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RESUMEN

Este trabajo analiza la posible reducción de la fertilidad del pino salgareño (Pinus nigra subsp. salzmannii)
conforme los árboles envejecen. La fertilidad se estimó mediante la evaluación combinada de la frecuencia de
semillas vanas y la capacidad para germinar de las semillas llenas procedentes de árboles menores de 120 años
de edad (la duración del turno de corta en el área de estudio) y de otros de hasta más de 1.000 años. Los ensayos
de germinación se realizaron en invernadero y en armario germinador. Los árboles más viejos tendieron a pro-
ducir una mayor cantidad de piñones vanos, así como unas semillas llenas de menor peso y menor velocidad de
germinación. No obstante, la diferencia de estos parámetros entre los distintos árboles estudiados no resultó lo
bastante grande como para establecer, desde el punto de vista de la gestión forestal, que los pinos salgareños de
edades avanzadas sean inadecuados para regenerar las masas explotadas de esta especie. El crecimiento de los
brinzales durante el primer año se correlacionó positivamente con el peso de los piñones de que procedían y, por
tanto, negativamente con la edad de las plantas madre. Sin embargo, estos factores sólo pudieron explicar una
pequeña proporción de la variabilidad en el tamaño de los brinzales. En definitiva, los resultados sugirieron que
la capacidad reproductiva se mantiene con normalidad en los pinos salgareños senescentes, siendo este aspecto
importante para el mantenimiento de la biodiversidad en los bosques de montaña del sur de Europa.
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INTRODUCCIÓN

Este artículo examina el comportamiento de la germinación en invernadero y en ar-
mario germinador de piñones de pino salgareño (Pinus nigra Arnold subsp. salzmannii
(Dunal) Franco) procedentes de plantas madre de distinta edad, y el posterior crecimiento
de los brinzales en vivero durante un período vegetativo. El objetivo principal ha sido de-
terminar si el ciclo de vida del pino salgareño se ajusta al modelo ideal propuesto por
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Harper (1977). Según este modelo, la capacidad reproductiva de una planta iterópara pe-
renne aumenta progresivamente hasta un máximo, que se mantiene por unos años, para, a
continuación, descender y desaparecer por completo durante una etapa de vida senescen-
te. A lo largo de este trabajo, se entiende por capacidad reproductiva la aptitud de un ár-
bol para producir plántulas capaces de sobrevivir en el campo.

El tema de estudio debe relacionarse también con la importancia que la conservación
de la biodiversidad tiene en la gestión forestal actual (Tíscar y Ruiz, 2001). Varias de las
medidas propuestas para fomentar la biodiversidad en los bosques explotados consideran
el mantenimiento de una determinada cantidad de árboles de grandes dimensiones, inclui-
dos los senescentes y muertos, como un factor clave (Oria de Rueda y de Zavala, 1993;
Ferris y Pritchard, 2000; Curtis, 1997; Franklin et al., 1997). Por dicha razón, cabría pre-
guntarse si la persistencia de estos montes «envejecidos» podría estar comprometida por
la presencia de árboles con poca capacidad reproductiva.

La fertilidad de las plantas, entendiendo ésta como la capacidad para producir semi-
llas capaces de germinar en condiciones adecuadas, se ha relacionado habitualmente con
factores tales como la carga genética, las condiciones meteorológicas y la disponibilidad
de recursos (Stephenson, 1981; van Andel, 1998; González-Martínez y Bravo, 1999;
Karkkainen et al., 1999), pero la relación con la edad de la planta madre ha sido menos
estudiada (Goodrum et al., 1971; Klekowski y Godfrey, 1989; Herrera, 1991) y no siem-
pre se ha encontrado una relación directa. Por ejemplo, Goodrum et al. (1971) encontra-
ron que los robles de más edad producen menos bellotas, aunque esto se debió a la pudri-
ción con el tiempo de parte de las ramas y a la consiguiente disminución del tamaño de la
copa.

En un monte ordenado, la edad máxima a la que un árbol puede reproducirse viene
determinada por la duración del turno. Esta edad es importante para la gestión forestal,
entre otras razones, porque, si el turno se alarga en exceso, los árboles pueden perder su
capacidad reproductiva (Madrigal, 1994). Este inconveniente, que supondría un riesgo
cierto para la persistencia de la masa arbolada, constituye por otro lado una ventaja insus-
tituible para mantener la biodiversidad de los ecosistemas forestales. La diversidad de
muchos grupos de animales y plantas está relacionada directamente con la permanencia
en el bosque de árboles de gran tamaño, y con la presencia de madera muerta de grandes
dimensiones (Hansen et al., 1991; Swanson y Franklin, 1992). De este modo, la aplica-
ción de tratamientos de masa con reserva (Franklin et al., 1997), la extensión de los tur-
nos de corta (Curtis, 1997) y el mantenimiento en el bosque de una cierta cantidad de ma-
dera muerta (Oria de Rueda y de Zavala, 1993; Ferris y Pritchard, 2000) se proponen
como medidas para incorporar el criterio de mantenimiento de la biodiversidad a los obje-
tivos de la gestión forestal. La aplicación de estas prácticas debería generalizarse en el
bosque mediterráneo, ya que su principal valor no reside en la producción maderera, sino
en los beneficios ambientales y sociales que proporciona (Scarascia-Mugnozza et al.,
2000), aunque con la prevención que la pérdida de fertilidad de los árboles viejos im-
ponga.

