuentemente, por lo que apuntdbamos antes, la
compoenente At, estd muy influenciada por la competencia entre drboles y las
perturbaciones (Fig. 2B). Las series representadas en esta figura muestran los
efectos sobre el crecimiento, que s mayor, como consecuencia de la libera-
¢idn de recursos después de una tala. Por lo tanto, la componente At debe
considerarse como un proceso estocdstico, no estacionario que algunas veces
puede ser modelado como un procese determinista {Cook 1987, Fritts et al.
1965, Fritts 1976, Hughes et al. 1982},

La funcidn y metodologia que hemos utilizado en este trabajo para la es-
tandarizacion es 1a descrita por Warren (1980). La expresion de la funcién es:

At = atK**(b)e**(ct) Et )
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Figura 2. Represcntacion de los incrementos anuales co funcidn de Ja edad del drbol.
Sobrepuesta la funcidén de crecimiento que recoge 12 tendencia debida a [a edad. En
{A) serie de un 4rbol gue crece en condiciones abiertas, en (B) se producen oscila-
ciones que comprenden periodos de tiempo diferentes, debido a talas u otras causas.
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Sobre la exponencial, esta funcion tiene la ventaja de que se adapta a las dis-
tintas tendencias presentadas por At (Gutiérrez 1987). El célculo de las series
de indices dado por la expresion (3}

It = Rt/ At (3}

de esta manera sc consigue que las series It sean series estacionarias en
la media y varianza. El pasc siguiente es la sincronizacién de las series indi-
viduales.

Sincronizacion

La datacién de las series se refiere al establecimiento correcto de Iz posicion
en ¢l tiempo de cada uno de los anillos y la datacién cruzada, interdatacién o
sincronizacidn aseguran, mediante comparaciones sucesivas de [as muestras,
que la datacion realizada es correcta. Llevar a cabo la sincronizacién es posi-
ble gractas a que similares condiciones ambientales han limitado la formacion
de un anillo o conjunto de anillos en una regién determinada. Los anillos de
diferentes serics mostraran coincidencia en aquellos anos o grupos de arios en
los que el crecimiento ha estado limitado por unos factores comunes a todos
los arboles de la region. La sincronizacidn es en palabras de Fritts {1976} uno
de los principios mds importantes en dendrocronclogia y su aplicacion provee
un tipo de control experimental. Evidencia, asimismo, una influencia climdti-
ca comin y es necesaria para corregir los errores de lectura e identificar los
anillos que falian.

La sincronizacién empieza con los métodos visuales, comparando mues-
tras y graficas de series entre si. Otras herramientas estadisticas utilizadas en
este trabajo, son el test de concordancia, no paramétrico, y la correlacion cru-
zada entre series {Baillie 1982, Fritts 1976). Finalmente se estim¢ la matriz de
correlacion entre todas las cronologias establecidas, con cbjeto de analizar ¢l
grado de variacion comdn.

Datos climdticos

Para el anélisis de Ia relacién crecimiento-clima, se ha dispuesto de los datos
de los observatorios de La Molina a 1711 m s/M en el Prepirineo, del Turé de
"'Home en el Montseny a 1712 m s/M y los de Riudabella a 590 m s/M, proxima
a las montanas de Prades. Las series obtenidas comprenden 28, 42 y 28 afios
de observaciones de 1954-81, de 1941-82 y 1955-82, respectivamente. Dadas
las caracteristicas climéticas de la zona donde crece P. sylvestris en Prades, los
datos de Riudabella no son los apropiados. Este observatorio se encucntra en
la parte baja de las montaias, en plena region mediterrdnea, mientras que el
clima de las montarfias corresponde a un clima mediterrdneo montano (Folch
& Velasco 1974). El estudic de una serie de pocos afios de observaciones de
La Pena a 882 m s/M refleja unas precipitaciones anuales de 892.6 mm frente a
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los 67010 mm en Riudabetla. Con objeto de tener unos datos mds representati-
vos realizamos un promedic entre los registros de Riudabella y el Turd de
I"'Home previo estudio de las fluctuaciones de los dos observatorios (Gutiérrez
1987). La correlacion entre las precipitaciones es de r = 0.60 y para las tem-
peraturas de r = 0.76, con N = 28 datos cl nivel de significacion es del 99 %.

