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CAPÍTULO 5

Fenología y características funcionales
de las plantas leñosas mediterráneas

Gabriel Montserrat Martí, Sara Palacio Blasco y Rubén Milla Gutiérrez

Resumen. Fenología y características funcionales de las plantas leñosas medite-
rráneas. La flora leñosa domina numerosos ambientes del paisaje vegetal mediterráneo
en el que presenta bastante diversidad morfológica y taxonómica. Esta diversidad de for-
mas de crecimiento y especies determina una cierta diversidad fenológica, ya que la
fenología es muy dependiente de algunas características morfológicas de las plantas,
como son la talla, la estructura de las yemas y la variación estacional de biomasa viva.
Estas características pueden estar muy condicionadas por la filogenia. En las especies
leñosas se distinguen dos estrategias fenológicas bien diferenciadas: la superposición de
fenofases en un corto período  de tiempo y la secuenciación de éstas durante todo el año
o durante un largo período del mismo. La primera parece ajustarse a los climas que pre-
sentan un largo e intenso período  anual de estrés y un corto período  vegetativo, mien-
tras que la segunda parece responder a una distribución más extendida en el año de los
períodos favorables para el crecimiento. Ambas estrategias poseen características fun-
cionales propias que determinan diferentes usos de los recursos a lo largo del año. En el
clima mediterráneo se producen dos estaciones de intenso estrés climático (invierno y
verano) que dividen el período adecuado para el crecimiento vegetal. Esta restricción cli-
mática limita la posibilidad de ajuste de la fenología de muchas especies con el clima.
Para optimizar dicho ajuste las plantas utilizan varios mecanismos, como establecer
complejas relaciones entre fenofases, manifestar una cierta flexibilidad fenológica o
poseer la habilidad de realizar diferentes ciclos interanuales de producción de ramas, fru-
tos (vecería) y raíces. También pueden carecer de tales mecanismos si son capaces de
crecer durante los períodos de estrés (especies tolerantes al estrés). Sin embargo, los
desajustes climáticos de la fenología se observan con frecuencia, ya sean por desarrollo
de algunas fenofases en períodos poco favorables, como por presentar estrategias feno-
lógicas poco ajustadas a la estacionalidad del clima. Ello seguramente se debe a los
diversos orígenes de las especies que constituyen la flora mediterránea y a la fuerte ines-
tabilidad que ha experimentado el clima durante el Cuaternario.

Summary. Phenology and functional characteristics of Mediterranean woody
plants. Woody plants dominate many habitat types in the landscapes of the Mediterra-
nean Region, showing a rather high morphological and taxonomical diversity. Such a
diversity of growth forms and species brings along some phenological diversity, as phe-
nology is highly dependent on plant’s morphological plant features such as height, bud
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structure, or seasonal changes in living biomass. In addition, these characters can be
tightly constrained by phylogeny. Two phenological strategies can be identified in
woody plants: phenophase overlapping in a short time period and phenophase sequen-
cing along the year. Phenophase overlapping seems to be more appropriate under clima-
tes with a single long period of stress and a short favourable season, whereas phenopha-
se sequencing seems better suited for a more scattered distribution of the favourable
periods throughout the year. Both strategies have characteristic functional traits that
imply different resource uses. Mediterranean climate shows two seasons of climatic
stress (summer and winter), that split the favourable period for plant growth in two. This
climatic feature constrains the adjustment of phenology to climate. To optimize this
adjustment, plants show several mechanisms, e.g. to establish complex relationships
among phenophases, to exhibit phenological plasticity, or to arrange the production of
branches, fruits and roots in several-year cycles. There are also plants that lack those
mechanisms and are able to grow during the periods of climatic stress (stress-tolerant
species). Nevertheless, the uncoupling of plant phenology with the rhythms of suitable
seasons is not rare. It is common to observe some phenological activity during the harsh
climatic periods or unadjusted phenological strategies to climate seasonality. These disa-
greements between phenology and climate could be explained by the wide variety of flo-
ristic origins of the Mediterranean species, together with the high climatic instability
registered during the Quaternary. 

Definiciones y abreviaturas

Para las definiciones y abreviaturas de las fenofases utilizadas en los diagramas de fenofases se ha seguido a
Orshan (1989a).

Fenología. Estudio de la estacionalidad de las fenofases.
Fenomorfología. Estudio de los cambios temporales de la morfología de las plantas y de sus órganos durante

su período  completo de vida (Orshan 1989b).
Fenofase. Evento del ciclo vital de las plantas.
Patrón fenológico. Modo de distribución de las fenofases durante el año.
Forma de crecimiento. Tipo de planta que comparte la misma morfología básica.
Dolicoblasto. Rama larga.
Braquiblasto. Rama corta que no excede los 3 cm de longitud.
Yema. Brote no extendido y parcialmente desarrollado que tiene en su ápice el meristema apical que lo ha pro-

ducido (Romberger 1963).
Hipsófilo. Hoja superior en la sucesión foliar de los tallos.
Catáfilo. Hoja inferior en la sucesión foliar de tallos y ramas. A menudo son escuamiformes o de consistencia

membranosa o coriácea.
DVG: Crecimiento vegetativo de los dolicoblastos. Incremento en longitud y/o adición de nuevas hojas que son

apreciables a simple vista.
BVG: Idem para los braquiblastos.
FBF: Prefloración o formación de las yemas florales. Período  en que las yemas florales son apreciables a sim-

ple vista.
F: Floración. Período  en el que se observan flores abiertas.
FS: Formación del fruto. Desarrollo de los frutos desde la fertilización del óvulo hasta su completa madura-

ción.
SD: Dispersión de diásporas, ya sean semillas, frutos, partes de fruto o infrutescencias.
LSD: En Orshan (1989a) es la muerte de las hojas de los dolicoblastos. En nuestros diagramas de fenofases

hemos representado la caída de las hojas (abscisión foliar) de los dolicoblastos para poder comparar esta fenofase con
los datos de recolección de hojas en trampas.

LSB: Idem para los braquiblastos.
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1. Introducción

En los climas templados la secuencia anual de fenofases de las plantas leñosas está cla-
ramente relacionada con la estacionalidad del clima, principalmente con la variación de tem-
peratura y fotoperiodo (Lieth 1974, Rathcke y Lacey 1985). Por ello la mayoría de especies
leñosas suelen realizar las mismas fenofases en los mismos momentos del año. Esta sincronía
fenológica que se observa en muchas especies de distintas comunidades vegetales puede pre-
suponer la existencia de un ajuste fenológico preciso con la estacionalidad del clima (Lieth
1974). Sin embargo, tal ajuste no es fácil de lograr en el clima mediterráneo que presenta dos
períodos anuales de estrés (verano e invierno) que dividen la estación favorable para el creci-
miento vegetal (Mitrakos 1980). Además, la característica variabilidad interanual de este cli-
ma limita la regularidad y duración de los períodos favorables, aumentando todavía más la
dificultad del ajuste fenológico (Mooney y Dunn 1970). Posiblemente estas limitaciones faci-
litan la coexistencia de diferentes tipos fenológicos en muchas comunidades de plantas leño-
sas mediterráneas, lo que contrasta con la relativa homogeneidad fenológica de los caducifo-
lios dominantes al Norte de la Región Mediterránea.

El ajuste fenológico a la estacionalidad del clima presenta una gran importancia adapta-
tiva, muy especialmente en el caso de un clima tan difícil para el crecimiento vegetal como es
el mediterráneo (Orshan, 1989, Castro-Díez y Montserrat-Martí 1998). Por ello no debe extra-
ñar que muchos de los estudios fenológicos realizados en la Región Mediterránea y en otras
áreas de la Tierra se hayan dirigido a explicar las causas de la ocurrencia de la floración, la
fructificación y el crecimiento vegetativo en determinados períodos del año. Estas causas se
han explicado como adaptaciones a factores bióticos y abióticos. Los factores que desencade-
nan el inicio y la duración de las fenofases se ha considerado que pueden ser exógenos, como
son la temperatura y el fotoperiodo, o endógenos, como son los cambios de hidratación de los
tallos o el momento de llenado de los vasos del xilema (Kramer et al. 2000, van Schaik et al.
1993, Borchert 1994a, Wang et al. 1992).

Otro aspecto que ha motivado mucha investigación científica en las últimas décadas es
la flexibilidad en el tiempo de ocurrencia de las fenofases, muy especialmente en respuesta al
cambio climático global. Durante las últimas décadas se ha producido un adelanto significa-
tivo de las fechas de brotación e inicio de otras fenofases en algunas especies de árboles y
arbustos europeos, así como un retraso menos evidente de los eventos otoñales (Menzel 2000,
Peñuelas et al. 2002).

Desde una perspectiva funcional, se considera a la fenología como un carácter adaptati-
vo fundamental ya que la duración y ocurrencia en el tiempo del crecimiento vegetativo y de
la actividad reproductiva tienen gran importancia para determinar las estrategias de asimila-
ción y uso del carbono en las plantas leñosas mediterráneas (Mooney et al. 1977). Cabe espe-
rar que las respuestas fenológicas de las plantas a las variaciones del clima, de los recursos
básicos (luz, agua y nutrientes) o de los numerosos factores bióticos, sean respuestas integra-
das de la planta, dependientes del modelo de organización básico de la especie que, a su vez,
ha derivado de una larga evolución ocurrida bajo climas continuamente cambiantes. Las plan-
tas son organismos sumamente integrados cuyos escasos órganos repetidos modularmente
realizan diversas funciones que están bien coordinadas con el funcionamiento de las demás
partes de la planta (Harper 1977). Ello sugiere que las fenofases deben producirse en el curso
del año en cada individuo con perfecta coordinación entre ellas y que el patrón fenológico
debe estar suficientemente adaptado a las condiciones ambientales para asegurar la supervi-
vencia de la planta. Lamentablemente pocos estudios han examinado el significado funcional
de las posibles interrelaciones de las fenofases (van Schaik et al. 1993).
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El objetivo de este capítulo es explorar la variedad de estrategias fenológicas que pre-
sentan las plantas leñosas mediterráneas y analizar las relaciones de dichas estrategias con sus
características funcionales. Hemos tratado de llevarlo a cabo a la escala de individuo, que
corresponde a la escala de estudio de la ecología funcional (Duarte 1999). La mayoría de estu-
dios fenológicos se han realizado en pocos individuos dentro de las poblaciones consideradas,
por lo que la información fenológica de que se dispone a la escala de comunidad vegetal es
mucho más modesta (Navarro y Cabezudo 1998). Siempre que ha sido posible hemos tratado
de discutir las relaciones exploradas a escalas de organización superiores al individuo y la
población (comunidad y paisaje vegetal).

El cuadro 5.1 describe el método empleado para realizar los diagramas de fenofases
incluidos en el presente capítulo.
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Para la descripción del comportamiento fenológico de las plantas se suelen utilizar diferentes métodos diseña-
dos según los requerimientos específicos de cada estudio, ya que no existen métodos de aceptación generaliza-
da. Dichos métodos se pueden clasificar en dos grupos: cualitativos y cuantitativos. Los primeros presentan la
ventaja de su simplicidad, mientras que los segundos la de ser más precisos. Sin embargo, el alto esfuerzo que
requieren los estudios de fenología cuantitativa, especialmente en las plantas de pequeña talla, los hace difícil-
mente aplicables a los análisis comparativos de varias especies. Una solución práctica consiste en utilizar méto-
dos semicuantitativos de fácil aplicación, como el que utilizamos en el presente capítulo (Montserrat Martí y
Pérez Rontomé 2002). Este método se basa en aplicar al método cualitativo de Orshan (1989b) una serie de
mecanismos para la cuantificación de la frecuencia con la que se produce una fenofase en el individuo y en la
población. Se consideran las mismas fenofases de Orshan. El procedimiento comienza con la selección y mar-
cado de 10 individuos adultos y sanos de la población (en especies dioicas se marcan 10 por sexo) para su segui-
miento periódico. Para cuantificar la frecuencia de producción de las fenofases en la población se consideran
tres niveles de manifestación: I- se produce en más del 25% de los individuos de la población, II- entre 6-25%,
y III- en 5% o menos. En los niveles I y II sólo cuentan los individuos que producen la fenofase en más del 5%

CUADRO 5.1.

