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La sabina albar (Juniperus thurifera L., Cupressaceae) es una especie dioica de distribucion mediterranea occidental, tipica de zonas con clima me-
diterraneo continental, cuyas principales poblaciones existen en Espafa y Marruecos. En los ultimos anos, diferentes enfoques dendroecolégicos
han permitido conocer mejor el funcionamiento de esta especie, asi como la dinamica de sus bosques. En esta revision se recopilan los conocimientos
actualmente disponibles sobre la sabina albar en relacion a aspectos tales como xilogénesis, dinamica del almacenamiento de carbohidratos, efi-
ciencia de uso del agua, efectos del clima sobre la anatomia del xilema y el crecimiento radial, variabilidad geografica de la respuesta al clima,
efectos del manejo sobre el crecimiento y la regeneracion, y dinamica poblacional presente y futura de sus bosques ibéricos. Ademas, se aborda
también la divergencia entre sexos en funciones tan relevantes como la economia de carbohidratos, los patrones de crecimiento radial y la respuesta
a la sequia estival, principal factor climatico limitante para su crecimiento. Esta revision sintetiza los conocimientos disponibles sobre la especie a
multiples escalas espacio-temporales, por lo que es especialmente Util para cientificos y gestores interesados en la investigacion, el manejo y la
conservacion de los sabinares albares ibéricos.
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Olano, J.M., Rozas, V. 2015. From cambium to woodland: analyzing Juniperus thurifera L. response to environmental constraints at multiple
scales. Ecosistemas 24(2): 60-68. Doi.: 10.7818/EC0S.2015.24-2.09.

Juniperus thurifera L. (Cupressaceae) is a dioecious tree inhabiting the Western Mediterranean Basin in areas under Mediterranean continental cli-
mate. Spain (95.1%) and Morocco (4.8%) host the largest populations. Diverse dendroecological research developed during the last years has im-
proved our knowledge about this species functioning and its forest dynamics. This review approaches the advances produced on several topics
including xylogenesis, climate forcing of secondary growth and xylem anatomy, regional variability on climate control, water-use efficiency, non-struc-
tural carbohydrates dynamics and present and future dynamics of its Iberian forests. A special point is paid on sex-related differences between male
and female junipers, including non-structural carbohydrate accumulation patterns, secondary growth and response to summer drought, the main cli-
matic factor limiting growth. This review aims to synthesize the available knowledge about this species at multiple spatio-temporal scales, being par-
ticularly useful for researchers and managers interested in the investigation, management and conservation of Iberian Juniperus thurifera woodlands.
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Sabinares albares ibéricos

Los bosques dominados por la sabina albar (Juniperus thuri-
fera L., Cupressaceae) son uno de los ecosistemas forestales mas
singulares de la Peninsula Ibérica. La sabina albar es una especie
nativa de la cuenca mediterranea occidental, dioica y longeva, que
puede alcanzar los 400 afios de edad, aunque en general no su-
pera los 200 afios (Gauquelin et al. 2002). Sus principales pobla-
ciones se localizan en Espafia y Marruecos, con el 95.1% vy el
4.8% de su superficie total mundial, respectivamente, existiendo
algunas poblaciones relictas en Francia, Italia y Argelia (Costa et
al. 1997). Las grandes extensiones ocupadas por esta especie en
Espafia y norte de Africa recrean los paisajes de estepas y bos-
ques abiertos que predominaron en Europa durante el Pleistoceno,
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bajo un clima acentuadamente continental (Carrion et al. 2001).
Esta especie esta emparentada filogenéticamente con otras sabi-
nas nativas de Asia, Oriente Medio y norte de Africa, como J. chi-
nensis L., J. gaussenii W. C. Cheng, J. procumbens (Siebold ex
Endl.) Miquel y J. polycarpos K. Koc (Mao et al. 2010). Pero la es-
pecie con la que J. thurifera presenta una mayor afinidad, tanto fi-
logenética como ecoldgica, es J. excelsa M. Bieb., que se
distribuye por el noreste de Grecia, sur de Bulgaria, Turquia, Siria,
Libano y la cordillera del Caucaso. Algunos estudios filogenéticos
realizados utilizando analisis moleculares sugieren que J. thurifera
habria migrado hacia el oeste desde el Mediterraneo oriental a tra-
vés de Europa central, alcanzando su 6ptimo en la Peninsula Ibé-
rica y el norte de Africa durante el Holoceno (Jiménez et al. 2003;
Terrab et al. 2008).
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Los sabinares ibéricos han sido histéricamente un ecosistema
de gran interés para la investigacion naturalista (Costa et al. 1985;
Morla et al. 1986; Ribes et al. 1997), pero no cabe duda que el
mayor avance en el conocimiento sobre su funcionalidad y dina-
mica se ha realizado durante los ultimos diez afios. De hecho,
desde el primer trabajo monografico que la revista Ecosistemas de-
dicé a J. thurifera (Montesinos 2007), el conocimiento sobre esta
especie se ha incrementado notablemente en buena parte gracias
a las técnicas dendrocronolégicas, si bien las lineas de trabajo re-
lacionadas con los aspectos reproductivos (Montesinos et al. 2006,
2007, 2012b; Mezquida y Olano 2013; Mezquida et al. 2015), asi
como con sus mecanismos de dispersion y colonizacion (Escribano-
Avila et al. 2012, 2013, 2014; Gimeno et al 2014; Pias et al. 2014;
Santos y Telleria 1994, 1999) también han sido especialmente fruc-
tiferas. El objetivo central de este trabajo es realizar una revision de
la bibliografia existente en la cual el uso de la dendrocronologia ha
sido clave para desentrafar la funcionalidad de la sabina albar y la
dinamica de sus ecosistemas.