Los factores que se oponen a la regeneración de las especies forestales son muchos y
variados (Serrada, 1999; Alejano et al., 1997). Por esta razón, la producción de semillas
fértiles no es la única condición para garantizar el éxito reproductivo. En primer lugar, las
semillas tienen que dispersarse a un sitio adecuado para germinar y, allí, permanecer ocul-
tas a los depredadores hasta el momento de la germinación. Por otro lado, el estableci-
miento definitivo de un brinzal depende de su propia capacidad competitiva, pues, una
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vez nacido, tiene que buscar su hueco compitiendo por la luz y el agua con otros indivi-
duos de la misma o diferente especie. El tamaño de las semillas y de las plántulas puede
considerarse como una expresión de la capacidad competitiva (Silvertown, 1987; Leish-
man et al., 2000), siendo esta aproximación teórica la utilizada en el presente trabajo para
establecer las posibilidades de asentamiento en el campo de los brinzales procedentes de
plantas madre de distinta edad.

La masa de una semilla representa la cantidad de recursos disponibles para la plántula
en los primeros momentos de su vida e, indirectamente, sus opciones de supervivencia.
De hecho, diversos estudios han encontrado que las plántulas sobreviven mejor cuando
proceden de semillas más pesadas (Kang et al., 1992; Wang et al., 1994; Ke y Werger,
1999), probablemente porque las semillas más grandes dan lugar a brinzales de mayor ta-
maño, que tienen un gasto respiratorio más bajo, y que acceden más deprisa a la luz y al
agua contenida en las capas profundas del suelo (Leishman et al., 2000).

La especie estudiada (Pinus nigra subsp. salzmannii) se regenera con dificultad den-
tro del plazo impuesto por los tratamientos selvícolas tradicionales (Serrada et al., 1994,
Alejano, 1997), al tiempo que se trata de la especie principal en las zonas mejor conserva-
das del Parque Natural de Cazorla, Segura y Las Villas, lugar en el que se desarrolló el
presente estudio. De esta forma, tanto la especie como el lugar de estudio, un espacio na-
tural protegido de gran relevancia para la biodiversidad, resultaron particularmente ade-
cuados para la realización de este trabajo cuyos objetivos específicos fueron: (i) estable-
cer si existe variabilidad de la fertilidad (frecuencia de semillas vanas y viabilidad de las
semillas llenas) en pies de Pinus nigra subsp. salzmannii de distinta edad, (ii) y determi-
nar si la posible variabilidad está influida por las condiciones ambientales de la estación.

MATERIAL Y MÉTODOS

Especie y lugar de estudio

En este trabajo se han utilizado piñones de pino salgareño (Pinus nigra Arnold subsp.
salzmannii (Dunal) Franco) de la sierra de Cazorla, provincia de Jaén, sureste de España.

Pinus nigra subsp. salzmannii es la conífera más extendida por las montañas calizas
orientales de la península Ibérica. Requiere un mínimo de 500 mm de precipitación anual
media y una lluvia estival de al menos 100 mm. Se trata de una especie muy longeva,
pues alcanza con facilidad los 500 años de edad (Ramos, 1979). Aunque Pinus nigra sub-
sp. salzmannii también se encuentra en otras montañas más meridionales (Alejano y Mar-
tínez, 1996), la sierra de Cazorla alberga el núcleo principal situado más al sur dentro del
área de distribución de la especie.

En la sierra de Cazorla, Pinus nigra vive sobre suelos calizos, preferiblemente entre
los 1.200 y los 1.800 metros sobre el nivel del mar. Luque (1995) ha realizado una des-
cripción exhaustiva de la vegetación de la zona. La polinización de la cosecha de semillas
analizada ocurrió a finales de mayo y la dispersión de los piñones se inició en enero del
segundo año (año 2000), durante este tiempo los valores de la variables meteorológicas
estuvieron en torno a la media, aunque los veranos fueron particularmente secos.
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Diseño experimental

El material vegetal se recogió en tres situaciones altitudinales diferentes, para cubrir
la variabilidad ecológica del pino salgareño en el área de estudio (Alejano y Martínez,
1999): en adelante, hábitat de baja montaña (1.200-1.400 m.s.n.m.), hábitat de media
montaña (1.500-1.600 m.s.n.m.) y hábitat de alta montaña (1.800-1.900 m.s.n.m.). Se uti-
lizaron piñas procedentes de 30 árboles dominantes cortados por su madera en diciembre
de 1999 y de cuatro árboles en pie.