Descripción del patrón fenológico. Diagramas de fenofases



2. Clima, paisaje vegetal y tipos fenomorfológicos

Las especies leñosas son componentes muy importantes de la flora mediterránea. Ocu-
pan todo tipo de ambientes y son dominantes en comunidades de aspecto muy diverso, desde
tomillares y espinales hasta matorrales y bosques. La dominancia potencial de la flora leñosa
se invirtió en los últimos milenios por la intensa actividad antrópica que favoreció el predo-
minio de la vegetación herbácea en el paisaje vegetal por medio de la agricultura, el pastoreo
con frecuentes incendios desbrozadores y las intensas talas para leña y carboneo. El paisaje
tradicional, sin embargo, reservó grandes superficies de bosque y matorral para garantizar el
suministro de leña. El resultado de todas estas acciones fue un paisaje muy diverso que ha con-
tribuido a mantener la extraordinaria diversidad de la flora mediterránea. No obstante, el aban-
dono de muchas actividades tradicionales y la drástica disminución de la ganadería extensiva
iniciados en el siglo XX, determinan un predominio creciente de la vegetación leñosa que con-
duce a una excesiva uniformización del paisaje y una rápida disminución de la diversidad flo-
rística. En las últimas décadas esta situación de importante cambio se ha agudizado por la
superposición del cambio climático global. El abandono de las actividades tradicionales segu-
ramente seguirá favoreciendo el creciente predominio de la vegetación leñosa sobre la herbá-
cea, pero el efecto del cambio climático parece ser mucho menos predecible.

El control del clima mediterráneo sobre la vegetación se establece mediante el efecto
combinado de los dos períodos anuales de estrés, cuya intensidad define situaciones muy dis-
tintas en el paisaje vegetal y determina la dominancia de los principales tipos fenomorfológi-
cos de la flora leñosa mediterránea: 

Caducifolios de clima templado. Cuando la aridez estival es baja pero el frío invernal
es alto, se desarrollan paisajes semejantes a los de los climas templados con dominio de árbo-
les caducifolios. Estas especies están muy adaptadas a la estacionalidad típica de las regiones
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de sus ramas. Se requiere una rápida comprobación visual posterior en un número importante de individuos de
la población para verificar la exactitud de los porcentajes determinados en los 10 ejemplares seleccionados, muy
especialmente los del nivel III. Los muestreos se realizan con periodicidad mensual, pudiendo ampliarlos a la
periodicidad quincenal en los períodos en los que las fenofases se producen con mucha rapidez. La observación
detenida del estado de las 10 plantas respecto a cada fenofase permite extrapolar con facilidad su evolución entre
cada par de muestreos, pudiéndose ajustar los diagramas de fenofases a la escala de quincena.

Como ejemplo presentamos algunos resultados de nuestros estudios de Bupleurum fruticosum y Amelanchier ova-
lis realizados en 2001.

Los gráficos superiores (A) representan los diagramas de fenofases de B. fruticosum y A. ovalis registados en dos
localidades de la provincia de Zaragoza: Orés a 760 m y Luesia a 780 m. Los niveles de frecuencia de manifesta-
ción de la fenofase en la población se representan con doble línea (I), línea simple (II) y línea discontinua (III). B.
fruticosum corresponde a una especie que secuencia sus fenofases de crecimiento vegetativo de los dolicoblastos
(DVG) y reproductivas (FBF, F y FS) durante un largo período  de tiempo, mientras que A. ovalis las superpone
en un período  corto. El gráfico central de B. fruticosum (B) representa el porcentaje en cada muestreo de indivi-
duos de la población que desarrollan las fenofases analizadas. Obsérvese que el pico de máxima floración se ha
interpolado entre los muestreos de principio de agosto (los individuos adelantados de la población comenzaban a
florecer) y de principio de septiembre (los retrasados estaban todavía en flor). Hacia mitad de agosto todos los indi-
viduos de la población estarían en flor: los adelantados finalizándola y los retrasados comenzándola. El gráfico de
A. ovalis (B) representa el peso seco de la hoja caída por m2 bajo los 10 individuos estudiados de la población. Los
datos se obtuvieron de las muestras recogidas mensualmente en 10 trampas de 19 cm de diámetro. Los gráficos
inferiores (C) representan la variación del peso seco medio de un mericarpo (B. fruticosum) y de un fruto (A. ova-
lis) en los muestreos mensuales en los que las plantas tenían frutos. Las muestras corresponden a 50 mericarpos o
frutos y las barras representan el error estándar. La caída de los valores tras alcanzar el máximo desarrollo indica
la desaparición de los mericarpos y frutos más grandes por caída y por consumo de aves, respectivamente.



templadas, que presentan un sólo período anual de fuerte estrés climático: el invierno (Chabot
y Hicks 1982). Son plantas heteromorfas estacionales (presentan aspectos distintos durante las
diferentes estaciones del año) que no se ajustan bien al clima mediterráneo, ya que requieren
disponer de bastante agua en verano (Orshan et al. 1989).

Perennifolios isomorfos estacionales. A medida que aumenta el estrés estival entramos
en el dominio de los árboles y arbustos perennifolios (encina, coscoja, madroño) que son plan-
tas isomorfas estacionales, es decir,  que presentan un aspecto y una cantidad de follaje verde
similares durante todas las estaciones del año (Orshan et al. 1989). Estas plantas mantienen la
producción fotosintética durante todas las estaciones del año, con excepción de los períodos
de estrés muy severo (Mooney et al. 1977). La estrategia isomorfa estacional tampoco se ajus-
ta perfectamente a la fuerte estacionalidad del clima mediterráneo ya que requiere costosos
mecanismos de evasión del estrés para mantener una importante cantidad de biomasa transpi-
rante durante los períodos desfavorables (Orshan et al. 1989). El mantenimiento del follaje
verde durante los veranos e inviernos mediterráneos precisa que las plantas dispongan de raí-
ces profundas y hojas resistentes (Mooney y Dunn 1970). 

Perennifolios heteromorfos estacionales. Cuando el estrés estival es muy alto, la vege-
tación arbórea y arbustiva cede su dominio a las especies heteromorfas estacionales de peque-
ña talla. Estas plantas son caméfitos perennifolios (tomillos, jarillas, lavandas) que suelen pre-
sentar dimorfismo foliar en diferentes tipos de ramas, así como hojas capaces de enrollarse en
verano y recuperar su forma normal al rehidratarse (Margaris 1981, Kyparissis y Manetas
1993). De las cuatro estrategias de adaptación a la estacionalidad del clima que citamos, se
considera que el dimorfismo estacional es la que mejor se ajusta a las características del cli-
ma mediterráneo (Kyparissis y Manetas 1993, Orshan et al. 1989). 

El aumento de la severidad térmica invernal en las altas montañas también conduce a la
sustitución de los árboles y arbustos por comunidades de caméfitos leñosos, que a menudo son
isomorfos estacionales. Incluyen diversas especies de pulvínulos espinosos así como otras
plantas leñosas de pequeña talla.

Caducifolios estivales. En las zonas que presentan el verano como único período anual
de importante estrés, predominan los caducifolios de verano. Como sus homólogos de invier-
no, son plantas heteromorfas estacionales, pero pierden el follaje durante la estación seca.
Parecen ser especies de origen tropical que requieren inviernos templados por lo que son esca-
sos en la Región Mediterránea. Con frecuencia desarrollan las ramas y florecen tras la absci-
sión foliar en el período de sequía (Mooney et al. 1977, Borchert 1983). 

Las condiciones de aridez impuestas por el clima pueden ser agudizadas por la degrada-
ción del suelo que disminuye su capacidad de retención de agua y nutrientes (Guerrero Cam-
po 1998). Por tanto, el dominio de los distintos tipos fenomorfológicos y la diversidad de
comunidades de la región mediterránea no sólo es consecuencia del patrón de distribución de
sus fitoclimas, sino que también lo es del uso al que se ha sometido cada parte del territorio.
De hecho, la presencia masiva de comunidades de caméfitos perennifolios heteromorfos en
extensas áreas peninsulares no se puede explicar sólo por cuestiones climáticas, dada la extre-
ma aridez estival que requiere su dominio climácico (Shmida y Burgess 1988). 

La duración de los dos períodos favorables para el crecimiento vegetal (primavera y
otoño) en climas mediterráneos varía mucho según los distintos fitoclimas, la profundidad
de suelo, la posición topográfica y la variabilidad climática interanual. Las plantas peren-
nes deben resistir ciclos de varios años de sequía o inviernos excepcionalmente fríos. Estas
condiciones ambientales tan complejas posiblemente justifiquen la coexistencia de diferen-
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tes patrones fenológicos que se observa en la flora leñosa mediterránea y que se manifiesta
tanto entre las distintas formas de crecimiento como dentro de muchas de ellas (Floret et al.
1989).

3. Relaciones filogenéticas de los patrones fenológicos

Una primera aproximación para explicar la coexistencia de diferentes patrones fenológi-
cos en las comunidades de plantas leñosas mediterráneas es el distinto origen filogenético de
las especies que las conforman.

Mediante análisis de los patrones de floración en diferentes floras se ha constatado que
las especies de distintas familias taxonómicas presentan tiempos de floración significativa-
mente diferentes, lo que estaría de acuerdo con la idea de que los períodos de floración y
otros aspectos fenológicos son características relativamente estables de las familias (Koch-
mer y Handel 1986). A la escala de especie, el tiempo de ocurrencia de varias fenofases está
muy condicionado por diversas restricciones filogenéticas, como son la ontogenia y la arqui-
tectura del organismo (Kochmer y Handel 1986, Hallé et al. 1978). Por ejemplo, cuando las
inflorescencias se desarrollan al final de los dolicoblastos vegetativos es muy difícil que la
floración pueda ocurrir antes o a la vez que el crecimiento vegetativo de los dolicoblastos, a
no ser que las inflorescencias se desarrollen sobre los dolicoblastos del año anterior. De este
modo, Bupleurum fruticosum y B. fruticescens, Arbutus unedo y Viburnum tinus, así como
muchos caméfitos leñosos, producen las inflorescencias en la parte distal de dolicoblastos
determinados. En otros grupos taxonómicos encontramos situaciones diferentes pero tam-
bién muy condicionadas por las características morfológicas de las especies. Por ejemplo, en
Quercus los dolicoblastos en desarrollo portan las inflorescencias masculinas y femeninas,
con lo que la floración se produce aproximadamente a la vez que el crecimiento de los doli-
coblastos. En Phillyrea las yemas apicales y subapicales de los dolicoblastos son vegetati-
vas, mientras que las axilares suelen ser reproductivas. El desarrollo de las inflorescencias y
la floración se producen antes del comienzo del crecimiento vegetativo de los dolicoblastos.
Estos ejemplos sugieren que la diversificación taxonómica y de formas de crecimiento pue-
de contribuir a incrementar la diversidad de patrones fenológicos en las comunidades vege-
tales. 

Puede parecer que las características filogenéticas determinan rígidamente el comporta-
miento fenológico de las especies. Sin embargo, la ocurrencia y duración de las fenofases no
son estrictamente invariables ya que los programas de desarrollo de las plantas parecen ser fle-
xibles (van Schaik et al. 1993). Además, la ontogenia y la arquitectura no imponen limitacio-
nes insuperables al cambio evolutivo del tiempo de ocurrencia de las fenofases. Diggle (1999)
planteó que por medio de la disociación  del desarrollo vegetativo y reproductivo o por adi-
ción/delección de nodos vegetativos durante la ontogenia se pueden producir dichos cambios
en las fenofases reproductivas. De hecho las especies de un mismo género pueden mostrar
patrones fenológicos bastante diferentes. Por ejemplo, las yemas vegetativas y reproductivas
de Pistacia terebinthus suelen abrirse casi simultáneamente, mientras que las yemas repro-
ductivas de P. lentiscus se abren varias semanas antes que las vegetativas, lo que genera
patrones fenológicos bien diferenciados (Montserrat Martí y Pérez Rontomé 2002). Estas dife-
rencias sugieren que el patrón fenológico es suficientemente modelable por la evolución para
flexibilizar las fuertes limitaciones que impone la filogenia.
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4. Formas de crecimiento

En el ambiente mediterráneo, el aumento progresivo de la aridez estival o del frío inver-
nal conducen a una disminución de la talla de las especies dominantes en las comunidades y,
asociada a esta reducción, a una variación de las formas de crecimiento dominantes en el pai-
saje. Un efecto parecido produce el incremento de la intensidad de la perturbación ejercida
con frecuencia (Tilman 1988). 

En varios estudios se han puesto de manifiesto las relaciones que existen entre la forma
de crecimiento y el patrón fenológico de las plantas superiores. Estas relaciones se basan en
que las diferencias de distribución de recursos entre las partes de la planta se deben traducir
en diferencias de fenología (Harper 1977, Kochmer y Handel 1986).

En los siguientes apartados trataremos de algunos atributos morfológicos de las diferen-
tes formas de crecimiento de las plantas leñosas mediterráneas que influyen en su fenología y
en sus características funcionales.