Un bosque humanizado

La mayor parte de los sabinares son bosques poco densos,
donde la sabina albar es a menudo la Unica especie arborea (Fig.
1a), o bien coexiste con una baja densidad de individuos de otras
especies mediterraneas, especialmente de los géneros Quercus sp.
(Q.ilex L., Q. faginea Lam., Q. pyrenaica Willd.) y Pinus sp. (P. nigra
Arnold, P. sylvestris L., P. pinaster Ait., P halepensis Mill.). De hecho,
tradicionalmente se creia que esta estructura predominantemente
monoespecifica y adehesada de los sabinares era el resultado de
las extremas condiciones ambientales en que generalmente habita
la sabina: parameras bajo un clima continental frio, con acentuada
sequia estival y sobre suelos someros, que limitaban el estableci-
miento y crecimiento de otras especies arbéreas mas competitivas
y potencialmente dominantes (Costa et al. 1997). Sin embargo, tra-
bajos mas recientes sugieren que esta especie tiene una gran tole-
rancia al ramoneo por ungulados y que esta estructura de bosque
abierto y monoespecifico, es el resultado de unos usos tradicionales
basados sobre todo en la ganaderia extensiva, combinada con la
corta de ramon para el ganado y la tala selectiva de ejemplares
(Olano et al. 2008; Rozas et al. 2008; DeSoto et al. 2010).

Los sabinares albares fueron el sostén de una rica cabafa
ovina y caprina hasta finales del siglo XX (DeSoto et al. 2010). La
presencia de las sabinas era critica en la alimentacion del ganado,
pues su follaje perenne suponia un seguro alimenticio para las épo-
cas de escasez. El ganado se alimentaba especialmente de espe-
cies herbaceas y arbustivas, pero también de sabinas jévenes
accesibles a su diente (Fig. 1b), asi como de las ramas bajas de
los arboles maduros, los cuales se manejaban con podas selectivas
de la parte central del arbol para obtener ramon (Fig. 1c), que se
suministraba al ganado en épocas de escasez de forraje herbaceo
(Villar y Ferrandez 2000). De hecho, este tipo de manejo aun per-
siste en el Atlas marroqui, en el limite sur de distribucion de la es-
pecie (Genin et al. 2013), con pautas de manejo muy complejas,
que incluso predeterminan la fisionomia de los arboles individuales
en funcion de cual vaya a ser su utilizacion final (ramon, lefa, vigas,
destilacion para obtencion de alquitran, etc.).