Con el fin de caracterizar de forma objetiva las condiciones climdaticas de
cada una de las zonas, sc realizé un estudio de la relacion entre precipitacion y
temperatura media, afio por afio. Asi, ¢! porcentaje de anos con sequia estival
es del 64 % en el Montseny, del 11 % en cl Prepirineo y seria casi del 100 %
en Prades segan los datos de Riudabella, los cuales indican que de la seric de
28 afos {1955-82}, sélo en un afio no s¢ predujo sequia estival. Se pone de ma-
nifiesto de esta mancra que en todas las zonas existe durante algin afno sequia
estival, caracteristicas del clima mediterrdneo o al menos con influencia del
mismo.

Funciones respuesta

Las funciones respuesta son funcicnes matematicas que recogen o expresarn la
relacidn entre el grosor de los anillos y determinadas variables climaticas. Si,
como es nuestro caso, la sefal de interés es la componente climatica Ct {ex-
presién 1), todas las demds componentes del modelo expresado en (1), previa
¢xtraccidn de la componente At, se consideran ruido, quedando minimizadas
las diferencias individuales una vez promediadas las serics.

Es muy comin el empleo de regresioncs multiples para cstablecer las re-

* laciones entre ¢l crecimiento y el clima; la funcidn de regresion obtenida es la
funcion respuesta. La metedologia utilizada en este trabajo para contrastar
nugstra hipotesis, ha sido la regresion multiple en componentes principales
(Pielon 1969, Draper & Smith 1981). Este tipo de andlisis es considerado uno
de los mas adecuados desde que Fritts et al. (1971) lo utilizaran por primera
vez, y también como uno de los mds potentes al tenter ¢n cuenta multicolineali-
dad dc las series climiticas (Cropper 1984), uno de los principales problemas
con que tropieza ¢l tratamiento estadistico-matemadtico de datos como los que
se estudian en dendrocronologia. Por otro lado, también mantiene su vigencia
al comprobarse que los resultados obtenidos por diferentes métodos de andli-
sis multivariante son similares, lo que no quiere decir que no tengan sus limita-
ciones; no obstantce, los resultados difieren marcadamente cuando sélo se uti-
lizan correlaciones simples (Fritts & Xiangding 1986).

El mimere de variables climaticas utilizadas es de 14 de temperatura y 14
de precipitacién desde junio {t-1} del afio anterior al crecimiento, hasta julio
(t) del afio actual. Consideramos que este periodo recoge la actividad del cam-
bium. Seglin Alfieri & Evert (1968, 1973), en las pindccas, la actividad del
cambium comienza en el mes de abril, produciéndose en ¢l mes de junio hasta
la 3/4 partes del total xilema anual, el anillo se completa durante el mes de
julio. Al considerar variables anteriores a la estacién de crecimicento, preten-
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demos tener en cuenta el efecto de inercia que tiene el crecimiento, dadas
unas condiciones climéticas determinadas en un aiio de crecimiento t. La elec-
cion de estas variables nos permite ademds comparar nuestros resultados con
los obtenidos por otros autores. El niimero de afios climéticos considerados,
es decir los casos, ha side de 28 para las cronologias del Prepirineo y de Prades
(segiin los registros de precipitacién y temperatura de los observatorios de La
Molina y de Riudabelia) y de 41 para las cronologias del Montseny, datos del
observatorio del Turé de 'Home.
De esta manera, ei crecimiento, Ct {expresidn 1) es funcidn de:

Ct=c+alTt +a2T2 +... + anTn + b1P1 + b2P2 + ... + bnPn + Et Q)

donde Ct es el grosor del anillo del afio t una vez extraida la tendencia, por lo
tanto cabe aclarar que estamos trabajando con las series de indices It; ¢ es una
constante; t es ¢l tiempo en aficsdesdet = 1,2, ..., Ny N vendra limitado por
el niimerc de anos para los cuales se disponga de registros de las variables cli-
maticas; T1, T2, ..., Tn son las variables de temperatura media mensuales;
Pl, P2, .., Pn son las de precipitacion; al, 22, ..., an son los coeficientes de
regresion que ponderan las temperaturas; bl, b2, ..., bn son los coeficientes
que ponderan las precipitaciones y Et es el error no explicado por el modelo
de regresién.

Para realizar el analisis hemos empleado el programa 4R del paquete de
programas estadisticos BMDP (Dixon 1981). Una vez obtenidos, los coefi-
cientes de regresion para cada una de las variables climaticas son estandariza-
dos con el objeto de que los pesos de las precipitaciones y de las temperaturas
sean comparables. La estandarizacion de los coeficientes se consigue como
sigue: :

bi’ = bi (Sxi/Sy) (5)

donde bi’ es el valor de coeficiente estandarizado; bi es el coeficiente obtenido
en laregresion; Sxi es la desviacién estandard de la variable correspondiente y
Sy es la desviacion estdndar de la variable dependiente.

Por otra parte, para calcular los intervalos de confianza de cada coeficien-
te tenemos que conocer su varianza, La utilizacién del programa 4R del
BMDP tiene la desventaja de que no proporciona las desviaciones esténdard
de los cocficientes de regresién. El cdlculo de las desviaciones, asi como el de
su intervalo de confianza, difiere de los explicados por Fritts {1976}, Hughes
et al. (1982). La metodologia empleada en este trabajo fue proporcionada por
Prat y Valls (1986 comunicacién personal); asi, una vez estandarizados los
coeficientes, el célculo de su intervalo de confianza se obtiene de la siguiente
manera;

bi’ = £ [t{N-p), &/2] SD (bi) {6)
siendo t (N-p) el valor tedrico de la t-Student con N-p grados de libertad y /2
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¢l nivel de significacion, SD(bi} es la desviacién estandard de cada uno de los
coeficientes que se obtiene de extraer la raiz cuadrada de la siguientc expre-
sion (Prat & Valls 1986 com. pers):

V(bi) = [(RSS/N-p) / (N-1) Vj]* [SUM (eij)? / 1i] )

siende RSS la suma residual de cuadrados de la regresion; Vj de la varianza de
la variable j; N-1 el ndmero de casos menos uno {grados de libertad); N-p el
numero de casos menos el niimero de vectores propios que sc han utilizado en
la regresion; {eij)” el cuadrado de los coeficientes del vector propio de la varia-
ble considerada y 1i el valor propio del vector que se esté considerando.

Resnltados y discusién

El ndmere de 4rboles y el ndmero de cores que han intervenido en cada una
de las cronologias se muestran en la Tabla 1 y los pardmetros estadisticos co-
munmente utilizados para caracterizarlas se muestran en la Tabla 2. Todos los
parametros se han calculado considerande la longitud total de cada cronolo-
gia. Los resultados del test de concordancia, % C (Tabla 2), entre las series
gue forman una misma cronologfa estdn comprendidos dentro de lo que se
consideran valores niormales en dendrocronologia. Son més altos del 55 %,
valor que Polge {1971) considera adecuado y son similares a los obtenidos por
otros autores {Génova 1987); el valor medio %, se da cn logaritmos y como se
puedc observar es cercano a cero. La longitud de las cronologias viene expre-

Tabla 2. Pardmetros estadisticos de las cronologfas d¢ Pinus syivestris establecidas
para cada una de las localidades. Valor medio de la cronelogia, %, en logaritmos nepe-
rianos, desviacién estdndard, SD; primer cocliciente de autocorrelacion, R1; indice
de scnsibilidad medio, MSx; longitud de la serie més corta que intervienc en cada cro-
nologfa, L min_; idem de la seric maés larga, L méx. y tanto por ciento medio del indice
de concordancia %C.