4.1. Importancia de la talla máxima

La talla de la planta determina diferencias funcionales muy importantes en las especies
leñosas mediterráneas (Villar Salvador 2000). El aumento de talla modifica la distribución de
biomasa invertida en los principales componentes de la planta ya que aumenta la proporción
dedicada al sostén respecto de la que se dedica a los órganos productivos, es decir, las hojas,
con lo que disminuye la tasa máxima de crecimiento relativo (Tilman 1988). Además, se
observa la tendencia a aumentar el tamaño de hojas, frutos, semillas, las dimensiones de los
vasos del xilema y, posiblemente también, la dimensión de la raíz (Villar Salvador 2000). Jun-
to a todos estos caracteres, que tienden a ser mayores cuanto mayor es la talla de la especie,
se observan importantes condicionantes de la fenología. 

Con el aumento de talla de los árboles el período de crecimiento primario de la parte
aérea tiende a disminuir y a ocupar una pequeña fracción del período favorable para el creci-
miento vegetativo (Borchert 1978). Es muy posible que el período de crecimiento de las raí-
ces también decrezca del mismo modo, ya que la inversión de carbono en crecimiento y man-
tenimiento de la raíz no es despreciable. En las plantas leñosas mediterráneas supone un 30-40
% del total de carbono asimilado (Oechel y Lawrence 1981). En Heteromeles arbutifolia el
desarrollo de la copa acapara el mayor consumo de carbono en primavera, dejando poco dis-
ponible para el desarrollo de la raíz, el almacenamiento de reservas y la síntesis de compues-
tos defensivos. Sin embargo, en otoño e invierno, cuando ya no se produce crecimiento de la
copa, la plantas dedican considerables cantidades de carbono a estas últimas funciones (Moo-
ney et al. 1977).

En las plantas leñosas el control de los períodos de crecimiento primario de los vástagos
y raíces, que es un aspecto esencial del patrón fenológico, parece que tiene mucha relación
con la talla de la planta y que se establece por medio de mecanismos endógenos (Borchert
1991). Borchert (1978) propuso que se debe mantener un equilibrio funcional entre el creci-
miento primario de la parte aérea y el de la raíz, ya que el crecimiento de la copa está limita-
do por los recursos que obtiene la raíz (nutrientes y, sobre todo, agua), mientras que el creci-
miento de la raíz está limitado por la disponibilidad de los fotosintatos que provienen de la
copa. El crecimiento de la parte aérea debe finalizar por deficiencia de agua, mientras que el
crecimiento de la raíz debe concluir por escasez de fotosintatos. De este modo se establece una
alternancia de períodos de crecimiento de la raíz y de la parte aérea. Reich et al. (1980) veri-
ficaron este modelo para Quercus. 
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En las plantas leñosas mediterráneas no podemos esperar que la sucesión de breves epi-
sodios de crecimiento de cada parte de la planta, que propone el modelo de Borchert, se man-
tenga continuamente, sino que deben existir períodos de detención del crecimiento condicio-
nados por las estaciones de estrés climático. Cabe suponer que estos períodos de reposo serán
tanto más largos cuanto más importante sea el grado de estrés. Por otra parte, la oscilación
interanual de producción de dolicoblastos y frutos es muy dependiente de la disponibilidad de
recursos de la planta (Mooney et al. 1977). Dicha disponibilidad podría depender de la efi-
ciencia con que se producen los ciclos endógenos de crecimiento en relación con la estacio-
nalidad del clima y la fertilidad del hábitat, así como con la variación interanual del clima.
Carecemos de la información necesaria para comprobar esta hipótesis, aunque los resultados
de un estudio realizado en tres poblaciones de Phillyrea angustifolia localizadas en un gra-
diente altitudinal de diferente temperatura y disponibilidad de agua, parecen estar de acuerdo
con la anterior interpretación. La tabla 5.1 muestra la variación de producción de dolicoblas-
tos y frutos durante algunos años consecutivos en las tres poblaciones y la figura 5.1 presen-
ta los diagramas de fenofases de algunos años en las mismas poblaciones. En la población más
estresada se observó la existencia de un año en el que apenas se desarrollaron dolicoblastos,
mientras que en la población menos estresada las plantas produjeron numerosos dolicoblastos
durante los tres años de muestreo. La producción de frutos es todavía más variable entre años
y poblaciones, siendo nula o casi nula durante todos los años de estudio en la población más
estresada y bastante más alta en la población menos estresada. La producción anual de fruto
depende, entre otros factores, de la cantidad de dolicoblastos desarrollados en el año anterior,
ya que las inflorescencias se forman a partir de las yemas axilares. Se ha descrito que la dis-
ponibilidad de agua condiciona la frecuencia de floración y fructificación en P. angustifolia
(Pannell y Ojeda 2000). También se han descrito casos de poblaciones de plantas leñosas en
climas de tipo mediterráneo que en algún año no realizaron o realizaron muy poco crecimiento
de ramas (por ejemplo, Montenegro 1987 y Mooney et al. 1977).

Disponemos de muy poca información sobre los períodos de crecimiento primario de las
ramas y raíces de las plantas leñosas mediterráneas de menor talla, es decir, de los caméfitos
leñosos. Parece que ambos procesos de crecimiento se prolongan durante la mayor parte del
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TABLA 5.1.

Producción de dolicoblastos y frutos en tres poblaciones de Phillyrea angustifolia situadas en un
gradiente altitudinal en el que disminuye la disponibilidad hídrica con la altitud. Las tres

localidades pertenecen a la provincia de Zaragoza: Orés, El Fragal a 760 m; Murillo de Gállego,
río Gállego a 460 m y Zuera, ribera del río Gállego a 245 m. Las cifras corresponden a las cinco
categorías de la escala propuesta por McDonald (1992): 0 = sin frutos/dolicoblastos o muy pocos
en menos del 5% de los individuos de la población, 1= pocos frutos/dolicoblastos en menos del
25%, 2= pocos frutos/dolicoblastos en más del 25%, 3 = muchos frutos/dolicoblastos entre 25 y

50%, y 4 = muchos frutos/dolicoblastos en más del 50%. Ver también la figura 5.1. 

1999 2000 2001 2002 2003
Orés Dolicoblastos 0 4 4 2 4
++estrés Frutos 2 0 1 2 0
Murillo Dolicoblastos – – 3 2 4
+estrés Frutos – – 4 1 1
Zuera Dolicoblastos – - 4 4 4
–estrés Frutos – – 4 3 1



período favorable climáticamente. En Linum suffruticosum, Salvia lavandulifolia y Lepidium
subulatum se produce cierto solapamiento entre el crecimiento de la parte aérea y el de la raíz,
aunque el primero parece ser más importante en primavera y el de la raíz en otoño (Palacio
Blasco y Montserrat Martí, datos no publicados). 

4.2. Variación estacional de la forma de la planta

La variación estacional de la forma de las plantas leñosas tiene interés para comprender
sus mecanismos de evitación y tolerancia del estrés en los períodos desfavorables del año, lo
que condiciona directamente los patrones fenológicos. Los cambios en la cantidad de bioma-
sa viva de la planta suponen un mecanismo muy plástico y eficaz de ajuste de su cuerpo trans-
pirante a la sequedad estival (Orshan 1963). Sin embargo, la pérdida de ramas completas o
partes importantes de las mismas constituye una fuerte perturbación que requiere mecanismos
especializados de recuperación (Grime 2001). La eficiencia de dicho mecanismo está muy
limitada por la talla y la morfología de la planta (Orshan 1963). Por ejemplo, los árboles gran-
des, cuyo crecimiento anual supone una pequeña proporción de la biomasa total viva, no pue-
den deshacerse de una parte importante de ésta en el período seco, ya que requerirían  mucho
más de una estación de crecimiento para reconstruirla. Por este motivo, las plantas hetero-
morfas estacionales, que pueden perder todos los años una parte importante de sus ramas
vivas, deben ser de pequeño tamaño (caméfitos). Los árboles y grandes arbustos suelen per-
der anualmente algunas estructuras de fácil reposición, como son las hojas. Así, los caducifo-
lios se desprenden de todo su follaje y los perennifolios aproximadamente de una cohorte de
hojas. También pierden algunas ramas, aunque este proceso no siempre va acompañado de un
mecanismo eficaz de abscisión de ramas (cladoptosis) que facilite la poda de las ramas jóve-
nes que no se han desarrollado adecuadamente o que están dañadas (Addicott 1978). Las espe-
cies que carecen de este mecanismo o que lo presentan poco efectivo (muchos perennifolios
mediterráneos) acumulan ramas secas en la copa que caen cuando se rompen y que presentan
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Figura 5.1. Diagramas de fenofases de tres poblaciones naturales de Phillyrea angustifolia situadas en un gradiente
altitudinal en la provincia de Zaragoza: A. Orés, El Fragal a 760 m; B. Murillo de Gallego, río Gallego a 460 m; 
C. Zuera, ribera del río Gallego a 245 m. Entre estas localidades los estreses por escasez de agua en verano y por
bajas temperaturas en invierno aumentan con la altitud. 
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las limitaciones de sombrear las ramas vivas y aumentar la inflamabilidad de la planta. Por
ejemplo, Quercus faginea presenta una cladoptosis muy eficaz (figura 5.2), que es superior a
la de Q. ilex subsp. ballota y Q. coccifera (G. Montserrat Martí et al., datos no mostrados).
No obstante, los árboles y arbustos sanos tienden a mantener viva una gran parte de la bio-
masa que producen cada año. 

Los episodios de frío intenso y de fuerte sequía pueden producir la muerte y el secado de
una parte de las ramas o de toda la copa de las especies leñosas (Milla et al. 2003). Si la pér-
dida alcanza una dimensión considerable, se produce un desajuste funcional entre la raíz y la
parte aérea que seguramente interfiere en el ciclo de crecimiento de ambas partes de la plan-
ta (Borchert 1978). La solución de este problema pasa por evitar los períodos de estrés o tole-
rarlos sin sufrir daños (plantas tolerantes al estrés). La primera posibilidad requiere que las
plantas concentren su actividad fenológica en los períodos libres de heladas y eviten la sequía
estival ocupando ambientes húmedos, desarrollando raíces profundas o reduciendo la rela-
ción: biomasa aérea/biomasa subterránea. La segunda precisa que los órganos de la planta
soporten el estrés ambiental sin perder su funcionalidad.

4.3. Yemas de renuevo

Los períodos de fuerte estrés ambiental inducen el estado de reposo de las plantas. En
estos períodos las plantas confían la protección de sus meristemas apicales a yemas que pue-
den ser de tres tipos: yemas desnudas, que carecen de órganos especializados para proteger el
meristema apical (escamas, catáfilos o hipsófilos), el cual sólo está cubierto por algunas hojas
embrionarias o sus estípulas y, eventualmente, por algún resto de las hojas viejas; yemas hip-
sofilarias, cubiertas por escasos hipsófilos, catáfilos y hojas embrionarias que, a su vez, cubren
el meristema; yemas catafilarias, que protegen el meristema con numerosos elementos: esca-
mas, catáfilos y hojas embrionarias (Borchert 1991, Nitta y Ohsawa 1998).

Las yemas desnudas y las hipsofilarias suelen contener pocos elementos preformados
(formados con anterioridad al periodo de reposo previo a la brotación) del brote que van a
desarrollar. Por este motivo, el crecimiento tras la brotación de la yema suele ser lento, ya que
deben generar bastantes elementos nuevos a la vez que se desarrolla el brote (neoformación).
Sin embargo, las yemas catafilarias incluyen preformados todos o muchos elementos del futu-
ro brote, con lo que el crecimiento tras la brotación suele ser muy rápido (Kozlowski 1971).
Las yemas hipsofilarias, tras su formación en primavera, suelen detener su desarrollo (cese de
su actividad meristemática), mientras que las yemas catafilarias lo prosiguen durante largo
tiempo (Koriba 1958, Nitta y Ohsawa 1998). Las especies de yemas catafilarias finalizan la

Figura 5.2. Gráficos de caída de tallos y hojas en poblaciones de Arbutus unedo (Huesca: Agüero a 740 m, 1998),
Lonicera implexa (Zaragoza: Orés a 760 m, 1999) y Quercus faginea (Huesca: Agüero a 740 m, 1998). Los datos
(gramos de materia seca por m2) se obtuvieron de las muestras recogidas mensualmente en 10 trampas de 19 cm de
diámetro colocadas bajo cada individuo de estudio. 



expansión de los brotes desarrollando yemas hipsofilarias que, posteriormente, se transforman
en yemas catafilarias. La formación de las yemas catafilarias parece ser un proceso adicional
a la formación de la yema hipsofilaria. Este proceso puede haber evolucionado para proteger
los meristemas apicales de condiciones ambientales adversas, como bajas temperaturas, corto
fotoperiodo, sequedad o perturbaciones (Nitta y Ohsawa 1998).