La fuerte carga ganadera mantiene a los juveniles de sabina
suprimidos, en forma de arbustos densos y moldeados por el diente
del ganado (Fig. 1d), con crecimientos muy reducidos. Sin em-
bargo, la resiliencia de los individuos a una elevada intensidad de
ramoneo mantenida en el tiempo les permite sobrevivir hasta que
el tronco central alcanza una altura que supera la méaxima altura
posible de ramoneo por los ungulados (Fig. 1e), pudiendo asi libe-
rarse de la herbivoria y comenzar a crecer con mayor vigor, tanto
en diametro como en altura, y formar una copa bien desarrollada.
Los cambios en la intensidad de manejo de los sabinares han pro-
vocado histéricamente la aparicién de liberaciones sincronicas del
crecimiento en diversos individuos. Por ejemplo, en un estudio den-
droecologico extensivo realizado en el sabinar de la Sierra de Ca-
brejas, Soria, se seleccionaron 107 individuos mediante un disefio
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Figura 1. (A) Aspecto invernal de sabinar en la sierra de Cabrejas, Soria.
(B) Rebafio de ovejas y cabras pastando en sabinar. (C) Sabina con copa
podada para la obtencién de ramoén. (D) Sabinas juveniles ramoneadas por
el ganado en las fases de supresién (segundo plano) y liberacion (primer
plano) del crecimiento. (E) Sabinas liberadas del ramoneo con copa bien
desarrollada, con el tipico “faldon” basal de ramas muertas correspondiente
a su fase de supresién por ramoneo.

Figure 1. (A) Juniper forest in Cabrejas Range, Soria, during winter. (B)
Sheep and goat flock grazing in a juniper woodland. (C) Juniper with its in-
termediate canopy cut for fodder. (D) Browsed juvenile junipers in growth
suppression (background) and release (foreground) phases. (E) Junipers re-
leased from past browsing with a well developed canopy, and the character-
istic basal tail of dying branches reflecting the browsing suppression period.

asado en una malla regular de 350 x 350 m sobre unas 3300 ha de
superficie (Olano et al. 2008; Rozas et al. 2008). De los troncos de
estos individuos se obtuvieron secciones completas a intervalos de
50 cm de altura, con lo que pudieron estudiarse los patrones de
crecimiento, tanto en altura como en diametro a partir del analisis
dendrocronolégico de las secciones. Se observé que los arboles
con edades inferiores a 100 afios mostraban patrones uniformes
de crecimiento en altura y diametro, sin liberaciones o reducciones
bruscas del crecimiento (Fig. 2a). Sin embargo, los arboles con
edades superiores a 100 afios mostraban por lo general al menos
una gran liberacion del crecimiento tanto en altura como en diame-
tro, y la liberacion en altura se producia unos afios antes que la li-
beracién en didmetro (Fig. 2a). Esta evidencia fue interpretada
como resultado del cese del ramoneo sobre cada arbol estudiado
y por tanto el fin de la fase de supresion, lo cual permitié que esos
individuos desarrollasen su copa activando su crecimiento en altura
y unos afos mas tarde, una vez que disponian de excedente de
recursos, pudieron invertir en su crecimiento en diametro (Olano et
al. 2008). Ademas, muchos de los arboles con edades superiores
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Figura 2. (A) Ejemplos de patrones de crecimiento en altura y diametro del tronco en tres sabinas de diferente edad, Monte el Enebral en Cabrejas del
Pinar, Soria. Se muestran las liberaciones del crecimiento en altura y diametro en los dos individuos de mayor edad. (B) Cronologias medias de indices
de crecimiento, con las liberaciones y reducciones sincrénicas, en sabinas con una edad superior a 150 afios agrupadas en tres clases de edad, sabinar
de Cabrejas del Pinar, Soria. Las anchuras de los anillos de crecimiento han sido estandarizadas dividiéndolas por su media individual, por lo que las cro-

nologias conservan los cambios bruscos en el crecimiento.

Figure 2. (A) Stem height and diameter growth pattern of three junipers of different age, Monte el Enebral in Cabrejas del Pinar, Soria. Height and diameter
growth releases are shown in the two oldest individuals. (B) Growth indices mean chronologies with synchronic releases and suppressions in junipers
older than 150 years, grouped in three age classes, woodland in Cabrejas del Pinar, Soria. Ring width chronologies have been standardized by dividing
by each tree individual mean, thus preserving information on sharp growth changes.