La edad aproximada de los árboles cortados se estableció contando el número de ani-
llos de crecimiento en el tocón y, la de los árboles en pie, extrayendo un tarugo de madera
con una barrena de Pressler lo más cerca posible del suelo. Gracias a un trabajo anterior
(Creus, 1998), la edad de dos de los árboles en pie ya se conocía.

Según el número de anillos de crecimiento, cada árbol se asignó a una de las siguien-
tes clases de edad:

A) Maduros. Árboles de hasta 120 años de edad. Ésta es la duración del turno de
corta en el área de estudio, establecido según un criterio de cortabilidad de máxi-
ma renta en volumen.

B) Viejos. Árboles de 121 a 200 años de edad. Parece que 200 años sería el límite
máximo a extender el turno de corta, si se utilizara un criterio de cortabilidad de
máxima renta en valor económico de la madera (Montero, 1994; Gómez, 1996).

C) Muy viejos. Árboles de más de 200 años. Esta clase incluyó 13 árboles con las
edades aproximadas siguientes: 204, 210, 225, 253, 263, 297, 327, 396, 441,
503, 535, >900 y >1.000. Las dos últimas edades según Creus (1998). Todos los
pinos de esta clase presentaban, en mayor o menor medida, el aspecto típico de
los individuos senescentes en esta especie: pérdida de la dominancia apical, co-
pas coronadas, ramas tendidas, señales de pudrición en el tronco y corteza lisa
de color gris ceniciento.

Como resultado, cada árbol quedó identificado por su lugar de procedencia (tipo de
hábitat) y clase de edad. Debido a que la recolección de las piñas se adaptó al ritmo de
trabajo de la empresa maderera, las proporciones en la muestra de cada clase de edad y
tipo de hábitat utilizados resultaron desequilibradas (Tabla 1).
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Tabla 1

Número de árboles por clase de edad y tipo de hábitats utilizados
en el experimento

Hábitat bajo
(1.100-1.200 m.s.n.m.)

Hábitat medio
(1.500-1.600 m.s.n.m.)

Hábitat alto
(1.800-1.900 m.s.n.m.)

Clase maduros 6 2 4
Clase viejos 3 5 1
Clase muy viejos 3 2 8

TOTAL = 34



A cada árbol se le recogieron al menos 30 piñas repartidas por toda la copa (utilizan-
do una pértiga de 7 m en el caso de los árboles en pie). Las piñas se mantuvieron en un
horno a 40 �C durante 24 horas para extraer los piñones. Por cada árbol, se prepararon 6
réplicas de 25 semillas. El peso de cada réplica se calculó con una precisión de 2 miligra-
mos. Con el objetivo de analizar el comportamiento de las semillas en dos ambientes dife-
rentes, se realizaron por separado dos ensayos de germinación:

(A) Invernadero. Dos réplicas de semillas se sembraron en el interior de un inverna-
dero utilizando bandejas de 48 alveolos de 450 cm3 (18 cm. en altura). El sustrato utiliza-
do fue un preparado comercial a base de turba (Vapo Peat XL-Kekkilä). El lugar de siem-
bra de cada réplica dentro del invernadero se asignó al azar (Potvin, 93). Los piñones se
sembraron el 29 de febrero de 2000, y la emergencia de las plántulas se siguió periódica-
mente. Las bandejas se sacaron a un vivero dos semanas después de completarse la nacen-
cia de las plántulas. Mientras que permanecieron en el vivero, las bandejas se regaron re-
gularmente pero no recibieron ningún fertilizante. Las semillas que no habían germinado
se desenterraron para clasificarlas como vanas o llenas no germinadas.

Seis meses después de realizarse la siembra, aproximadamente la duración media de
una estación de crecimiento en el área de estudio, se eligió al azar una bandeja por cada
planta madre y 10 brinzales dentro de ésta. Este procedimiento se utilizó para poder corre-
lacionar el peso medio de los piñones de cada réplica con los valores medios de las varia-
bles medidas en los brinzales. Estas variables fueron las longitudes de las partes subterrá-
nea (raíz + hipocotilo, debido a la dificultad para determinar la posición del cuello de la
raíz) y aérea (epicotilo + 1.er tallo), y los pesos en materia seca (biomasa) de ambas, man-
teniéndolas en una estufa a 70 �C durante 48 horas.