En los trópicos, los árboles que poseen yemas desnudas suelen crecer de modo continuo,
mientras que los que poseen yemas catafilarias o hipsofilarias presentan crecimiento intermi-
tente o cíclico (Koriba 1958). Sin embargo, en los climas fuertemente estacionales como el
mediterráneo, es raro que se produzca crecimiento continuo aunque las plantas posean yemas
desnudas. El crecimiento continuo se caracteriza por la inexistencia de cambios morfogenéti-
cos en el ápice del tallo (Borchert 1991). 

Según la escasa información de que disponemos sobre la morfología de las yemas de
los árboles y arbustos de la región Mediterránea, los caducifolios suelen poseer yemas cata-
filarias y los perennifolios pueden presentar los tres tipos de yema, aunque las yemas des-
nudas parecen ser muy raras en los árboles y raras en los arbustos. Sin embargo, los camé-
fitos con frecuencia presentan yemas desnudas en el ápice de sus braquiblastos. Estos
braquiblastos muestran una acusada heteroblastia con algunas hojas embrionarias distales
que protegen el meristema apical (Palacio et al. 2004). Su crecimiento con formación de
nuevas hojas se produce durante largo tiempo, pudiendo llegar a abarcar casi todo el año.
Durante el otoño y en los períodos favorables del invierno (en clima invernal suave), for-
man numerosas hojas embrionarias que facilitan el rápido desarrollo de las ramas a final de
invierno o principio de primavera. Las hojas que se producen en los períodos favorables
para el crecimiento vegetal se desarrollan más y los entrenudos son más largos que los de
las hojas que se desarrollan en los momentos menos propicios. En el caméfito Linum sufru-
ticosum, las longitudes de las hojas y los entrenudos tienden a ser mayores en los dolico-
blastos y menores en los braquiblastos (figura 5.3). Los primeros se desarrollan principal-
mente en primavera, mientras que los braquiblastos se desarrollan casi todo el año (Palacio
y Montserrat, datos no publicados). La reducción progresiva de la longitud de los entrenu-
dos hacia el ápice del tallo refleja la disminución de la tasa de alargamiento del brote (Bor-
chert 1991). Este mecanismo es la base de la heterofilia que presentan muchos caméfitos
leñosos (Orshan 1963). La heterofilia de los caméfitos leñosos mediterráneos asociada a las
hojas de dolicoblastos y braquiblastos se ha descrito repetidas veces, así como su depen-
dencia del fotoperiodo (Margaris 1981).

Desde una perspectiva fenológica, los braquiblastos con yemas desnudas y capacidad
potencial de crecimiento continuo permiten la prolongación del desarrollo de las ramas a
extensos períodos del año, mientras que la posesión de yemas catafilarias o hipsofilarias
suele conllevar una importante restricción del desarrollo de las ramas a determinados perí-
odos de clima favorable. Por ello cabe esperar que los braquiblastos con yemas desnudas
predominen en las especies de lugares semiáridos, mientras que las yemas con órganos pro-
tectores (especializados o no) tiendan a predominar en las zonas más frías (Palacio Blasco
et al. 2004).

Los aspectos explorados en este apartado ilustran la importancia de algunos rasgos mor-
fológicos en la determinación de la fenología y de algunas características funcionales impor-
tantes de las plantas leñosas mediterráneas. Lamentablemente, la escasez de los estudios mor-
fológicos de plantas leñosas mediterráneas, muy especialmente de los caméfitos, impide
realizar comparaciones generales o comprobar las hipótesis planteadas.
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5. Crecimiento primario en los períodos de estrés climático

Tanto el crecimiento primario de los tallos como el de las raíces se ven muy disminuídos
en los períodos de intenso estrés climático. Para mantener el crecimiento en verano es nece-
sario que los meristemas estén muy hidratados, ya que es imprescindible un alto potencial de
turgencia celular para la extensión de tallos y raíces (Boyer 1988). El crecimiento es el pro-
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Figura 5.3. A. Relación entre la longitud total de las ramas y la longitud de su hoja más larga. B. Relación entre la
longitud de la rama y la longitud media de sus entrenudos (long. total /múmero de hojas). Datos obtenidos de ramas
de una población natural de Linum suffruticosum (Zaragoza: Villamayor a 320 m). Las medidas de los dolicoblastos
se obtuvieron tras finalizar su desarrollo y las de los braquiblastos en el período  anterior a su desarrollo como doli-
coblastos. Ambos gráficos representan las mismas ramas, n = 106.



ceso de la vida de las plantas más sensible al estrés hídrico, el cual puede limitarlo incluso a
intensidades que no llegan a afectar la fotosítesis (Hinckley et al. 1991; Borchert, 1994b).

En verano algunos árboles y arbustos, como Pistacia lentiscus, Rhamnus lycioides,
Phillyrea angustifolia y Populus nigra, desarrollan dolicoblastos largos que crecen con lenti-
tud por neoformación de sus elementos (Kozlowski 1971). Otras especies, como Quercus spp.
y Pistacia terebinthus, terminan el crecimiento de los dolicoblastos cuando finaliza la exten-
sión de los elementos preformados en el interior de sus yemas, por lo que la continuación del
crecimiento requiere la formación de una nueva yema y el inicio de un nuevo ciclo de desa-
rrollo de dolicoblastos (Kozlowski 1971). Los dolicoblastos de crecimiento estival se obser-
van en plantas de lugares húmedos, individuos jóvenes y plantas de copa muy perturbada (que
presentan un fuerte desequilibrio entre la biomasa aérea y la de la raíz), o bien en especies que
poseen raíces muy desarrolladas y que pueden acceder al agua almacenada en los horizontes
profundos del suelo. En las zonas tropicales, el crecimiento durante la estación seca se pro-
duce en plantas que almacenan agua en los tallos o que pueden acceder al agua acumulada en
el suelo (Borchert 1994b).

En los caméfitos leñosos mediterráneos el crecimiento de las ramas suele ser muy esca-
so en verano. Muchos de ellos aparentan una total inactividad en esta estación, aunque los bra-
quiblastos suelen experimentar un desarrollo importante durante su primera etapa de creci-
miento, entre el final de la primavera y el inicio del verano, cuando los dolicoblastos finalizan
o han finalizado su extensión y se produce la senescencia y el secado de muchas hojas del año
anterior.

En invierno también es difícil el crecimiento primario de la parte aérea, tanto más cuan-
to más frío es el clima. En las zonas de invierno suave puede observarse un cierto crecimien-
to invernal de los dolicoblastos de algunos arbustos perennifolios (Lonicera implexa, Bupleu-
rum fruticosum, Buxus sempervirens, Rosa sempervirens). Estas especies pueden iniciar el
desarrollo de los dolicoblastos en otoño para adelantar su producción en primavera. Sin
embargo, la mayoría de las especies de árboles y arbustos permanecen con las yemas desa-
rrolladas y cerradas hasta la primavera. A final de invierno se hinchan por desarrollo de los
catáfilos, proceso que continúa hasta la brotación. El período de crecimiento de los catáfilos,
previo a la brotación, puede presentar una duración muy variable según las especies y las con-
diciones ambientales. Se considera que cuanto mayor es la tasa de desarrollo ontogenético
antes se produce la brotación de la yema (Romberger 1963). En Lonicera implexa y Buxus
sempervirens hemos observado que las yemas pueden comenzar a alargarse en otoño por cre-
cimiento de los catáfilos y algunas comienzan entonces el desarrollo de los primeros dolico-
blastos, aunque la mayoría de ellas no brotan hasta la primavera siguiente (figura 5.4).

Los caméfitos leñosos prosiguen el crecimiento de sus braquiblastos en otoño e incluso
en determinados momentos del invierno, pero el crecimiento invernal parece estar muy limi-
tado o ser totalmente inexistente en las zonas frías (Palacio Blasco et al. 2004).

El crecimiento de las raíces ha sido poco estudiado en las plantas leñosas mediterráneas,
aunque parece que en invierno es más importante que el de los tallos aéreos, ya que el suelo
mitiga la oscilación térmica que se produce en el aire. En los suelos secos del verano es prác-
ticamente imposible su crecimiento, a no ser que se produzca en los niveles profundos que
mantienen humedad.  La estacionalidad del crecimiento de la raíz de las plantas leñosas en las
zonas de clima mediterráneo parece estar muy condicionada por la humedad del suelo (Kum-
merow 1983). Por lo tanto, el crecimiento primario de las plantas leñosas en el clima medite-
rráneo se debe centrar en los dos períodos favorables del año, siendo la primavera especial-
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mente adecuada para el crecimiento de la parte aérea, mientras que el otoño parece serlo para
las raíces.

6. El patrón fenológico. Desarrollo de las fenofases

Los estudios fenológicos de plantas leñosas mediterráneas consideran diversas fenofases
que se estiman o cuantifican según criterios muy diversos (cuadro 5.2). Como ya hemos
comentado, las fenofases estudiadas suelen referirse a la copa y, muy rara vez, a la raíz. A con-
tinuación describimos las fenofases analizadas con mayor frecuencia.

6.1. Crecimiento vegetativo de las ramas 

Los distintos tipos de ramas pueden presentar patrones de desarrollo estacional muy dife-
rentes. Por este motivo, el crecimiento de los dos tipos básicos de ramas que se consideran en
fenomorfología, dolicoblastos y braquiblastos, se incluyen en fenofases diferentes, DVG y
BVG (cuadro 5.1). Los dolicoblastos suelen tener hojas y entrenudos mayores que los bra-
quiblastos (Kozlowski 1971) como se observa, por ejemplo, en Acer monspessulanum, Ame-
lanchier ovalis, Sorbus domestica y en muchas otras especies. En estas especies las ramas
finalizan en una yema catafilaria o en una inflorescencia. Los braquiblastos de árboles y
arbustos suelen terminar en una yema apical y su desarrollo se completa en un breve espacio
de tiempo. Estas estructuras presentan crecimiento preformado y sirven para cubrir rápida-
mente la planta de follaje tras brotar en primavera o para desarrollar las inflorescencias, mien-
tras que los dolicoblastos sirven para incrementar el tamaño de la copa y explorar los micro-
ambientes favorables próximos a ésta (Hallé et al. 1978). Los braquiblastos con yemas
apicales desnudas que poseen algunos arbustos como Cistus laurifolius, crecen durante un
tiempo mucho más largo, generalmente en verano y otoño. También muchos caméfitos leño-
sos desarrollan los braquiblastos durante una gran parte del año, pero sus dolicoblastos crecen
principalmente en primavera y suelen terminar el crecimiento con una inflorescencia (Orshan
1989a).
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Figura 5.4. Relación entre el
número de elementos y la lon-
gitud de las yemas de Lonicera
implexa recolectadas bimen-
sualmente entre agosto de 1999
y febrero de 2000 en una pobla-
ción natural (Zaragoza: Orés,
El Fragal a 760 m). Los símbo-
los vacíos corresponden al
número de elementos de la
yema visibles externamente y
los símbolos llenos al número
total de elementos obtenido por
disección de las yemas median-
te lupa binocular a 40 X. H1 y
H2 representan los límites infe-
rior y superior de diferencia-
ción de la primera hoja, respec-
tivamente. N = 35.
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CUADRO 5.2.
Valoración de la actividad de las fenofases en individuos y poblaciones

Algunos métodos y problemas que plantean. La estimación y cuantificación de algunas fenofases pueden ofre-
cer ciertas dificultades. Para ilustrarlas describimos algunos problemas que suelen aparecer al valorar las feno-
fases DVG, BVG, FS, LSD y LSB, así como las ventajas e inconvenientes de algunos métodos frecuentemente
utilizados.

Crecimiento vegetativo de las ramas: DVG y BVG. Comprenden el crecimiento primario de los brotes vege-
tativos, desde que emergen las primeras hojas de las yemas brotadas o desde que inician el desarrollo visible las
hojas protectoras del meristema apical (en caso de yemas desnudas), hasta que termina el estiramiento del tallo
y el desarrollo de las hojas superiores. Sin embargo, el inicio de la fenofase no es el principio real del desarrollo
de la rama, ya que la yema de renuevo suele contener un cierto número de elementos embrionarios y primordios
foliares que se han originado mucho antes de la brotación (Lavender 1991). La brotación de la yema es el resul-
tado de la expansión de los elementos del brote que previamente han realizado su desarrollo ontogenético (Rom-
berger 1963). Por tanto, el desarrollo ontogenético de las ramas no coincide con el desarrollo apreciable visual-
mente, que es el que se considera en fenología. Otro aspecto que puede ser conflictivo es valorar el desarrollo de
las ramas cuando se produce a una tasa de crecimiento muy baja, como ocurre en los braquiblastos de algunos
caméfitos leñosos.