a 150 afios mostraban reducciones y liberaciones sincronicas del
crecimiento radial (Fig. 2b), lo que seria atribuible a factores de
gran escala que afectaron al sabinar en su conjunto. Las liberacio-
nes fueron interpretadas como reducciones en la densidad de her-
bivoros domésticos, como por ejemplo las observadas hacia los
afios 1900 y 1920, mientras que las reducciones del crecimiento
se corresponderian con episodios de podas masivas para la obten-
cion de ramon en épocas de escasez de alimento suplementario
para el ganado, como las observadas en 1937 y 1959 (Rozas et al.
2008). La primera de estas podas masivas se corresponde con el
inicio de la guerra civil espanola en 1936, mientras que la segunda
se corresponde con la adquisicion de terrenos privados por parte
del Ayuntaminento de Cabrejas del Pinar a finales de la década de
1950, con lo que el sabinar en su conjunto paso a tener un uso
comun para todos los vecinos del municipio.

El drastico descenso de la actividad ganadera durante la se-
gunda mitad del siglo XX, junto con la cria estabulada del ganado
y la suplementacion de su alimentacion con piensos comerciales
cambidé este panorama, reduciendo progresivamente la presion
sobre los sabinares albares. Por ejemplo, al relajarse la intensidad
de la herbivoria por ungulados domésticos en el sabinar de Cabre-
jas del Pinar, Soria, se produjo un aumento de la densidad de pies
de sabina albar (DeSoto et al. 2010). A medida que los niveles de
ramoneo eran menores, y particularmente tras el hundimiento de
la cabafa caprina durante la década de 1970, empezaron a ha-
cerse mas frecuentes otras especies arboreas, sobre todo encinas

(Q. ilex) y pinos (P. pinaster y P. sylvestris). Hasta ese momento,
quercineas y pinos existian sélo a muy bajas densidades en los sa-
binares, ya que los juveniles de estas especies son considerable-
mente mas palatables para el ganado que las sabinas. En este
proceso, a menudo la sabina albar ha actuado como planta nodriza,
protegiendo del diente del ganado a los juveniles de otras especies
arboéreas potencialmente dominantes (DeSoto et al. 2010; Gimeno
et al. 2014; Granda et al. 2014a). El desarrollo y la intensidad de
este proceso dinamico de colonizacién de los sabinares por parte
de especies de los géneros Quercus sp. y Pinus sp. se ven refleja-
dos en los registros del Inventario Forestal Nacional (IFN), realizado
por el Ministerio de Agricultura, Alimentacién y Medio Ambiente, Go-
bierno de Esparia. El IFN consiste en un inventario sistematico de
informacion relativa a las masas forestales espafolas en parcelas
permanentes distribuidas geograficamente en base a una red de
1x1 km sobre el territorio espafol. La comunidad auténoma de
Castilla y Leon incluye 214 000 ha de sabinares de J. thurifera,
equivalentes al 34.2 % de la superficie total mundial de este tipo de
habitat. En la década transcurrida entre 1992 y 2002, en los sabi-
nares de Castilla y Ledn se registréo un aumento del 1.31% anual
en la densidad de los pies de sabina, ademas de un aumento del
2.21% anual en la densidad de otras especies arboreas (Olano et
al. 2012b). Este aumento en la densidad de arboles y la diversidad
de especies estuvo acompafiado de un descenso en la superficie
de masas puras de sabina, que paso a ser del 63 % de los sabina-
res en 1992 a tan sdlo el 49% en 2002.
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Se trata de un cambio muy brusco en la fisionomia y composi-
cion de los sabinares, que estan pasando de ser bosques abiertos,
generalmente monoespecificos y de aspecto adehesado, hacia
masas mas cerradas con una densidad creciente, tanto de sabinas
como de otras especies de arboles dominantes. Este cambio de
manejo también ha tenido impacto en sabinares abiertos donde ha
aumentado el matorral que compite por agua y nutrientes con la
sabina albar (Montesinos y Fabados 2015). Paralelamente, la efi-
ciente capacidad de dispersion de la sabina albar en terrenos abier-
tos, facilitada por un complejo conjunto de dispersores que incluye
tanto avifauna frugivora como mesocarnivoros (Santos y Telleria
1994; Santos et al. 1999; Escribano-Avila et al. 2013, 2014), esta
permitiendo también una expansién de la sabina albar, tanto en
otras formaciones forestales (Olano et al. 2012b), como en pasti-
zales (Gimeno et al. 2012b) y cultivos abandonados (Vizcaino-Pa-
lomar et al. 2014). Este cambio en la estructura y composicion de
los sabinares, junto con la colonizacién de antiguos espacios agri-
colas asociada a un cambio histérico en las practicas de manejo
del territorio, es generalizable a toda el area de distribucién de la
especie en el continente europeo. Sin embargo, esta situacion con-
trasta con el estado de los sabinares en el norte de Africa, los cua-
les se encuentran en fuerte declive debido a la intensa vy
permanente actividad antrépica basada en la explotacion intensiva
de los recursos naturales (Gauquelin et al. 1999).