(B) Germinadora. Cuatro réplicas se sembraron en sendas cajas de Petri de 9 cm de
diámetro sobre dos capas de papel de filtro humedecido con una solución acuosa de agua
desionizada y fungicida (20 mgrl–1 de polioxina). Las condiciones de germinación fueron
30 �C (día)/ 20 �C (noche) con un fotoperíodo de 8 horas. Se consideró que una semilla
había germinado cuando su radícula podía observarse claramente por fuera del tegumento
(Habrouk et al., 1999). Las semillas germinadas se contaron y retiraron cada 3 días duran-
te un mes para calcular el tiempo medio de germinación como: TMG = �(ni # i)/N, en
donde ni es el número de semillas germinadas al día i y N es el número total de semillas
germinadas a lo largo del período de estudio (Habrouk et al., 1999). Las semillas no ger-
minadas se abrieron al final del ensayo y se clasificaron como vanas o como llenas no
germinadas.

Análisis de datos

La frecuencia de semillas vanas se analizó sobre las seis réplicas. Los porcentajes de
germinación del invernadero y del armario germinador resultaron homogéneos entre si
(�2 = 91,52; g.l. = 182; p-valor = 0,01), por lo que se agruparon a efectos de análisis.

Todas las variables estudiadas se analizaron mediante análisis de varianza, utilizando
una suma de cuadrados Tipo III debido a la naturaleza desequilibrada de los datos (Shaw
y Mitchell-Olds, 1993). La edad y el hábitat se consideraron factores fijos en los análisis
factoriales. Las comparaciones múltiples a posteriori se realizaron con el test de Scheffé.
Las asunciones de normalidad y homocedasticidad se comprobaron mediante análisis de
residuos. Cuando fue necesario, los datos se transformaron siguiendo a Zar (1984).
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Tabla 2

Análisis de varianza sobre los distintos parámetros consideradas para los factores
fijos clase de edad y tipo de hábitat

Variable Fuente
variación G.L. Suma

cuadrados
Cuadrados

medios F p-valor

Fertilidad (%)

E 2 1.108,06 554,03 7,29 <0,001
H 2 848,62 424,31 5,58 <0,01
ExH 4 1.128,23 282,06 3,71 <0,01
Residual 189 14.363,00

Piñones vanos (%)

E 2 843,07 421,54 5,77 <0,01
H 2 828,51 414,26 5,67 <0,01
ExH 4 1.206,92 301,73 4,13 <0,01
Residual 189 13.807,20

TMG (días)

E 2 11,45 5,73 6,81 0,001
H 2 8,52 4,26 5,06 <0,01
ExH 4 15,67 3,92 4,65 0,001
Residual 120 101,01

Peso medio piñón (mgr)

E 2 264,44 132,22 22,90 <0,001
H 2 57,84 28,92 5,01 <0,01
ExH 4 99,84 24,96 4,32 <0,01
Residual 179 1.033,48

Longitud raíz (mm)

E 2 3.625,58 1.812,79 1,04 n.s.
H 2 21.627,50 10.813,80 6,23 <0,01
ExH 4 2.783,90 695,97 0,40 n.s.
Residual 291 504.914,00 1.735,10

Longitud tallo (mm)

E 2 0,033 0,016 2,73 n.s.
H 2 0,054 0,027 4,52 0,01
ExH 4 0,025 0,006 1,05 n.s.
Residual 291 1,754 0,006

Biomasa aérea (mgr)

E 2 7.701,15 3.850,58 4,92 <0,01
H 2 6.375,19 3.187,60 4,07 0,01
ExH 4 17.938,80 4.484,70 5,72 <0,001
Residual 314 245.994,00

Biomasa subterránea (mgr)

E 2 557,23 778,61 1,99 n.s.
H 2 3.048,26 1.524,13 3,90 <0,05
ExH 4 523,41 130,85 0,33 n.s.
Residual 241 9.383,60

E: clase de edad; H: tipo de hábitat; TMG: Tiempo medio de germinación. Los datos en porcentajes han sido
transformados angularmente y la longitud del tallo logarítmicamente.



El peso medio de cada réplica de semillas (considerando nada más que las semillas
llenas) se correlacionó mediante el coeficiente de Pearson con diferentes valores morfo-
métricos medios de los brinzales. La relación entre el peso medio y el porcentaje final de
germinación se analizó mediante el coeficiente de correlación de rangos de Spearman.

Todos los análisis se realizaron con el programa informático de estadística Statgrap-
hics versión 1.4 (Pérez, 1998).

RESULTADOS

Los árboles de la clase de edad muy viejos presentaron una fertilidad inferior en un
7,5 % a la de los árboles maduros. No obstante, los árboles muy viejos todavía presenta-
ron un valor de fertilidad mayor del 81 % (Tabla 3). La variable fertilidad también estuvo
afectada por el hábitat de procedencia de las plantas madre (Tabla 3), encontrándose que
la proporción de semillas fértiles (capaces de germinar en condiciones adecuadas) fue me-
nor en el hábitat de baja montaña. El porcentaje final de semillas llenas germinadas fue
muy alto en todos los casos (> 96 %) y no estuvo afectado por la edad de la planta madre
o el tipo de hábitat (F2, 195 = 0,30; p-valor = 0,74 para ambos factores).