Muerte y abscisión de las hojas de dolicoblastos y braquiblastos: LSD y LSB. La abscisión foliar en dolico-
blastos y braquiblastos también puede ser difícil de valorar, ya que todos los métodos disponibles para su esti-
mación o cuantificación presentan limitaciones. El método más simple (estimación visual, según los porcentajes
de hojas aparentemente senescentes y que presumiblemente están muy próximas a morir y ser desprendidas) es
poco apropiado para las especies que desprenden sus hojas más o menos verdes tras un proceso poco aparente de
senescencia. Tampoco es adecuado cuando la senescencia se prolonga durante mucho tiempo, ya que puede con-
ducir a sobrevalorar las tasas de muerte y abscisión de las hojas. Por otra parte, cuando la muerte y el despren-
dimiento de las hojas no coinciden en el tiempo (como ocurre en muchos caméfitos leñosos y en los árboles y
arbustos marcescentes), suele ser difícil encontrar indicadores visuales de la abscisión de las hojas secas. El
método de las trampas de recogida de hojarasca también presenta limitaciones. No es apropiado cuando las hojas
permanecen secas sobre la planta tras la senescencia. En este caso, la abscisión foliar queda muy desligada de la
senescencia, que es el proceso que tiene mayor significado funcional. Además, este método no permite distinguir
la procedencia de las hojas recogidas cuando éstas no presentan diferencias morfológicas claras. Las hojas de la
parte superior/inferior, de sol/sombra o de diferentes tipos de ramas pueden ser similares en apariencia pero pre-
sentar caracteres diferentes, por ejemplo, de masa foliar específica. Sin duda, el método más preciso de cuanti-
ficación tanto de la senescencia como de la abscisión foliar es el seguimiento demográfico durante uno o más
años de todos los elementos de varias ramas en un número suficiente de individuos de la población. Este méto-
do permite conocer la edad de cada clase de hoja en los diferentes tipos de ramas y posiciones de la planta, así
como la duración de su senescencia cuando esta fase es visualmente distinguible. Sin embargo, presenta la impor-
tante limitación de requerir un gran esfuerzo de realización que impide su aplicación en la mayoría de casos, muy
especialmente en el análisis de los caméfitos que poseen órganos de reducido tamaño o los estudios de varias o
muchas especies. Como ejemplo, la figura presenta las curvas de supervivencia de las cohortes de hojas de ramas
de sol y sombra de Quercus ilex subsp. ballota durante 25 meses. Las hojas de sombra alcanzan una mayor lon-
gevidad que las de sol, al igual que se ha observado en varias especies de árboles y arbustos de distintos territo-
rios (por ejemplo, Nilsen 1986).

Los gráficos representan las curvas de supervivencia de las cohortes anuales de hojas de 5 ramas de sol y 5 de sombra
de los 10 árboles de estudio de una población de Quercus ilex subsp. ballota (Huesca: Agüero a 740 m). El estudio se
inició en diciembre de 1996 en ramas de tres años y siguió con muestreos mensuales hasta enero de 1999. Al comien-
zo del estudio se realizó un esquema de cada rama con todos sus órganos en el que se registraron los cambios produ-
cidos mensualmente.
Formación del fruto: FS. Durante la ocurrencia de la fenofase FS suele ser difícil distinguir los períodos de creci-
miento de los frutos de aquellos en los que éstos permanecen estacionarios o se desarrollan a una tasa de crecimien-
to muy baja. En la mayoría de los casos esta apreciación es indistinguible visualmente. Para resolver este problema
aplicamos el siguiente método: en cada muestreo seleccionamos unos 10 individuos sanos y bien desarrollados de la
población en los que recolectamos al azar pequeñas ramas y tomamos todos sus frutos aparentemente sanos, exclu-
yendo sólo los muertos o dañados por herbívoros. Tomamos una submuestra de 50 frutos al azar, la secamos y pesa-
mos cada uno de ellos individualmente. Los gráficos resultantes se pueden apreciar en las figuras 5.5, 5.6 y en las
figuras C de la figura del cuadro 5.1.



Desde una perspectiva funcional, DVG es la fenofase que requiere mayor inversión de
recursos, es decir, agua, carbohidratos y nutrientes (Kummerow 1983). Por ello las reservas
de asimilados en los caducifolios y perennifolios de las regiones de clima templado disminu-
yen rápidamente durante la brotación primaveral (Kozlowski 1971). Esta alta demanda de
recursos seguramente es la causa de que los mayores esfuerzos de producción de ramas en las
plantas leñosas mediterráneas se centren en la primavera, que es la estación óptima de pro-
ducción fotosintética (Floret et al. 1989, Oechel y Lawrence 1981). Sin embargo, esta hipóte-
sis debe considerarse con precaución, ya que, como hemos comentado, en otras zonas de cli-
ma mediterráneo y en las de clima tropical estacional es frecuente que la floración y el
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Grado de solapamiento entre fenofases. El grado de solapamiento que se produce entre DVG y otras fenofa-
ses consumidoras de recursos permite distinguir estrategias fenológicas de mucho interés funcional (ver texto).
Para su cuantificación se han propuesto dos índices de fácil aplicación (Castro Díez y Montserrat Martí 1998,
Montserrat Martí y Pérez Rontomé 2002): 
Índice de secuenciación de las fenofases FBF, F y DVG. Se define según la expresión:
PSI = t [DVG + FBF + F]/ t [DVG] + t [FBF] + t [F]
donde t es el número de meses invertidos en completar las fenofases entre paréntesis. Los valores del índice osci-
lan entre 0.33 y 1, indicando los más altos un solapamiento nulo o casi nulo de las fenofases consideradas.
Índice de secuenciación de las fenofases FS y DVG. Se define según la expresión:
PSIF = t [DVG + FG]/ t [DVG] + t [FG]
donde FG corresponde al período  de FS en el que los frutos incrementan su peso seco de modo evidente. Los
valores del índice oscilan entre 0.5 y 1.
Ambos índices se pueden aplicar a diferentes escalas, desde las ramas de un solo individuo hasta los individuos
de una población.



desarrollo de los dolicoblastos ocurran en la estación seca. Por otra parte, el esfuerzo de pro-
ducción de braquiblastos y dolicoblastos es muy variable según las especies. Por ejemplo,
Amelanchier ovalis realiza una inversión mucho mayor en braquiblastos que en dolicoblastos.
En una población estudiada en Luesia (Zaragoza) en 1999 y 2000, las hojas de los dolico-
blastos constituyeron entre un 8 y un 17 % de la cantidad total de hojas, mientras que las hojas
de los braquiblastos vegetativos y reproductivos supusieron el resto. En otras especies, los
dolicoblastos constituyen una parte mucho más importante de las ramas producidas (Milla et
al., datos no publicados).

Otro aspecto funcional relevante es el origen de los recursos utilizados en la construcción
de ramas e inflorescencias. La preformación de los elementos de ambas estructuras presupo-
ne el uso de recursos almacenados en la planta, mientras que la neoformación posibilita el uso
preferente de los recursos asimilados a la vez que se produce el desarrollo (Mooney et al.
1977, Mooney y Kummerow 1981).

6.2. Prefloración, floración y fructificación

El desarrollo de las yemas florales (FBF) es una fenofase que se produce antes de la flo-
ración (F). Las yemas florales pueden ser visibles durante un corto período de tiempo, esca-
sos días o semanas, como ocurre en Acer, Celtis, Fraxinus, Pistacia y Quercus, o bien ser
apreciables durante un período más largo de tiempo, incluso de varios meses, como ocurre en
Arbutus, Buxus y Viburnum. El crecimiento prolongado de las yemas florales suele ocurrir
cuando éstas se desarrollan en un período distinto de la primavera (verano, otoño e invierno
previos a la floración), mientras que el desarrollo breve de esta fenofase ocurre cuando las
yemas florales se forman inmediatamente antes de la floración, a final de invierno o en pri-
mavera. Al igual que sucede con la fenofase DVG, FBF constituye sólo una parte del desa-
rrollo ontogenético de las yemas florales. Por ejemplo, en Quercus alba L. los primordios de
las inflorescencias masculinas se detectan al microscopio electrónico desde el final de la pri-
mavera del año anterior a la floración (Merkle et al. 1980). 

En las plantas leñosas, a diferencia de las herbáceas, el desarrollo de las yemas florales
desde su inducción hasta la antesis puede no ser continuo y detenerse temporalmente en algún
estadio intermedio de desarrollo. La prolongación del período  de desarrollo de las yemas flo-
rales parece ser una adaptación a la insuficiencia de recursos para su formación, ya sea por
efecto de la estacionalidad del clima o por superposición con la fenofase de crecimiento vege-
tativo de los dolicoblastos (Borchert 1983, Castro Díez y Montserrat Martí 1998).

La floración (F) se produce principalmente en primavera,  aunque no suele estar tan cen-
trada en esta estación como el crecimiento vegetativo de los dolicoblastos (Navarro et. al.
1993, Kummerow 1983, Mooney et al. 1977). Por ejemplo, Daphne gnidium florece en vera-
no y otoño, Arbutus unedo, Bupleurum fruticosum, B. fruticescens, Hedera helix y Satureja
montana a final de verano y en otoño, y Ulmus minor y Fraxinus angustifolia pueden iniciar
la floración en pleno invierno. Algunas especies pueden florecer durante un largo período de
tiempo, que suele variar según años y localidades. Por ejemplo, Buxus sempervirens, Lonice-
ra implexa y Viburnum tinus pueden iniciar la floración a final de otoño o en invierno pro-
longándola hasta la primavera, aunque generalmente lo hacen a principio de primavera. Es
bastante frecuente observar episodios puntuales de floración en períodos extraños en algún
individuo o en una o pocas de sus ramas. 

El período de floración puede ser crítico para el éxito reproductivo de la especie por afec-
tar a procesos como la polinización o el momento de dispersión de las semillas. El tiempo
óptimo de floración debe resolver el compromiso de optimizar un conjunto de factores selec-
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tivos como son la disponibilidad de polinizadores, la competencia por los polinizadores, la
disponibilidad de agua y temperatura adecuadas, las condiciones apropiadas para la germina-
ción de las semillas y el establecimiento de las plántulas (Rathcke y Lacey 1985). Sin embar-
go, la selección por la ocurrencia temporal y la duración de la floración también depende de
muchos otros factores como son la morfología y la ontogenia, así como la duración de otras
fenofases y la organización del patrón fenológico (Kummerow 1983, Primack 1985). 

En las plantas leñosas FBF y F suelen requerir menos recursos que DVG y, por ello, sue-
len ser menos dependientes de la disponibilidad estacional de recursos básicos que el creci-
miento vegetativo (Kummerow 1983). Sin embargo, al igual que ocurre con DVG, la duración
de la floración también puede depender de la disponibilidad de recursos (Rathcke y Lacey 1985).

La fructificación (FS) ocurre tras la floración, a veces después de un período  de latencia
del fruto antes de iniciar su desarrollo activo (por ejemplo en Pistacia lentiscus, Jordano 1988)
o tras un período  de desarrollo del ovario después de la antesis y antes de la fecundación (por
ejemplo en Quercus suber, Boavida et al. 1999). Estos retrasos del desarrollo de los frutos tras
la polinización se han interpretado como una adaptación para reducir la superposición de las
inversiones de recursos dedicados al crecimiento vegetativo y a la reproducción (Montserrat
Martí y Pérez Rontomé 2002). 

FS puede presentar una duración muy variable en distintas especies. En los casos extre-
mos, Arbutus unedo invierte unos 12 meses, mientras que algunos caméfitos, como Lepidium
subulatum, pueden desarrollar los frutos en un mes o menos. Quercus coccifera lo hace des-
de el final de primavera hasta el principio de otoño a partir de flores polinizadas en la prima-
vera del año anterior.

El tiempo de desarrollo de los frutos hasta su maduración puede no ser constante entre
individuos ni entre años. También se observan con frecuencia asincronías en el desarrollo de
los frutos en las ramas de un mismo individuo. Estas diferencias seguramente reflejan distin-
tas disponibilidades de recursos para la formación de los frutos, ya sea por efecto del clima o
por otras causas, lo que puede manifestarse en diferencias  tanto de tamaño de los frutos madu-
ros como de las fechas de maduración y dispersión (Killmann y Thong 1995, Rathcke y Lacey
1985).