Localidad N.° Nombre % SD Rl MSx Lmin. Lmax. % C
Prepirinec 1 NCBPS 038 24 64 .17 99 200 &9.4
2 NBTPS 015 .36 .36 .23 96 151 71.2

3 SCBPS 000 .19 .15 22 62 78 39.6

4 NIIPS 847 24 42 23 75 128 589

5 NMPQOS 022 16 28 .24 44 117 68.8

& SESPS -010 .24 42 24 32 109 357.7

Prades 7 NPBPS 003 .28 35 30 31 124 759
8 NTOPS -034 27 48 .31 61 161 74.5

Montseny 9 NTIPS 025 33 32 25 32 64 81.8
10 STIPS -0.015 33 43 26 45 52 785
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Figura 3. Correlaciones entre cronologias en funcién de {a distancia que las separa.

Las letras en el grafico de abajo, derecha, representan: {a} correlacién entre las crono-

iogias del Montseny y el Prepirinec (P < (.1), (b) entre las de Prades v el Prepiringo
{P < 0.05}, ¥ {c) entre {as del Prades y el Montseny (P < 0.05).

sada por dos valores, la longitud de la serie més corta, L min, y (2 longitud de
la serie mds larga, L max, de todas las series que han intervenido en cada cro-
nologia. R1 es el valor del primer coeficiente de autocorrelacion, este parame-
tro se considera un indicador de las tendencias que comprenden un niimero
elevado de afios {fluctuaciones en las bajas frecuencias) y la desviacién estan-
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dard, SD, nos indica el grado de variacion tanto en las bajas como en las altas
frecuencias. Al contrario, el coeficiente de sensibilidad media, MSx, nos indi-
ca el grado de variacidn interanual, es decir de las fluctuaciones de un afio ¢on
respecto al anterior {fluctuaciones en las altas frecuencias}. Cabe destacar,
que los indices de sensibilidad media MSx son més altos hacia el sur.

De la matriz de correlaciones entre todas las cronologias. se ha hecho el
promedio comparando cada zona de muestrec con las otras dos: los valores
pueden observarse en el esquema de la Figura 3. El mimero de observaciones
que han intervenido para su célculo es el de la longitud de la cronologia mas
corta (Tabla 2}, Los resultados {significativos al 95 % y al 90 % para el valor
mis bajo, que ¢s la correlacion entre las cronologias del Prepirineco y el Mont-
seny) se han puesto en funcidn de la distancia que las separa (Fig. 3). El valor
de correlacidn mas alto se obtiene entre las cronologias del Montseny y Prades
(nivel de significacién al 95 %) cuya distancia es mayor que entre cualquier
otro par de cronologias. Una explicacion puede estar en ¢l hecho de que en
estas dos localidades P. sylvestris recibe una mayor influencia continental que
en €l Prepirineo (Bolos 1983); de acuerdo con los resultados, tendriamos que
hablar de una distancia climatolégica entre zonas, por lo que respecta a la eco-
fisiologia de esta especie.

En cuanto a las funciones respuesia, el nimero de vectores propios utili-
zados en la regresion ha sido de 10 en todos los casos. Los vectores propios o
componentes principales son las nuevas variables, ortogonales entre si. que se
introducen en la regresién segin el criterio, en este caso, de su mayor correla-
cion con el ¢recimiento. El tanto por ciento de varianza explicada es superior
al 80 % en dos de las cronologias establecidas en la vertiente norie del Prepiri-
neo, siendo €l menor de un 41 % para la cronologia NCBPS; para ¢l resto de
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Figura 4. Representacion detallada de fa funcion respuesta obtenida para la cronolo-
gia. NTIPS, de Pinus sylvestris en €l Montseny. En ¢l ¢je de ordenadas se han repre-
sentado los coeficientes estandarizados, en el de las abeisas los meses. (t-1) se refiere a
los meses de la estacidn anterior de crecimiento. Las lineas verticales que acompanan
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cronologias la varianza explicada oscila entre €l 53 % y el 62 %. Para las cro-
nologias de Prades el resultado fue del 61 % en ambas, ydel 57 % y 46 %, en
las del Montseny.