Los árboles de más edad tendieron a producir una mayor cantidad de semillas vanas
(Tabla 3), pero este efecto de la edad estuvo claramente influido por el hábitat de proce-
dencia (Fig. 1). Cuando los árboles del hábitat baja montaña se sustrajeron del análisis de
varianza, la proporción media de semillas vanas no varió entre las tres clases de edad o
los dos tipos de hábitat considerados.

El tiempo medio de germinación (ensayado en armario germinador) dependió de la
edad de la planta madre (Tabla 2 y Fig. 2). La diferencia se encontró entre los árboles
muy viejos y los árboles de las otras dos clases de edad (Tabla 3). El TMG igualmente va-
rió entre hábitats (Tabla 2). Las semillas del hábitat de media montaña germinaron apro-

Invest. Agr.: Sist. Recur. For. Vol. 11 (2), 2002

FERTILIDAD VERSUS EDAD EN Pinus nigra 363

Fig. 1.–Frecuencia de semillas vacías (%) por cada clase de edad y tipo de hábitat considerados

0

5

10

15

20

25

Maduros Viejos Muy Viejos

Baja montaña

Media montaña

Alta montaña

F
re

cu
en

ci
a 

se
m

il
la

s 
va

na
s 

(%
)



364 P.A. TISCAR OLIVER

T
ab

la
3

M
ed

ia
�

er
ro

r
es

tá
n

d
ar

d
e

la
s

d
is

ti
n

ta
s

va
ri

ab
le

s
an

al
iz

ad
as

p
ar

a
ca

d
a

cl
as

e
d

e
ed

ad
y

ti
p

o
d

e
h

áb
it

at

V
A

R
IA

B
L

E

F
er

ti
li

d
ad

(%
)

P
iñ

on
es

va
n

os
(%

)
T

M
G

(d
ía

s)
P

es
o

p
iñ

on
es

(m
gr

)
L

on
gi

tu
d

ra
íz

(m
m

)
L

on
gi

tu
d

ta
ll

o
(m

m
)

B
io

m
as

a
aé

re
a

(m
gr

)
B

io
m

as
a

su
b

t.
(m

gr
)

E
d

ad M
ad

ur
os

89
,2

1
�

1,
04

(a
)

n
=

6
6

6,
88

�
0,

77
(a

)
n

=
6
8

4,
57

�
0,

14
(a

)
n

=
4
6

18
,8

1
�

0,
32

(a
)

n
=

6
5

24
8,

55
�

4,
20

(a
)

n
=

1
2
0

34
,9

8
�

0,
63

(a
)

n
=

1
2
0

10
1,

16
�

2,
82

(a
)

n
=

1
2
0

65
,8

2
�

6,
31

(a
)

n
=

1
2

V
ie

jo
s

82
,5

9
�

1,
87

(a
b)

n
=

5
4

14
,2

2
�

1,
74

(a
b)

n
=

5
4

4,
50

�
0,

19
(a

)
n

=
3
2

19
,3

1
�

0,
36

(a
)

n
=

5
0

25
8,

51
�

5,
72

(a
)

n
=

8
0

37
,2

5
�

0,
86

(a
)

n
=

8
0

10
3,

86
�

3,
85

(a
)

n
=

7
9

69
,4

4
�

8,
59

(a
)

n
=

8
M

uy
vi

ej
os

81
,7

4
�

1,
25

(b
)

n
=

7
8

15
,3

9
�

1,
22

(b
)

n
=

6
5

5,
24

�
0,

15
(b

)
n

=
5
1

15
,6

1
�

0,
30

(b
)

n
=

7
3

24
9,

81
�

5,
37

(a
)

n
=

1
0
0

34
,2

8
�

0,
81

(a
)

n
=

1
0
0

90
,1

6
�

3,
13

(b
)

n
=

1
2
4

50
,9

3
�

6,
45

(a
)

n
=

1
3

H
áb

it
at

B
aj

a
m

on
ta

ña
82

,8
4
�

1,
48

(a
)

n
=

6
9

14
,5

5
�

1,
36

(a
)

n
=

6
9

4,
59

�
0,

14
(a

)
n

=
4
6

17
,4

7
�

0,
36

(a
)

n
=

6
5

24
5,

20
�

4,
39

(a
)

n
=

1
1
0

36
,3

4
�

0,
66

(a
)

n
=

1
1
0

95
,0

1
�

2,
95

(a
)

n
=

1
1
0

56
,7

7
�

6,
59

(a
)