Existe poca información bibliográfica sobre los patrones temporales de desarrollo de
los frutos en las plantas leñosas mediterráneas. La figura 5.5 muestra el desarrollo mensual
del peso seco medio de los frutos de una población natural de Arbutus unedo y otra de Fra-
xinus angustifolia. Esta información es necesaria para cuantificar el esfuerzo de inversión
de recursos dedicados a la producción de los frutos en cada fase de su desarrollo. Además,
es básica para analizar la variación temporal de la competencia de inversiones entre los cre-
cimientos vegetativo y reproductivo. Los gráficos de la figura 5.5 muestran que el incre-
mento de peso seco medio de un fruto puede no ser constante durante el desarrollo de FS.
Se han descrito variaciones de este tipo, por ejemplo, en Catalpa speciosa (Stephenson
1980). 

Los frutos y las semillas tienden a ser mayores con el aumento de la talla de las plantas
(esta relación presenta bastantes excepciones) y a necesitar más tiempo para su desarrollo y
maduración (Castro-Díez et al. 2003, Primack 1985). 

La fenología de la fructificación de las plantas leñosas de frutos carnosos constituye un
claro ejemplo de coevolución difusa entre plantas y animales frugívoros que las dispersan
(Herrera, 1982). Sin embargo, si valoramos la fructificación en el contexto de la estacionali-
dad del clima y del desarrollo del patrón fenológico, puede parecer que no es posible produ-
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cir frutos maduros en un período muy diferente del principio de otoño, ya que la brotación
ocurre en primavera con moderadas diferencias temporales entre especies. En esta época el
crecimiento vegetativo demanda la principal inversión de recursos. Tras finalizar dicho creci-
miento suele comenzar el crecimiento activo de los frutos, que es bastante largo por ser fru-
tos de tamaño relativamente grande y, además, coincide con el período de estrés hídrico esti-
val que puede retrasar su desarrollo (Castro-Díez et al. 2003). Sin embargo, algunas especies
logran producir frutos maduros en verano, como Amelanchier ovalis (figura del cuadro 5.1) o
Pistacia lentiscus en los años que adelanta mucho el inicio de su ciclo fenológico (figura 5.6).
En estos casos de fructificación temprana, los frutos maduros pueden permanecer sobre la
planta durante varias semanas hasta que son consumidos por aves o se desprenden. 

Las especies de fruto pequeño pueden seguir patrones más variados de producción esta-
cional. En algunas de lugares húmedos, como Populus, Salix y Ulmus, la floración muchas
veces se adelanta a la brotación vegetativa para lograr así que una buena parte del proceso
reproductivo se produzca antes de iniciar el crecimiento vegetativo, a la vez que se evita la
interferencia de la polinización con el follaje. De este modo las semillas terminan pronto su
desarrollo y pueden germinar en la misma primavera (Janzen, 1967). Un caso típico es el de
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Figura 5.5. Variación mensual del peso seco medio de un fruto de una población de Arbutus unedo (Huesca: Agüe-
ro a 740 m) (A) y una población de Faxinus angustifolia (Huesca: Huesca a 485 m) (B). Los puntos corresponden al
peso seco medio de 50 frutos y las barras representan el error estándar. Los frutos se muestrearon al azar en aproxi-
madamente los mismos individuos cada mes y se pesaron individualmente. El gráfico de A. unedo corresponde al
ciclo de desarrollo de los frutos de la cohorte de 1997, mientras que el de F. angustifolia corresponde a la de 1996.



Ulmus minor que florece a final de invierno y desarrolla frutos alados. Las alas son fotosinté-
ticas durante buena parte del desarrollo de las semillas, con lo que contribuyen a su desarro-
llo cuando la planta todavía no ha echado las hojas. Al producirse la brotación vegetativa a
principio de primavera, las alas de los frutos se secan, los frutos terminan su desarrollo y se
dispersan antes de que acabe el crecimiento de los dolicoblastos. 

6.3. Abscisión foliar

Al finalizar la vida útil de las hojas comienza su senescencia, que da paso a su muerte y
desprendimiento (abscisión) o bien a su secado y permanencia durante algún tiempo sobre la
planta (marcescencia). El proceso de senescencia permite recuperar una parte importante de
los nutrientes reciclables de la hoja antes de su abscisión (Addicott 1982).

Los árboles y arbustos tropicales, que son las plantas leñosas de mayor diversidad feno-
lógica, presentan cuatro tipos básicos de abscisión foliar (Longman y Jeník 1987): 1) caduci-
folio: las hojas caen mucho antes de la brotación de las yemas, longevidad foliar de unos 4 a
11 meses; 2) intercambiador de hojas: las hojas caen aproximadamente en el período  de bro-
tación de las yemas, longevidad foliar de unos 6 a 12 meses; 3) perennifolio de crecimiento
periódico: las hojas caen después de la apertura de las yemas, longevidad foliar de unos 7 a
15 meses o más y 4) perennifolio de crecimiento continuo: producción y caída de hojas con-
tinuos, longevidad foliar de unos 3 a 15 meses. 

Los árboles y arbustos perennifolios mediterráneos exhiben varios patrones de absci-
sión foliar (Milla et al., 2002) que se pueden incluir perfectamente en los tipos anteriores.
Generalmente, los perennifolios mediterráneos presentan la mayor caída de hojas justo des-
pués de ocurrir la máxima producción de dolicoblastos (perennifolios de crecimiento perió-
dico), por lo que este pico de máxima caída se sitúa a final de primavera o a principio de
verano. Además, suelen producir uno o más picos secundarios (figura 5.2). Este patrón de
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Figura 5.6. Variación mensual del peso seco medio de un fruto durante los ciclos de desarrollo de los frutos de los
años 1996-98 y 2001-02 en una población de Pistacia lentiscus (Zaragoza: Murillo de Gállego a 460 m). En 1997 se
muestrearon dos subpoblaciones situadas en posición topográfica ligeramente distinta: a. cerca de la orilla del río
Gállego y b. en zona algo más elevada y seca. Los puntos corresponden al peso seco medio de muestras de 50 frutos
pesados individualmente y muestreados al azar en aproximadamente los mismos individuos cada mes. Se excluyeron
de las muestras los frutos dañados por herbívoros pero se mantuvieron los frutos partenocárpicos. No se incluyen las
barras de error estándar para facilitar la interpretación de los gráficos de los distintos años. Los valores más altos
alcanzados indican que las muestras contienen una alta proporción de frutos llenos.



abscisión foliar también es muy frecuente en los árboles y arbustos de otros biomas, lo que
sugiere que no depende del clima, sino que probablemente depende de factores de regula-
ción interna (Killmann y Thong 1995, Nitta y Ohsawa 1997, Olivares 1997). 

Varios autores han planteado la existencia de una dependencia funcional de la fenología
de la abscisión con las relaciones hídricas en las plantas leñosas (Del Arco 1991, Wang et al.
1992). En este sentido, se considera que el principal pico de abscisión foliar, que en los peren-
nifolios mediterráneos suele coincidir con el inicio de la estación seca, constituye un meca-
nismo de evitación de la sequía (Mooney y Dunn 1970). También se ha planteado que la
sequía adelanta el inicio de la abscisión foliar y aumenta su duración (Borchert 1991, Escu-
dero y Del Arco 1987). Sin embargo, en algunas especies como Salvia mellifera, la abscisión
foliar parece estar más relacionada con el desarrollo determinado de los dolicoblastos que con
el estado hídrico de la planta (Gill y Mahall 1986). En los bosques tropicales húmedos el estrés
hídrico tampoco parece ser el factor desencadenante de la abscisión foliar (Wright y Cornejo
1990).

Las bajas temperaturas también pueden desencadenar abscisión foliar (Addicott 1982).
El episodio muy frío que se produjo entre los días 15 y 23 de diciembre de 2001 en el NE de
la Península Ibérica, determinó que durante la primavera de 2002 se adelantara la abscisión
foliar masiva en las plantas de Pistacia lentiscus y Phillyrea angustifolia que habían termina-
do tarde su ciclo fenológico de 2001 (Milla et al. 2003, figura 5.1).

Las especies que desprenden las hojas viejas cuando comienzan a desarrollar las hojas nue-
vas o las yemas florales, seguramente desencadenan la abscisión por el desarrollo de nuevos
sumideros de recursos, que son mejores productores de auxina que las hojas viejas. Este cambio
en el patrón hormonal parece determinar la abscisión de las hojas viejas (Addicott 1978).

Se han citado numerosos casos de senescencia y abscisión foliar relacionados con la pro-
ducción de flores y frutos (Borchert 1983, Frankie et al. 1974, Lechowicz 1995). Es frecuen-
te observar una mayor abscisión foliar en las plantas de la población que producen mucho fru-
to que en las que producen poco o que carecen de ellos. Por ejemplo, en septiembre y octubre
de los años de buena producción de fruto, se observan en las plantas femeninas de Pistacia
lentiscus más hojas senescentes en la cohorte del segundo año (hojas de la misma edad que
los tallos que producen frutos) que en las plantas masculinas. 

En algunos caméfitos leñosos mediterráneos es común que las hojas secas queden sobre
la planta durante algún tiempo y, posiblemente, tiendan a caer en los siguientes períodos de
activo crecimiento secundario. En muchos casos las hojas secas, o parte de ellas, protegen los
dolicoblastos embrionarios o los braquiblastos durante su primera etapa de desarrollo (Pala-
cio et al. 2004).

En los caducifolios la abscisión foliar suele ocurrir al final de la estación vegetativa, antes
de comenzar el invierno. Este patrón, que constituye una adaptación para evadir el estrés tér-
mico del invierno, determina el desprendimiento de las hojas en otoño tras recuperar y alma-
cenar una parte de los nutrientes que contienen (Chabot y Hicks 1982). Sin embargo, algunos
árboles y arbustos, como Quercus pyrenaica y Q. faginea, retienen parte del follaje seco
durante algún tiempo (marcescencia), por lo que la caída de sus hojas se prolonga algunos
meses, generalmente hasta después de la brotación primaveral (figura 5.2). Parece que la mar-
cescencia se produce cuando el proceso de senescencia foliar aborta por frío (Hoshaw y Guard
1949). Posiblemente ello ocurre porque estos caducifolios disponen de un corto período vege-
tativo útil (parte de la primavera y del otoño) que sólo pueden ampliar adelantando la brota-
ción en primavera y retrasando la senescencia foliar en otoño. 
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Las fenofases citadas se han comentado a escala de individuo y de población. A la esca-
la de comunidad vegetal la producción de las fenofases depende de la suma de los comporta-
mientos fenológicos de las especies que la conforman. Sin embargo, salvo las fenofases de flo-
ración y fructificación, rara vez se han considerado otras fenofases en los estudios realizados
a dicha escala en el ámbito mediterráneo. Algunas excepciones son, por ejemplo, los estudios
de Cabezudo et al. (1993) y Navarro et al. (1993). 

7. Relaciones funcionales entre fenofases

Entre las fenofases descritas se establecen diversas relaciones de gran importancia fun-
cional. Algunas de ellas se comentan a continuación.

7.1. Antagonismo entre el crecimiento vegetativo y la reproducción

El antagonismo que con frecuencia se produce entre el crecimiento vegetativo y la repro-
ducción se interpreta en términos de competencia por los recursos básicos (Loubry 1994). Por
este motivo las plantas no suelen desarrollar todos sus órganos a la vez. En parte, ello es debi-
do a la limitación de materiales de construcción y a la prioridad de suministro que se otorga
en cada momento a la fenofase más crítica. Sin embargo, la coincidencia temporal de eventos
fenológicos también podría deberse a la distinta periodicidad de los factores selectivos que
han determinado sus períodos de ocurrencia (Mooney 1983). Por otra parte, la eficiencia del
crecimiento de un determinado órgano depende de que los recursos (carbono y nutrientes
minerales) utilizados en su construcción se asimilen simultáneamente o que se obtengan de las
reservas de la planta. Es más eficiente transferir asimilados directamente a los órganos en cre-
cimiento que almacenarlos en diferentes tejidos, movilizarlos y transferirlos más tarde (Cha-
pin et al. 1990, Mooney 1983). 

La superposición en el tiempo del crecimiento vegetativo de los dolicoblastos con las
fenofases reproductivas requiere la movilización de abundantes recursos en un tiempo corto,
generalmente centrado en la primavera (Mooney 1983). Otras especies secuencian la produc-
ción de las fenofases durante un período más largo de tiempo, aunque en este caso el desa-
rrollo de la secuencia de fenofases vegetativas y reproductivas no se puede realizar completa-
mente durante la primavera. Esta estrategia fenológica presenta el inconveniente de tener que
desarrollar alguna fenofase, por lo menos en parte, durante los períodos de estrés del clima
mediterráneo. Sin embargo, presenta la ventaja de precisar una inversión de recursos extendi-
da a un largo período y poder utilizar directamente los carbohidratos sintetizados por el folla-
je ya producido (Mooney y Kummerow 1981, Mooney et al. 1977). Se ha especulado que el
patrón morfogenético que determina la ocurrencia de la floración después de producirse el cre-
cimiento vegetativo se produce en plantas que han evolucionado en climas tropicales (Kum-
merow 1983). 