Para la interpretacion de las funciones respuesta interesa fijarnos en la
significacién de los cocficientes (si su intervalo de confianza calculado con
P < 0.05incluye o no el cero) y también en el signo (positive o negative) que
presentan. A modo de ejemplo hemos representado la funcidn respuesta de la
cronologia con exposicién norte del Montseny. NTIPS. (Fig. 4). En ella pue-
den observarse, ya estandarizados, los coeficientes de regresidn para la preci-
pitacion y la temperatura. También se han dibujado con barras verticales, los
intervalos de confianza para cada coeficiente, calculados con un nivel de signi-
ficacién de p < 0.05. En la Figura 5 hemos realizado una representacion con-
junta para todas las cronologias de una misma zona, considerando sélo los
coeficientes significativos en tantos por ciento.

Tal y como son interpretadas las funciones respuesta {Fritts 1976) y segiin
los resultados obtenidos (Fig. 4 y 5), el efecto negativo de las temperaturas y ¢l
positivo de las precipitaciones durante la estacién de crecimiento, nos indican
que la especie estd sometida a estrés hidrico. El efecto de las altas temperatu-
ras y bajas precipitaciones se produce en las tres zonas de muestreo aunque,
segun puede observarse, es desigual en cuanto a la duracién y meses implica-
dos. Durante la estacion de crecimiento, en el Prepirineo {Fig. 3A} la limita-
cién del crecimiento se produce en un 50 % de las cronologias por failta de
agua durante los meses de mayo{t) y junio(t) y fundamentalmente por eleva-
das temperaturas durante el mes de julio(t). Segtlin los resultados, el mes de
julio(t) es el mds critico ¢n el Prepirineo, durante este mes, en todas las locali-
dades muestreadas las elevadas temperaturas son limitantes, sélo se produce
un efecto conjunto (sinérgico) por falta de agua cn dos de las seis localidades
del Prepirineo (Fig. 5A). En Prades el estrés hidrico se produce durante ¢l
mes de junioft}, ambos factores, precipitacion y temperatura, se muestran sig-
nificativos en las dos localidades, mientras que el efecto limitante atribuible
sélo a Ias elevadas temperaturas, s produce en el mes de julio(t) en una de las
dos localidades estudiadas (Fig. 5SB). En el Montseny el ¢recimiento durante
el mes de julio(t) estd limitado solo por las clevadas temperaturas en las dos
localidades. Sin embargo, para los demas meses de la estacidn de crecimiento,
éste estd limitado de forma sinérgica por la falta de agua y las elevadas tempe-
raturas (Fig. 5C). Es decir que, mientras que en los meses de mayo{t) y
junio(t} la limitacidn del crecimiento se debe a una combinacidn de la precipi-
tacién y la temperatura, durante el mes de julio(t) son las elevadas temperatu-
ras ¢l factor mds limitante. Por lo tanto, se puede decir gque los factores limi-
tantes para P. sylvesiris durante la estacion de crecimicnto son el estrés
hidrico {(efecto positivo de las precipitaciones y negativo de las temperaturas)
y los pericdos prolongados de sequia atmosférica (efecto positivo de las tem-
peraturas); esta circunstancia parece cstar bastante generalizada a la vista de
los resultados (Fig. 5 A, B y C). Asimismo, situando ¢l inicio de la actividad
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del cambium en los meses de abril y/o mayo, los resultados muestran que en
¢l Prepirineo el crecimiento estd controlado en un 50 % de las localidades
por las bajas temperaturas (relacién positiva con el crecimiento de abril(t)) y por
la falta de agua, por no estar disponible (relacion negativa en el crecimiento) o
por déficit hidrico (relacidon positiva) en otras localidades. En el Montseny,
durante el mes de abril(t) se produce déficit hidrice, lo cual estaria de acuerdo
con las condiciones mas xéricas de esta zona. Sc puede observar que el efecto
limitante del clima se vuelve mas acusado a medida que avanza la estacién de
crecimiento. En Prades, el inicio del periodo activo del cambium podria estar
limitado por la falta de agua produciéndose esta situacién durante ¢l mes de
marzo.