n
=

1
1

M
ed

ia
m

on
ta

ña
85

,5
8
�

1,
72

(b
)

n
=

5
3

11
,0

9
�

1,
46

(b
)

n
=

5
3

5,
21

�
0,

17
(b

)
n

=
3
2

19
,2

1
�

0,
41

(b
)

n
=

5
0

24
4,

55
�

5,
72

(a
)

n
=

8
0

36
,3

0
�

0,
86

(a
)

n
=

8
0

93
,9

0
�

3,
45

(a
)

n
=

8
4

50
,6

1
�

7,
22

(a
)

n
=

9
A

lt
a

m
on

ta
ña

85
,1

6
�

1,
16

(b
)

n
=

7
6

10
,0

0
�

1,
10

(b
)

n
=

6
6

4,
52

�
0,

17
(a

)
n

=
5
1

16
,8

7
�

0,
34

(a
)

n
=

7
3

26
7,

13
�

5,
22

(b
)

n
=

1
1
0

33
,8

0
�

0,
79

(b
)

n
=

1
1
0

10
6,

27
�

3,
46

(b
)

n
=

1
2
9

78
,8

2
�

7,
72

(b
)

n
=

1
3

L
as

le
tr

as
en

tr
e

pa
ré

nt
es

is
in

di
ca

n
lo

s
re

su
lt

ad
os

de
l

te
st

de
S

ch
ef

fé
pa

ra
co

m
pa

ra
ci

on
es

m
úl

ti
pl

es
a

p
o
st

er
io

ri
.

L
as

le
tr

as
di

st
in

ta
s

si
gn

if
ic

an
qu

e
ha

y
di

fe
re

n-
ci

as
si

gn
if

ic
at

iv
as

en
tr

e
es

os
gr

up
os

(p
-v

al
or

=
0,

05
).



ximadamente 0,7 días después que las del hábitat de alta montaña (Tabla 3). No obstante,
el tiempo necesario para que una semilla germinara fue menor de 6 días en todos los ca-
sos.

El peso medio de los piñones varió entre clases de edad y entre tipos de hábitat. Con-
cretamente, el peso medio de los piñones disminuyó con la edad, la masa media más baja
correspondió a las semillas de la clase muy viejos (Tabla 3), y, entre hábitats, los piñones
más gruesos fueron los procedentes de árboles creciendo en el hábitat de media montaña
(Tabla 3 y Fig. 3).
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Fig. 2.–Tiempo medio de germinación (días) por cada clase de edad y tipo de hábitat
considerados
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Las diferencias en el crecimiento de los brinzales (longitud de las raíces y del tallo)
dependieron del hábitat, pero no de la clase de edad (Tabla 2). Los análisis de varianza
sobre la variable biomasa resultaron significativos para los factores edad y hábitat en el
caso de la parte aérea, pero nada más que para el hábitat en el caso de la biomasa subte-
rránea (Tabla 2). En general, se observa que los brinzales de la clase muy viejos son me-
nos pesados que el resto, y que, entre hábitats, los más grandes están en la alta montaña
(Tabla 3).

El peso medio de los piñones se correlacionó positivamente con todas las variables
analizadas, salvo con el TMG (Tabla 4). Estos resultados indican que los piñones más pe-
sados germinan antes y dan lugar a brinzales de mayor tamaño. No se encontró una corre-
lación significativa entre el peso medio de los piñones y la probabilidad de germinar (Ta-
bla 4).

DISCUSIÓN

Harper (1977) propuso un modelo ideal de fertilidad, según el cual la capacidad re-
productiva de las plantas iteróparas perennes disminuiría a partir de una determinada
edad, para desaparecer por completo en una etapa de vida postreproductiva. Los resulta-
dos del presente estudio parecen ajustarse a ese modelo, pues se aprecia un retroceso pau-
latino de la fertilidad a medida que los pinos salgareños envejecen. No obstante, el des-
censo de fertilidad observado (–7,5 %) no fue drástico y los pinos de la clase muy viejos
tuvieron todavía una fertilidad superior al 81 %, sugiriendo, en principio, que Pinus nigra
subsp. salzmannii puede reproducirse hasta el final de su longevidad natural.