A escalas superiores a las de individuo o población se pueden observar diferentes pro-
porciones de especies de las dos estrategias fenológicas consideradas, es decir, que superpo-
nen o que secuencian las fenofases durante el año. Por ejemplo, en las zonas mediterráneas de
California las especies que superponen las fenofases son más frecuentes que en Chile (Moo-
ney et al. 1977). En ambos territorios se observa una mayor frecuencia de especies que
secuencian las fenofases en las zonas de clima suave que en las de clima más contrastado
(Mooney y Kummerow 1981).
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7.2. Relación del período  de brotación con varias características funcionales y fenofases
en los caducifolios de clima templado

En los caducifolios de clima templado el período de inicio y la duración del desarrollo de
los dolicoblastos, así como el período de abscisión foliar, se consideran determinantes de la
estrategia para maximizar los beneficios netos de la fotosíntesis (Harada y Takada 1988).
Cuando el desarrollo de los dolicoblastos se produce de modo muy rápido por extensión de
los brotes preformados en el interior de las yemas, todas las hojas se desarrollan aproximada-
mente a la vez y este crecimiento depende totalmente de los recursos almacenados en la plan-
ta (Kozlowski, 1971). Sin embargo, cuando el desarrollo de los dolicoblastos es más lento por-
que se produce neoformación de elementos del brote, las primeras hojas formadas aportan
fotosintatos a las hojas posteriores y pronto quedan sombreadas por estas últimas. Además, las
primeras hojas producidas en la estación de crecimiento vegetativo son más viejas y menos
productivas que las últimas por lo que inician la senescencia y la abscisión mucho antes
(Kikuzawa 1995). Estos dos tipos de desarrollo primaveral de dolicoblastos se asocian a otras
características de alto valor adaptativo, lo que les confiere el carácter de verdaderos tipos fun-
cionales. Los caducifolios que realizan el desarrollo de los dolicoblastos en un período muy
breve (emergencia casi simultánea de las hojas) suelen brotar relativamente tarde en prima-
vera, presentan los dolicoblastos preformados en el interior de las yemas, sus yemas están pro-
tegidas por numerosas escamas, suelen poseer el xilema en anillo poroso, estructura del dosel
monocapa, tallos inclinados, baja capacidad fotosintética, presentan hojas relativamente lon-
gevas, suelen ser tolerantes a la sombra, y en la senescencia foliar cambian el color del folla-
je desde la parte superior de la copa. Por otra parte, los caducifolios con desarrollo de los doli-
coblastos extendido en el tiempo (emergencia sucesiva de las hojas) suelen brotar pronto en
primavera, sus dolicoblastos sólo están parcialmente preformados en el interior de las yemas,
las yemas están protegidas por una cantidad variable de escamas, suelen poseer el xilema en
poro difuso, estructura del dosel multicapa, tallos verticales, alta capacidad fotosintética, pre-
sentan hojas poco longevas, no son tolerantes a la sombra, y en la senescencia foliar cambian
el color del follaje desde la parte interior de la copa (Kikuzawa, 1983, 1995, Koike, 1990,
Kozlowski, 1971; Lechowicz, 1984). Sin embargo, no son raras las especies de comporta-
miento intermedio entre estos dos tipos funcionales (Kikuzawa, 1983). Los caducifolios medi-
terráneos parece que se ajustan bien a estos dos tipos básicos. Así mismo, se pueden observar
síndromes similares en otros tipos de árboles, como son los perennifolios de clima subtropi-
cal estacional (Nitta y Ohsawa 1998, Ohsawa y Nitta 1997). 

Los caducifolios que presentan emergencia sucesiva de las hojas son característicos de
ambientes relativamente fértiles donde deben competir con especies de alta tasa de creci-
miento relativo. En estas condiciones, secuenciar al máximo las fenofases permite optimi-
zar los recursos disponibles para el crecimiento. Como ya hemos comentado, en las zonas
húmedas son frecuentes las especies que adelantan las fenofases reproductivas al desarrollo
de los dolicoblastos. Incluso las especies que presentan numerosas características de la
estrategia de emergencia simultánea de las hojas, como Fraxinus angustifolia, abren las
yemas reproductivas, florecen e inician la fructificación antes de comenzar el desarrollo de
los dolicoblastos.

7.3. Relación entre los períodos de crecimiento primario y abscisión foliar

En muchas plantas leñosas existe una fuerte relación entre los períodos de producción del
crecimiento primario y de la abscisión foliar. Además, las cantidades de hojas producidas y
desprendidas suelen estar positivamente correlacionadas (Nitta y Ohsawa 1997). 
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En los árboles y arbustos perennifolios mediterráneos, el mayor pico de abscisión foliar
suele producirse justo después del desarrollo de los dolicoblastos. Sin embargo, en los árbo-
les tropicales la defoliación suele inducir la brotación de las yemas vegetativas o las repro-
ductivas siguiendo una secuencia de desarrollo que rara vez se observa en los árboles de cli-
ma templado (Borchert 1983).

En los caméfitos leñosos que mantienen las hojas secas durante varios meses, cabe espe-
rar que la misma relación se produzca con la senescencia foliar, mientras que la abscisión
foliar seguramente se relacione mejor con el crecimiento secundario que con el primario. En
los caméfitos leñosos mediterráneos que hemos estudiado (Lepidium subulatum, Linum suf-
fruticosum, Salvia lavandulifolia y Satureja montana), las hojas de los braquiblastos comien-
zan la senescencia cuando éstos se desarrollan para formar dolicoblastos y, muchas veces,
también lo hacen las hojas inferiores de los nuevos dolicoblastos (Palacio Blasco y Montse-
rrat Martí, datos no publicados). 

En los caducifolios no existe ninguna sincronía entre la senescencia o la abscisión foliar
y el desarrollo de los dolicoblastos, ya que las hojas finalizan su vida antes del invierno y la
brotación se produce en la primavera siguiente. Ello es debido a que el invierno determina la
separación temporal entre abscisión foliar y brotación en los árboles de climas templados y
oscurece la función de romper el reposo correlativo de las yemas que desempeña dicha absci-
sión en los árboles de climas menos fríos (Borchert 1991). Sin embargo, durante la brotación
y el desarrollo de los dolicoblastos se produce la senescencia y, generalmente también, la abs-
cisión de las escamas y los catáfilos de las yemas. En los caducifolios las yemas suelen ser
grandes y, además, tienden a poseer un número elevado de elementos protectores, que es tan-
to mayor cuanto más breve es el período de crecimiento de los dolicoblastos (Kikuzawa
1983). En las especies que extienden el crecimiento de los dolicoblastos durante un tiempo
considerablemente largo (como Populus y Salix) la senescencia y la abscisión de los últimos
catáfilos suele continuar con la senescencia de las primeras hojas producidas. Por otra parte,
la senescencia foliar en los caducifolios podría coincidir con un período de desarrollo de las
yemas, es decir, de los primordios foliares y hojas embrionarias contenidos en ellas. Esta hipó-
tesis se ha planteado para explicar el pico secundario de abscisión foliar que se produce duran-
te el otoño en árboles perennifolios tropicales (Nitta y Ohsawa 1997, 1998). Existe escasa
información bibliográfica para verificar esta hipótesis en las plantas leñosas mediterráneas. La
figura 5.7 muestra el único caso de caducifolio que hemos estudiado. Las yemas de Quercus
faginea incrementan aproximadamente un 16 % de su peso seco durante el período de senes-
cencia foliar. Este resultado no apoya la hipótesis planteada ya que esta tasa de incremento no
es superior a la registrada en los meses anteriores. Sin embargo, precisamos mucha más infor-
mación antes de poder rechazar con certeza esta hipótesis.

La fuerte relación que existe entre los períodos de ocurrencia del crecimiento primario y
de la abscisión foliar parece ser de carácter endógeno y tener una sólida base funcional (Bor-
chert 1991, Loubry 1994). Se han planteado dos hipótesis para explicar la importante caída de
hojas que se produce a la vez o justo después del desarrollo de los dolicoblastos: 1) Al for-
marse la nueva cohorte de hojas se debe reajustar la superficie foliar transpirante (Borchert
1983, 1994b, Reich y Borchet 1982). 2) Las hojas viejas actúan como almacén de recursos
para construir los nuevos brotes por lo que se deben desprender o secar aproximadamente al
finalizar el desarrollo de la nueva cohorte de hojas (Addicott 1978, Longman y Jeník 1987;
Ohsawa y Nitta 1997).

Las dos hipótesis determinan momentos de senescencia foliar algo distintos. En la pri-
mera, la senescencia y el desprendimiento de las hojas viejas debe ocurrir antes de la forma-
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ción del follaje nuevo, ya que así facilitan la rehidratación necesaria para la brotación (Bor-
chert 1994a) y evitan la excesiva superposición de follaje transpirante. En la segunda, la
senescencia debe producirse al desarrollarse el nuevo follaje, ya que con ello resulta mucho
más eficiente la transferencia de recursos de las hojas viejas a las nuevas (Olivares 1997). En
realidad las plantas leñosas presentan todo tipo de picos de abscisión producidos en torno al
período de desarrollo de los dolicoblastos (Longman y Jeník 1987), por lo que es muy proba-
ble que ambas hipótesis sean perfectamente compatibles. En los trópicos, la brotación de las
yemas de la mayoría de especies requiere la hidratación previa de tallos y yemas inducida por
la pérdida del follaje viejo (Borchert 1994b) y la desaparición de los efectos de competencia
e inhibición ejercidos por las hojas viejas (Addicott 1978). Sin embargo, en la región Medite-
rránea la dependencia de los recursos contenidos en las hojas viejas parece ser más importan-
te para la formación de nuevos dolicoblastos que el consumo de agua producido por la super-
posición de dos o más cohortes de hojas, ya que dicha superposición se produce casi siempre
en primavera, que suele ser el período de mayor disponibilidad hídrica del año.

Los nutrientes reabsorbidos durante la senescencia foliar pueden suplir gran parte de los
requerimientos nutricionales de la producción de nueva biomasa (Chapin y Kedrowski 1983).
Sin embargo, esta retranslocación puede no estar totalmente ligada a la senescencia, ya que se
produce en todo tipo de hojas durante los períodos de crecimiento intenso y en otros momen-
tos del año (Fife y Nambiar 1984).

La hidratación y el potencial de turgencia celular son factores fundamentales para el cre-
cimiento primario de las ramas (Hinckley et al. 1991). Los brotes que inician el crecimiento
vegetativo precisan elevadas concentraciones de solutos para mantener, mediante ajuste
osmótico, un alto potencial hídrico y una adecuada hidratación de tallos y yemas en desarro-
llo (Borchert 1994b). El crecimiento del brote continúa mientras los potenciales hídricos del
tallo y del xilema se mantienen más altos que el potencial hídrico inducido por el crecimien-
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Figura 5.7. Variación mensual de la caída de hojas y del desarrollo de yemas apicales de Quercus faginea. Los datos
de caída de hojas corresponden al peso seco de las hojas recogidas en 10 trampas de 19 cm de diámetro situadas bajo
los 10 individuos de estudio. Los datos de desarrollo de las yemas corresponden al peso seco medio de una yema obte-
nido pesando individualmente cada yema de tres réplicas de 10 yemas cada una. Las yemas se recolectaron al azar en
las ramas de sol de árboles adultos de la población de estudio (Huesca: Agüero a 740 m). Las muestras se recogieron
entre abril de 1997 y marzo de 1998. La zona sombreada de la gráfica indica el período  en que los árboles de la pobla-
ción disponían, por lo menos, del 5 % de hojas senescentes.



to de las células de los meristemas activos (Boyer 1988). Sin embargo, el crecimiento perma-
nece inhibido en tallos de alto potencial hídrico por la presencia de hojas senescentes de bajo
potencial hídrico. Por lo tanto, para que el crecimiento ocurra se debe mantener un elevado
potencial hídrico en las hojas viejas (Borchert 1994b). 