Si las dinamicas actuales se mantienen, aun sin incluir la incer-
tidumbre del potencial impacto a medio y largo plazo de los cam-
bios climaticos, la fisionomia y composicién de los sabinares
albares europeos a final de este siglo sera muy diferente de la que
existia a finales del siglo pasado. Por ejemplo, se estima que en
tan solo 80 afios la extension de sabinares monoespecificos podria
reducirse al 25% de su extension actual, mientras que la superficie
de sabinares transformados en bosques mixtos de sabina con quer-
cineas y pinos podria aumentar hasta un 200% (Olano et al.
2012b). Los sabinares son uno de los muchos ejemplos que refle-
jan la dificultad de gestionar los ecosistemas humanizados en un
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contexto de cambio socio-econdémico, que implica un drastico cam-
bio de sistema de manejo, con unos usos tradicionales que se han
reducido a la minima expresion durante las ultimas décadas. En
este contexto, resulta dificil predecir hasta cuando se conservara
la fisionomia tradicional del sabinar monoespecifico y adehesado
derivado de unos usos que casi han desaparecido. Los Unicos en-
claves donde se podria preservar la estructura tipica del sabinar
serian aquellos espacios naturales donde se realice un manejo
prescrito mediante practicas que emulen los usos tradicionales.

Control del crecimiento secundario bajo clima
mediterraneo continental

Los estudios dendrocronoldgicos en la sabina albar se inicia-
ron tardiamente (Bertaudiére et al. 1999), pero durante los ultimos
afios se ha avanzado mucho en el conocimiento de la dependen-
cia de su crecimiento respecto a la variabilidad climatica, asi como
en la deteccion de diferentes estimadores climaticos registrados
en el xilema. Sin duda, el estudio de la fenologia, de la formacion
del xilema o xilogénesis, y de su variacion en funcion de las con-
diciones locales, ha sido critico para comprender mejor cuales son
las ventanas temporales en que los factores climaticos mas limi-
tantes modulan la actividad cambial y la xilogénesis en la sabina
(Camarero et al. 2010). La formacion del xilema incluye una serie
procesos metabdlicos y anatémicos a nivel celular que ocurren de
modo secuencial. En primer lugar, durante la formacién de células
xilematicas a partir del cambium, la velocidad de division celular
determina la tasa de formacién de nuevas traqueidas (Fig. 3a). A
continuacion, las recién formadas traqueidas se expanden hasta
alcanzar su tamafio definitivo. Seguidamente, las traqueidas for-
man sus paredes secundarias mediante la sintesis y deposicion
de celulosa y lignina (Fig. 3b). Tras la formacién de la pared se-
cundaria, la traqueida muere convirtiéndose en un elemento fun-
cional de sostén y conductor, a través del cual circula la savia
bruta gracias a su conexion con las traqueidas adyacentes.

Anchura de D
traqueida

Tamafio en micras

Pared

1 3 5 7 9 11 13 15 17 19 21 23 25 27 29 31 33

Posicionde la traqueida

Figura 3. (A) Corte microscépico del tltimo anillo (2004) de una sabina albar de Cabrejas del Pinar (Soria), en el que pueden observarse el floema, el
cambium y diferentes tipos de parénquima en una matriz de traqueidas. (B) Seccion transversal de una traqueida con los pardmetros anatomicos mas
frecuentemente utilizados. (C) Anillo de crecimiento de una sabina albar de Retuerta de Pina (Zaragoza) mostrando una fluctuacion de densidad o falso
anillo. (D) Variacion en el tamafio total de diferentes pardmetros anatémicos de las traqueidas a lo largo de un anillo de sabina albar de Cabrejas del
Pinar (Soria); la linea vertical gris indica la transicion entre madera temprana y tardia.