El porcentaje de semillas llenas germinadas al final del experimento fue muy elevado
en todos los casos (> 96 %), indicando que los valores de fertilidad dependieron básica-
mente del número de semillas vanas producidas. Los piñones vacíos son el resultado de
óvulos polinizados y abortados durante el desarrollo de la semilla. Estos abortos pueden
tener una causa genética, ya esté presente en el embrión o en la planta madre (Stephenson,
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Tabla 4

Correlaciones entre el peso medio de las réplicas de piñones y los valores medios
de los parámetros de crecimiento y porcentajes de germinación

Análisis Variables Coeficiente R R2 p-valor

Correlación
Pearson
(n = 34)

Peso " longitud raíz 0,293 8,58 % 0,092
Peso " longitud tallo 0,690 47,61 % <0,001
Peso " biomasa aérea 0,652 42,51 % <0,001
Peso " biomasa subterr. 0,447 19,98 % <0,01
Peso " TMG –0,300 9,00 % <0,001

Correlación
Spearman
(n = 34)

Peso " % germinación semillas llenas –0,189 3,57 % 0,279



1981; Bishir y Namkoong, 1987; Charlesworth y Charlesworth, 1987; Karkkainen et al.,
1999), o producirse como consecuencia de una falta de recursos mientras que se completa
el desarrollo de los embriones viables (Harper, 1977; Stephenson, 1981; Bishir y Nam-
koong, 1987).

En el presente estudio, la frecuencia de semillas vanas no debe explicarse en función
de la disponibilidad de recursos. Ciertamente, el emplazamiento de cada árbol determina
la cantidad y calidad de los recursos que están a su disposición, pero, si las diferencias de
disponibilidad de recursos entre los distintos árboles hubieran sido realmente importantes
en el caso que se estudia, sería de esperar una elevada proporción de semillas vanas en al-
gunos ejemplares de todas las clases de edad y no sólo en la clase de árboles muy viejos.
Los aspectos genéticos, por su lado, pueden interpretarse en función de la edad de la plan-
ta madre, ya que los vegetales acumulan con los años una elevada cantidad de mutaciones
(Klekowski y Godfrey, 1989). La probabilidad de que las semillas desarrollándose en pi-
nos salgareños de edad avanzada posean mutaciones letales, capaces de provocar el abor-
to del embrión, es, pues, elevada. Sin embargo, debe recordarse que la proporción de se-
millas vanas no fue significativamente diferente entre las distintas clases de edad fuera del
hábitat bajo, sugiriendo la influencia de otros factores diferentes a la acumulación de mu-
taciones, como, por ejemplo, los efectos maternales (Kärkkäinen et al., 1999). Esta im-
portancia de los factores genéticos puede observarse en los resultados del presente traba-
jo. En concreto, los brinzales de la alta montaña presentaron las raíces más largas a ex-
pensas de producir los tallos de menor estatura, mostrándose así una diferente asignación
de recursos, seguramente controlada genéticamente, entre estos brinzales y los del resto
de hábitats. Esta clase de diferente asignación de recursos guarda relación con la climato-
logía y es de esperar en las zonas más secas (Villar et al., 1998), lo que coincide con las
características de los tres hábitats considerados para este trabajo.

Consecuentemente, los resultados anteriores indicarían que el genotipo y los mecanis-
mos de división meiótica permanecen estables en Pinus nigra subsp. salzmannii hasta
edades muy avanzadas, con salvedad de los efectos que la dotación genética de las plantas
madre pueda introducir y que podrían explicar la variación interindividual observada en el
presente estudio.

Un aspecto no cuantificado en este trabajo ha sido el tamaño de la cosecha producida
por cada árbol. El establecimiento exitoso de una semilla en las difíciles condiciones me-
diterráneas depende mucho del micrositio a que es dispersada (Hartgerink y Bazzaz,
1984; Andersen, 1989; García et al., 1999) y, por tanto, la probabilidad de regeneración
de una especie con dispersión anemófila es mayor cuando más grande es su cosecha de
semillas, aunque dentro de un límite (Leishman et al., 2000). A este respecto, Tíscar (da-
tos no publicados), expresando el tamaño de la cosecha como la densidad de semillas dis-
persadas sobre el suelo dividida por la densidad de pinos, ha encontrado que no existe re-
lación entre dichos parámetros. Estos resultados deben entenderse dentro de las limitacio-
nes del propio diseño experimental, con datos de una sola población y una única
fructificación. No obstante, debe notarse que otras plantas policárpicas, incluido el género
Pinus, mantienen su rango de fertilidad a lo largo de diferentes años de cosecha (Herrera,
1991; Castro, 1999). Otro tanto puede decirse de la vecería, pues la sincronía de la fructi-
ficación es muy alta entre los pinos salgareños del área de estudio independientemente de
la edad de los árboles, y, fuera de los años de abundante fructificación, las pocas piñas
que se encuentran suelen contener muchísimos piñones vanos por lo que carecen de inte-
rés para la reproducción (Tíscar, observación personal).
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El árbol más fértil no será el que deje mayor número de descendientes si sus brinzales
no son capaces de sobrevivir a las condiciones ambientales. Recientemente, Leishman et
al. (2000) han revisado el papel del peso de las semillas en el establecimiento de las plán-
tulas a que dan lugar. En general, se acepta que las semillas grandes germinan a mayor
velocidad (Dunlap y Barnett, 1982), y dan lugar a brinzales más competitivos que las pe-
queñas (Kang et al., 1992; Wang et al., 1994; Ke y Werger, 1999). Los resultados de este
trabajo confirman esas observaciones, pues las semillas menos pesadas germinaron más
lentamente y dieron lugar a brinzales con menor biomasa. Los piñones más ligeros proce-
dieron precisamente de las plantas madre de más edad.