La figura 5.8 presenta la variación estacional del contenido hídrico en estado de máxima
hidratación de hojas y tallos de Cistus laurifolius tras 24 h de rehidratación a 4 º C. Las hojas
viejas, los tallos del año y las hojas nuevas alcanzan valores máximos en el período de desa-
rrollo de los dolicoblastos, mientras que el pico de abscisión foliar se produce aproximada-
mente seis semanas después de alcanzar la máxima hidratación de los órganos de los dolico-
blastos (principio de junio). Por tanto, la senescencia foliar coincide con el período de máximo
desarrollo de los dolicoblastos y con la máxima hidratación a plena saturación de los tejidos.

La alta hidratación a saturación que presentan tallos y hojas a principio de junio puede
deberse a los azúcares solubles que se producen en este momento de máxima actividad foto-
sintética, pero también a los osmolitos (azúcares solubles, iones y compuestos orgánicos) que
exportan las hojas senescentes a las zonas de la rama en crecimiento. Dichos osmolitos
aumentan la hidratación y turgencia de los tejidos embrionarios con lo que facilitan la exten-
sión del tallo y el crecimiento del brote. Al mismo tiempo, las hojas senescentes mantienen
una alta hidratación ya que la senescencia produce un desmantelamiento progresivo de la
maquinaria bioquímica de la hoja, con fragmentación de las moléculas complejas y el conse-
cuente aumento de solutos (Buchanan-Wollaston 1997). 
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Figura 5.8. Contenido hídrico en hojas y tallos de Cistus laurifolius en estado de máxima hidratación y patrón de
caída de las hojas. Los datos proceden de muestreos mensuales realizados sobre 10 individuos de una población natu-
ral (Zaragoza: Luesia a 780 m). Los datos de caída de hojas corresponden al peso seco de las hojas recolectadas en
trampas de 19 cm de diámetro colocadas bajo 10 individuos. El porcentaje de agua en hojas y tallos saturados a máxi-
ma hidratación se obtuvo tras la hidratación de las ramas durante 24 h a 4°C, según la fórmula: WCFH=[(FHW–DW)/
FHW]×100, donde WCFH es el contenido de agua en estado de máxima hidratación, FHW el peso fresco a máxima
hidratación y DW el peso seco. El muestreo de la abscisión foliar y del contenido hídrico de las hojas se llevó a cabo
desde marzo de 1999 hasta febrero de 2001, mientras que el contenido hídrico de los tallos se estudió desde marzo
de 2000 hasta febrero de 2001.



8. Sincronía fenológica entre años, entre poblaciones, en una misma
población y en un mismo individuo

Dentro de una misma especie se pueden observar diferencias fenológicas importantes, ya
sean entre las ramas de un individuo, o bien entre diferentes individuos, poblaciones y años.
El valor adaptativo de la sincronía fenológica ha despertado mucho interés durante décadas,
especialmente respecto a la fenología de la reproducción. Se han planteado diversas hipótesis
que tratan de explicar la variación de dicha sincronización (Bolmgren 1998). 

A la escala de un individuo en un mismo año, las diferencias entre ramas suelen ser muy
escasas y sólo se manifiestan de modo acusado cuando se producen fenómenos anómalos que
afectan a una o pocas ramas. Sin embargo, el efecto de los herbívoros o de otros tipos de per-
turbación pueden modificar significativamente la fenología de las distintas ramas de un indi-
viduo (Leather 2000). 

La sincronía entre individuos se ha estudiado mucho más que entre las ramas de un solo
individuo (Bolmgren 1998). Las fenofases pueden producirse en un número variable de indi-
viduos de la población: desde uno o pocos hasta todos ellos. El grado de sincronía en cada
individuo y entre individuos puede modificar la duración de las fenofases (Rathcke y Lacey
1985), que aumenta desde la escala de una rama a la de la población. 

Las diferencias entre poblaciones también son fáciles de observar. Se pueden producir
entre distintas altitudes, situaciones topográficas, exposiciones, grados de humedad, etc. Por
ejemplo, se ha descrito que, asociado al aumento de altitud o a la reducción del período  vege-
tativo, los caducifolios tienden a disminuir la longevidad de sus hojas, mientras que los peren-
nifolios tienden a prolongarla (Kudo et al. 2001).

Las diferencias interanuales se han observado numerosas veces a todas las escalas, des-
de el individuo hasta el paisaje vegetal (Dickinson y Dodd 1976, Nautiyal et al. 2001). Sin
duda, las variaciones en la brotación y en la floración han sido los aspectos más estudiados,
especialmente respecto al cambio climático global (Menzel 2000, Peñuelas et al. 2002). El
adelanto de la brotación implica algunas importantes ventajas para la planta, como pueden ser
el incremento de la producción anual, el acaparamiento de recursos básicos, o la reducción de
daños por herbívoros; pero también algunas desventajas, como aumentar el riesgo de sufrir
daños por heladas tardías o de disminuir demasiado pronto las reservas hídricas del suelo
aumentando la duración del período de estrés hídrico estival (Kramer et al. 2000, Leather
2000, Lechowicz 1995, Kramer 1995). En realidad, los adelantos o retrasos de la brotación en
diferentes años se basan en la plasticidad fenotípica de las plantas  y responden a la necesidad
de alcanzar la estación más favorable para el crecimiento disponiendo de la máxima cantidad
posible de hojas recientes y muy productivas (Kramer 1995, Harada y Takada 1988). 

Desde la perspectiva del patrón fenológico, generalmente no se aprecian diferencias
importantes de su desarrollo entre años distintos. Varían algo las fechas de inicio y finaliza-
ción de las fenofases, pero la secuenciación anual de las fenofases suele mantenerse constan-
te (Dickinson y Dodd 1976, Nautiyal et al. 2001). Dicha variación puede afectar por igual a
todas las fenofases o a unas más que otras (Lechowicz 1995, Guitián y Guitián 1990). Cabe
esperar que el segundo caso suceda cuando existe alguna fenofase que responde a señales
ambientales poco variables, por ejemplo, la floración respecto al fotoperiodo (Arroyo 1990).

El grado de solapamiento del crecimiento vegetativo de los dolicoblastos con las fenofa-
ses reproductivas presenta una flexibilidad moderada ya que depende, en gran medida, de la
ontogenia y la arquitectura de las plantas. Se puede observar una cierta variación interanual
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en las mismas poblaciones aunque siempre en torno a un patrón de superposición condicio-
nado por dichos aspectos. Por ejemplo, Bupleurum fruticosum desarrolla las inflorescencias
en el extremo superior de los dolicoblastos vegetativos sin que ocurra un período de reposo
entre los crecimientos vegetativo y reproductivo (figura del cuadro 5.1). Por lo tanto, la úni-
ca posibilidad de superposición con la floración en un mismo individuo es que se produzca
una importante asincronía en el desarrollo de sus dolicoblastos, de modo que la floración de
los más adelantados coincida con el crecimiento vegetativo activo de los más atrasados. Esta
circunstancia apenas se ha observado en los individuos de una población natural estudiada
durante cuatro años (Montserrat et al., datos no publicados). 

En climas muy estacionales como el mediterráneo, el patrón fenológico es menos varia-
ble entre años diferentes que la cantidad de estructuras producidas o desprendidas anualmen-
te. En los perennifolios la producción de dolicoblastos puede variar mucho entre años y, aso-
ciada a ella, suele variar la cantidad de hoja desprendida (Gill y Mahall 1986, Oliveira et al.
1994, Nitta y Ohsawa 1997). La producción de flores y frutos también puede ser muy varia-
ble en las especies leñosas (Stiles 1978). Poco sabemos de las diferencias interanuales de cre-
cimiento de las raíces y del desarrollo de las yemas, pero cabe suponer que también serán
importantes, por lo menos en algunas especies.

La estacionalidad de la ocurrencia de los eventos fenológicos está fuertemente determi-
nada por la duración y la intensidad de las estaciones de estrés climático (Borchert 1994a,
Killmann y Thong 1995, figura 5.1). Por ello, en los climas fuertemente estacionales es común
la existencia de una alta sincronía fenológica a las escalas de individuo (entre diferentes
ramas) y de población (entre diferentes individuos) que contrasta con la baja sincronía que se
observa a las mismas escalas en los ambientes no estacionales, como son los bosques ecuato-
riales húmedos y otros ambientes tropicales (Borchert 1991). Ello sugiere que el clima es el
responsable de la sincronía que observamos entre ramas, individuos y poblaciones. 

9. Implicaciones y perspectivas para la gestión

En los numerosos estudios publicados sobre fenología durante las últimas décadas se han
propuesto multitud de usos científicos y aplicados de esta disciplina. Esta tendencia se ha
mantenido en los últimos años o incluso ha aumentado, especialmente al reconocerse la alta
capacidad de la fenología para monitorizar la respuesta biótica al cambio climático (Beaubien
y Johnson 1994). Ya hemos comentado en los apartados anteriores la gran sensibilidad de res-
puesta de las especies leñosas a los cambios del clima, especialmente de la temperatura. 

Desde un punto de vista aplicado, se ha enfatizado el interés de la fenología para deter-
minar las épocas de reproducción y los ciclos de crecimiento vegetativo de las especies vege-
tales, para ordenar y gestionar las comunidades vegetales, prevenir alergias, planificar las
labores agronómicas, ordenar la fauna terrestre, generar atractivos turísticos, planificar la rea-
lización de incendios prescritos, conservar las comunidades naturales, facilitar el manejo de
especies de interés forestal o agronómico, etc. 

Otras interesantes posibilidades de aplicación de la fenología podrían derivar de un cono-
cimiento más profundo de las relaciones que existen entre la fenología y las características
funcionales de las plantas. Esta posibilidad permanece prácticamente inexplorada pero podría
ser muy útil, por ejemplo, para la conservación de especies y comunidades vegetales amena-
zadas. Cabe esperar que muchas de las especies vegetales raras se hallen en desequilibrio con
el clima actual, habida cuenta de las numerosas, intensas y rápidas fluctuaciones que ha expe-
rimentado el clima durante el Cuaternario (Dansgaard et al. 1993). Muchas plantas leñosas de
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pequeña talla, tolerantes al estrés, que presentan bajas tasas de crecimiento relativo y que posi-
blemente pueden soportar un amplio rango de temperaturas (Criddle et al. 2000), podrían
haber resistido in situ la sucesión de episodios glaciales e interglaciales cuaternarios, experi-
mentando expansiones de sus áreas en los episodios favorables y regresiones en los desfavo-
rables. En las situaciones de máxima regresión cabe suponer que presentarían un importante
desajuste de sus características funcionales con el clima. Esta posibilidad es difícil de explo-
rar mediante análisis paleopalinológicos ya que muchas de estas especies son polinizadas por
animales. Sin embargo, la fenología, apoyada por un adecuado conocimiento funcional de las
especies y de sus mecanismos fisiológicos de evasión y tolerancia a los estreses generados por
el clima, ofrece una posibilidad de análisis que facilitaría la toma de decisiones en la gestión
de dichas especies. 

A lo largo del capítulo hemos descrito dos tipos básicos de patrón fenológico, el que
condensa las fenofases más consumidoras de recursos en un breve lapso de tiempo y el que
las secuencia durante un largo período del año. El primero parece especialmente adecuado
para climas que sólo presentan un largo e intenso período de estrés que la planta perenne no
puede evadir (invierno muy frío y largo), mientras que el segundo parece adecuarse a cli-
mas menos contrastados en los que los períodos de estrés pueden ser evadidos (períodos de
sequía). El primer tipo fenológico bien podría responder a las presiones selectivas genera-
das por los episodios fríos cuaternarios. Sin embargo, conocemos especies, como Arctos-
taphylos uva-ursi, que presentan el patrón fenológico secuenciado y que son capaces de
vivir en climas muy fríos. La gayuba puede vivir en un amplio rango ecológico, que en el
Norte de la Península Ibérica se manifiesta desde cerca del centro de la Depresión Media
del Ebro a 300 m de altitud (clima semiárido) hasta 2.500 m en el Pirineo. Esta especie pre-
senta características de tolerancia al estrés que seguramente le permiten realizar el desarro-
llo de las yemas florales y la floración en períodos muy fríos. En el caso de las especies de
crecimiento más rápido no podemos esperar que se produzcan desajustes fenológicos seme-
jantes al citado, ya que carecen de las características de tolerancia al estrés necesarias para
soportarlos (Grime 2001). Estas especies durante los cambios de clima del Cuaternario han
debido confiar más en su capacidad de migración que en la de soportar el estrés térmico.
Ello queda bien patente en las importantes migraciones que experimentaron muchas espe-
cies arbóreas tras el último episodio glacial del Cuaternario (Huntley y Birks 1983). Para
desarrollar experimentalmente esta interesante línea de investigación de gran importancia
práctica, sólo se requiere aplicar al estudio fenológico los métodos de análisis funcional y
fisiológico disponibles actualmente.
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