Figure 3. (A) Microscopic cross section of the last annual ring (2004) of a juniper (Cabrejas del Pinar, Soria, Spain). Several living tissues including phloem,
cambium and different parenchyma types can be seen in a matrix of tracheids. (B) Tracheid cross-section with the more commonly used anatomical pa-
rameters. (C) Annual ring of a Juniperus thurifera in Retuerta de Pina (Zaragoza, Spain) showing an intra-annual density fluctuation or false ring. (D) Vari-
ability of tracheids anatomical parameters along one Juniperus thurifera annual ring in Cabrejas del Pinar (Soria, Spain); vertical grey line indicates
earlywood-latewood transition.
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En la sabina albar, la anchura final del anillo depende funda-
mentalmente del nUmero de traqueidas, mientras que el tamario de
éstas es relativamente homogéneo, por lo que tiene poca impor-
tancia sobre la anchura final del anillo (Olano et al. 2012a). Por lo
tanto, las relaciones del crecimiento con el clima seran indicadoras
sobre todo de aquellos factores climaticos que activen o inhiban la
actividad cambial.

La xilogénesis de la sabina albar es tremendamente plastica,
propiedad que le permite habitar en un rango climatico muy amplio,
desde los 325 mm de precipitacion anual del Valle del Ebro, hasta
los 740 mm de sus poblaciones mas occidentales en la vertiente
sur de la Cordillera Cantabrica. El inicio de la divisidon cambial ocu-
rre cuando la temperatura del aire supera un umbral minimo en el
momento de su activacion (Rossi et al. 2008), lo que determina un
inicio mas temprano de la xilogénesis en los ambientes mas cali-
dos. De hecho, la actividad cambial puede iniciarse un mes antes
en el Valle del Ebro que en la Meseta (Camarero et al. 2010). Una
vez comenzado, el crecimiento radial esta controlado principal-
mente por la disponibilidad de agua. Las condiciones mas humedas
favorecen una divisién cambial mas intensa, una mayor expansion
celular e incluso un mayor desarrollo de la pared secundaria (Ca-
marero et al. 2010; Olano et al. 2012a, 2014), si bien la tendencia
general es a la reduccion del tamafio de las traqueidas a lo largo
del anillo de crecimiento (DeSoto et al. 2011). A medida que se in-
tensifica la sequia estival y se reduce la disponibilidad hidrica, se
ralentiza la actividad cambial y la formacion de xilema y eventual-
mente puede detenerse el crecimiento radial (Fig. 4). Esta deten-
cion estival del crecimiento es un fendmeno observado en todas
las poblaciones de sabina albar, pero que varia en su duracién
desde un mes (agosto) en los ambientes mas humedos de su area
de distribucién en el centro de la peninsula ibérica, hasta tres
meses 0 mas (julio-septiembre) en los ambientes semiaridos del
Valle del Ebro (Camarero et al. 2010).

Normalmente, este periodo de pausa en la tasa de crecimiento
radial se interrumpe con las primeras lluvias del otofio, al final del
periodo seco estival, para producir un nuevo pulso de actividad
cambial, con la formacién de las traqueidas de la madera tardia.
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Estas se distinguen de las traqueidas de la madera temprana por
su menor lumen y, por lo tanto, su menor diametro y mayor con-
tribucién relativa de la pared secundaria. Estas caracteristicas
confieren un color mas oscuro a la madera tardia que a la madera
temprana en seccion transversal. A diferencia de otras coniferas
ibéricas, particularmente las pinaceas, la madera tardia de la sa-
bina albar tiene un escaso desarrollo y constituye una proporcion
muy reducida del anillo de crecimiento, generalmente inferior al
5% de la anchura total (Fig. 3c), por lo que su variacion apenas
influye en la anchura final del anillo (Olano et al. 2012a). Este pa-
tron de xilogénesis da lugar a anillos bien diferenciados, aunque
con frecuencia se observan fluctuaciones de densidad de la ma-
dera dentro de un mismo anillo que generalmente se correspon-
den con variaciones a corto plazo de la disponibilidad de agua
durante el verano. Las precipitaciones que tienen lugar ocasional-
mente durante el periodo de sequia estival reactivan la actividad
cambial y dan lugar a la formacién de traqueidas que suelen tener
mayor tamafo que las tipicas del lefio tardio (Fig. 3a, ¢, d), dando
el aspecto de un falso anillo. Este fendmeno es muy raro en am-
bientes relativamente hiumedos, como por ejemplo en Soria con
paradas estivales breves, donde la reactivacién durante el parén
estival ocurre en poco mas del 5% de los anillos. Sin embargo, en
ambientes semiaridos estas fluctuaciones de la densidad de la
madera suelen ser muy frecuentes, rondando entre el 15y el 20%
de los anillos en el Valle del Ebro, e incluso puede llegar a obser-
varse mas de una fluctuacion en un mismo anillo (Olano et al.
2015).