Comparando nuestros resultados con los obtenidos por ofros autores
{Jonsson & Harlan 1969, cit. en Fritts 1976, y Garfinkel & Brubaker 1980 el
efecto de las temperaturas de final de verano es el opuesto al que encontramos
aqui. En el norte de Europa son las bajas temperaturas {coeficientes positi-
vos) las que controlan ¢l crecimiento, mientras que en latitudes al sur de su
distribucion es la falta de agua. El control de las bajas temperaturas se mani-
fiesta también en la dindmica de las poblaciones dc la especie. Asi. en latitu-
des superiores, sc produce un fendmeng interesante: las semillas germinan
$6lo en veranos calurosos, evitando asi las temperaturas de congelacidn de los
meses frios, en los cuales se produce una elevada mortalidad de plirtulas.

Para el resto de meses considerados, la limitacién del crecimiento de P
sylvestris no es tan comparable como to son los meses de la estacidn de creci-
miento. En general, el efecto significativo de la precipitacién y de la tempera-
tura durante el verano (-1} anterior a la estacién de crecimiento, se relaciona
con el retardo o inercia con que responde el crecimiento a los estimulos exter-
nos. La limitacién del crecimiento por la falta de agua se produce en todas las
zonas, con mayor ¢ menor intensidad, hasta ¢t mes de octubre. y ¢! efecto ne-
gativo de las elevadas temperaturas se produce sobre todo durante los mescs
de agosto (t-1) y septiembre {t-1} en Prades y el Prepirineo. Como otras espe-
cics adaptadas a condiciones de estrés hidrico, P. sylvestris puede detener su
actividad durante la estacién de crecimiento y volverlo a reanudar si las condi-
ciones son favorables (Tessier 1986}. Esta hipétesis es consistente con ¢l ni-
mere de anillos multiples contabilizados y con el nitmere de aftos en los que se
produce sequia estival, segiin el analisis de los datos climaticos. A juzgar por
el ndmerc de anillos midltiples: 3.75 %, 3.80 % y del 2.10 % en Prades, en ¢l
Montseny y en ¢l Prepirineo respectivamente, es bastante logico pensar que
este mecanismo forma parte de la estrategia adaptativa general de la especic,
bajo las condiciones climéticas de las localidades que estamos estudiando. Si-
tuadas éstas en el borde meridional de su drea de distribucidn geografica, ade-
mds de coincidir las temperaturas més altas con las precipitaciones mas bajas
cuando la tasa de crecimicnto es mas elevada, se afiade también a estos facto-
res una intermitencia climdtica a la cual se corresponde otra anatomica, for-
mandese antllos falsos o maltuples. La estrategia adaptativa de esta especie,
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considerada una especie pionera, puede conferirle ventajas competitivas en
aquellos habitats caracterizados por sequia estival (Hereter 1986}, Al contra-
rio hay, en situaciones y localidades en las que otras especies con otra estrate-
gia, esto es con crecimiento continuado, pueden desplazar a P. syfvestris. Este
tipo de situaciones son las que nos encontramos en algunas zonas en Catalu-
nya, el hayedo del Montseny y algunos en el Prepirineo, donde Fagus sylvatica
desplaza las especies de Pinus sp. (Guti€rrez 1988). P. sylvestris (u otras espe-
cies del género) tendrian ventaja frente a F. sylvativa en el caso de producirse
un aumento de la aridez. Seglin Bolds {1983) esta especie estd al limite de sus
posibilidades en el Montseny.