Sin embargo, la influencia real que estos hallazgos pueden tener sobre las probabili-
dades de supervivencia de los brinzales en el campo, y, por tanto, en la capacidad repro-
ductiva de los árboles muy viejos, permanece obscura.

Sin ir más lejos, las plántulas de mayor biomasa procedieron de los piñones de menos
peso cuando el factor considerado fue el hábitat en lugar de la edad y, aunque el peso de
las semillas se correlacionó positivamente con todas las variables morfométricas de los
brinzales, el factor peso sólo alcanzó a explicar, como máximo, el 47,61 % de la variabili-
dad observada. Por otro lado, el peso de las semillas depende de la calidad de estación (la
diferencia de peso observada entre hábitats se ajustaría a este hecho) y puede variar entre
años de distinta climatología (Castro, 1999), por tanto, el peso de los piñones no debe te-
ner una influencia definitiva sobre la probabilidad de establecimiento de las plántulas, o
los pinos no tendrían ningún control sobre su capacidad de regeneración.

Finalmente, la propia estrategia reproductiva de Pinus nigra en el área de estudio
puede restar importancia al efecto del peso de las semillas sobre el éxito de la reproduc-
ción. La regeneración de esta especie sólo es posible cuando coinciden años de abundante
fructificación con veranos de cierta precipitación (Alejano, 1997), pero, en esta circuns-
tancia climática, las probabilidades de supervivencia de cualquier brinzal deberán de ser
mayores independientemente de cuál sea su biomasa, al menos dentro de un límite (Stan-
ton, 1984).

CONCLUSIONES

Los resultados sugieren que, al contrario de otras especies forestales (Goodrum et al.,
1971; Klekowski y Godfrey, 1989; Herrera, 1991; González-Martínez y Bravo, 1999), las
funciones reproductivas de Pinus nigra subsp. salzmannii no desaparecen en la senescen-
cia y que los árboles viejos pueden contribuir tanto como los jóvenes al proceso de la re-
generación, aunque determinadas dudas sobre la supervivencia de los brinzales en el cam-
po deberán ser investigadas en el futuro.

Esta conclusión es lógica si consideramos (i) que la incorporación de nuevos indivi-
duos a la masa está controlada por la presencia de los pies adultos, (ii) que las masas de
pino salgareño no están adaptadas para soportar grandes perturbaciones cíclicas, como
grandes incendios (Trabaud y Campant, 1991; López-Soria y Castell, 1992; Escudero et
al., 1997) (iii) y que, en dichas circunstancias, la regeneración de las masas de pino salga-
reño debe producirse frecuentemente en pequeños huecos abiertos por la muerte de uno o
unos pocos árboles. De este modo, el valor reproductivo de un individuo de Pinus nigra
subsp. salzmannii, es decir, la contribución que puede hacer a las próximas generaciones
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antes de morir (sensu Silvertown, 1987), no se hará efectivo hasta el final de su vida, ne-
cesitando mantener su capacidad reproductiva hasta ese momento.

Consecuentemente, es posible y deseable mantener masas envejecidas de Pinus nigra
subsp. salzmannii con una elevada cantidad de pies extramaduros para beneficio de la
biodiversidad y sin que ello suponga, por si solo, una amenaza para la persistencia de di-
chas masas.
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SUMMARY

Reproductive capacity of Pinus nigra ssp. salzmannii in relation to mother
plant age

This paper analyses the possible reduction of fertility in Pinus nigra ssp. salzmanii as trees age in the man-
aged forests of Cazorla mountain range (Southern Spain). Fertility was assessed by the combined values: fre-
quency of empty seeds and viability of full seeds. Performance of one year seedlings was also evaluated. Plant
material came from reproductive trees of up to 120 years old (the rotation period in the study area), and from
older trees of over 1000 years old. The older tended to produce larger quantities of empty seeds than the younger
ones, and their filled seeds tended to be lighter and slower to germinate. Nevertheless, the difference in these pa-
rameters shown by the trees studied was not so great so as to establish that ageing Salzmann pines are unable to
regenerate managed forests. The growth of first year seedlings was positively correlated to seed weight and,
therefore, negatively correlated to mother plant age. However, these factors could only account for a small
amount of the variability in the size of first-year seedlings.

Results suggest that reproductive function works normally in the very old (senescing) Salzmann pines, this
being important in relation to the maintenance of biodiversity in the managed mountain forests of Southern Eu-
rope.

Key words: Pinus nigra, seed viability, seed size, senescence in plants, biodiversity
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