Gran parte de la variabilidad geografica en la dependencia del
crecimiento respecto al clima puede explicarse por la existencia
de una notable plasticidad local en la fenologia de la xilogénesis.
Los cambios interanuales en la sefial térmica de inicio de la pri-
mavera, o en la de disponibilidad hidrica de final de la primavera,
son generalmente dependientes de las caracteristicas locales de
la estacion. Las temperaturas mas elevadas en primavera permi-
ten inicios mas tempranos de la xilogénesis y un periodo de cre-
cimiento mas dilatado (Rossi et al. 2014), mientras que las
primaveras mas lluviosas favorecen mayores tasas de crecimiento
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Figura 4. Esquema funcional del efecto del clima sobre la actividad cambial (barras horizontales) y la tasa de crecimiento radial de la sabina albar en los

ambientes mesomediterraneo semiarido y supramediterraneo subhimedo.

Figure 4. Functional scheme of the effect of climate on cambial activity (horizontal bars) and radial growth rates of Juniperus thurifera in mesomediterranean

semiarid and supramediterranean subhumid environments.
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y la persistencia del periodo de actividad cambial por mas tiempo.
El impacto de la temperatura sobre el balance hidrico es mas im-
portante en las zonas mas secas y calidas, lo que se manifiesta
como un predominio de la sefal de la precipitacion sobre el creci-
miento de la sabina en las zonas mas frias y continentales (Fig. 4).
Sin embargo, otros parametros que incluyen el efecto de la tempe-
ratura, como son la humedad relativa o el balance hidrico, deter-
minan en mayor medida el crecimiento radial de la sabina en las
zonas mas calidas y menos continentales (DeSoto et al. 2014;
Olano et al. 2015).

Interpretar las sefales climaticas invernales contenidas en los
anillos de crecimiento, cuando la actividad xilogenética esta dete-
nida, es mas complejo. En los ambientes mas secos, donde ade-
mas la sabina suele ocupar suelos mas profundos y con mayor
capacidad de retencion hidrica, las lluvias de invierno contribuyen
a la recarga hidrica del suelo, proporcionando un importante re-
curso que favorecera el crecimiento del afio siguiente (Fig. 4). Este
efecto beneficioso para el crecimiento se ve reflejado en la res-
puesta a la disponibilidad hidrica por periodos de hasta nueve
meses en las estaciones mas secas del sabinar (Pasho et al. 2011;
DeSoto et al. 2014). Sin embargo, en los ambientes mas lluviosos,
las abundantes precipitaciones invernales tienen un efecto negativo
sobre el crecimiento de la sabina albar (DeSoto et al. 2012; Rozas
y Olano 2013; Esper et al. 2015). Este efecto se deberia a que la
menor luminosidad y las bajas temperaturas diurnas asociadas a
los frentes de lluvia invernales, provocarian una reduccioén de la ac-
tividad fotosintética durante el invierno (Gimeno et al. 2012a; Este-
ban et al. 2014). Esta especie, al igual que otras coniferas
perennifolias, mantiene una cierta tasa fotosintética durante todo
el invierno, lo que bajo condiciones favorables de temperatura y lu-
minosidad permitiria un incremento de los niveles de carbohidratos
acumulados durante el invierno. Esta hipotesis esta apoyada por
la evidencia de que la sabina albar acumula carbohidratos en el xi-
lema durante el invierno, cuyas concentraciones al final de la esta-
cion podrian determinar en gran medida las tasas de crecimiento
durante el siguiente periodo activo (L. DeSoto, datos sin publicar).
La relacion observada entre niveles de carbohidratos acumulados
en el xilema de la sabina albar y su crecimiento al afio siguiente
sugeriria que, ademas del control climatico de la xilogénesis, exis-
tiria un relevante componente ligado a la disponibilidad de recursos
en momentos criticos, como es el final del invierno. Este control
mixto clima-recursos del crecimiento radial permitiria explicar la va-
riacion interanual e interindividual del crecimiento de un modo mas
satisfactorio.