Durante el otono (-1}, el efccto significativo de las variables climdticas
sobre el crecimiento puede relacionarse con el retardo en ¢l inicio del periodo
de latencia invernal. Parece ser que en otofio, cuando ya se ha completado el
crccimicnto de un anillo, P. sylvestris puede continuar su crecimiento; de
hecho ¢l floema continda activo en otono {Alfieri & Evert 1968). En estas cir-
cunstancias, los productos de la actividad fotosintética, pueden pasar a formar
parte de las sustancias de reserva.

La interpretacion del efecto de las variables climaticas durantc los meses
de invierno, podrian relacionarse con un aumento de la respiracion, cuando el
agua en el suelo no estd disponible, si estd helada o tiene una elevada viscosi-
dad por efecto de las bajas temperaturas. Este podria ser el caso del Prepiri-
neo y también del Montseny (mes de diciembre} a juzgar por el efecto que
muestran tanto las temperaturas como las precipitaciones. Sin embargo en
Prades el efecto de estas variables es opuesto y se produce en ¢l mes de no-
viembre. Relacionamos este resultade con un retraso en la entrada del perio-
do de latencia, a la vista de que en el mes anterior, los efectos de 1a precipita-
cion y la temperatura son los mismos que se dan en plena estacion de
crecimiento. Tanto esta situacién como la de los meses considerados de otofio
son bastantes dificiles de interpretar, porque ne se sabe mucho acerca de la
ecofisiologia de la especie durante ¢l invierno.

Conelusiones

La regulacion y limitacién del crecimiento sccundario de Pinus sylvestris en
Catalunya, estdn altamente influenciadas por las condiciones de estrés hidrico
durante la estacion de crecimiento y por los prolongados periodos de altas
temperaturas (sequia atmosférica). Sin embargo, este efecto no cs homogé-
neo en las tres zonas de estudio consideradas {Prepirineo, Montseny y Pra-
des). Como caracteristica de una especie pionera, y dentro de lo que puede
~ considerarse una estrategia general adaptativa a las condiciones de estrés hi-
drico, P. sylvestris puede detener su crecimiento y volver a reanudarlo cuando
las condiciones son favorables, durante la misma estacién de crecimiento.
Este mecanismo le confiere ventajas cn habitats xéricos, pero es desplazada
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por otras especies, que sott capaces de regular su crecimiento en funcion de la
disponibilidad hidrica, no deteniendo su actividad.

Ademads de [a falta de agua durante la estacion de crecimiento, cabe re-
saltar que en otras épocas del afto, finales del verano anterior y algunos meses
de invierno, los efectos limitantes de la precipitacién y la temperatura, dife-
rentes segin la zona, pueden resultar en un aumento de la respiracion en el
~ Prepirineo, y en un retraso en el comienzo del periodo de latencia en Prades.

Finalmente, la importancia de las funcicenes respuesta estriba en la consi-
deracion de tres aspectos: {1) en averigur qué variables climéticas tienen una
mayor influencia sobre el crecimiento, con lo cual, dada la distribucién geo-
grifica de una especie, es posible comparar y considerar los factores que més
influyen sobre su distribucidn, (2) esta informacidn puede utilizarse para cla-
borar una combinacién adecuada de las variables climaticas, ¢ introducirla en
los modelos utilizados normalmente para la estimacidon de la produccidn pri-
maria, modelos que segdn Leith {(1976) se basan en la combinacién adecuada
de las variables de precipitacion y temperatura y (3) sabiendo cuéles son las
variables climéaticas es posible la reconstruccién paleoclimatica de dichas va-
riables & partir de las series de crecimiento.
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