Mas alla de la anchura de los anillos

La anchura de los anillos de crecimiento de los arboles es el
principal proxy o registro de las condiciones pasadas utilizado en
dendrocronologia. Esto se debe al hecho de que la inversién de re-
cursos en el crecimiento tiene una prioridad secundaria frente a
otras funciones vitales de las plantas mas directamente relaciona-
das con la supervivencia y la reproduccion. Por ello, el crecimiento
secundario es un buen estimador del vigor y la salud de un arbol.
La longevidad de las sabinas albares, la durabilidad de su madera
y su uso tradicional para la fabricacion de elementos constructivos
en edificaciones, especialmente vigas o pilares, hacen que esta es-
pecie tenga un potencial prometedor para la reconstruccion de las
condiciones climaticas pasadas a partir de material vivo y estructu-
ral (Esper et al. 2015). Ademas de las anchuras de sus anillos de
crecimiento, la madera de la sabina albar utilizada como proxy para
reconstruir el clima puede alcanzar aun mas valor debido a la po-
sible utilizacién de otros parametros adicionales relacionados con
la anatomia (Fig. 3) o la composicion isotépica de la celulosa, los
cuales pueden servir como potenciales registros climaticos (Granda
et al. 2014b; Olano et al. 2014).

Las caracteristicas anatomicas del xilema pueden servir como
registros de las condiciones ambientales durante su formacién
(Fonti et al. 2010). Puesto que la formacion de los elementos ce-
lulares de la madera ocurre de modo secuencial a lo largo de la
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estacion de crecimiento, el momento en que es capturada la sefial
ambiental va desplazandose a lo largo del anillo, y por lo tanto
también a lo largo de la estacion de crecimiento (DeSoto et al.
2011). Por este motivo, la anatomia del xilema puede aportar va-
liosa informacion sobre la variabilidad de las condiciones ambien-
tales, no solo a escala anual, sino también a escala intra-anual.
Por otra parte, las diferentes caracteristicas anatdmicas de la ma-
dera estan ligadas a determinadas fases de la xilogénesis. Asi,
en las coniferas, la fase de expansioén celular determina el tamafo
final de las traqueidas, mientras que en la fase subsiguiente de
deposicién de celulosa y lignina se determina la anchura de la
pared secundaria (Fig. 3b), ahadiendo otra capa temporal de in-
formacion adicional. Esta secuencia en la formacién del xilema
posibilita que la informacion ambiental registrada en las caracte-
risticas anatomicas sea potencialmente muy relevante. Sin em-
bargo, la dificultad de extraer dicha informacion estriba en la
imposibilidad de asignar una fecha exacta a la formacién de cada
uno de los elementos celulares; los ritmos de formacion de tra-
queidas no son homogéneos a lo largo de toda la estacion de cre-
cimiento, y ademas las fechas de inicio y final de la xilogénesis
difieren entre afios y no existe una uniformidad en las tasas de
formacion y diferenciacion celular entre diferentes afios. Una so-
lucién de compromiso para intentar paliar estas incertidumbres
puede ser dividir el anillo de crecimiento en un ndmero reducido
de porciones que permitan maximizar la supuesta homogeneidad
temporal en la formacién de cada porcién, a la vez que se intenta
discriminar entre las diferentes fases xilogenéticas dentro del pe-
riodo de formacion del anillo.

Los estudios realizados en ambientes subhumedos de la pro-
vincia de Soria indican que la precipitacién estival ejerce un im-
portante control sobre las caracteristicas anatémicas de las
traqueidas (Olano et al. 2012a; Olano et al. 2014). Asi, el tamafio
de las traqueidas del segundo y el tercer tercio de la madera tem-
prana es directamente proporcional a las precipitaciones de junio
y julio, respectivamente, en concordancia con el impacto funcional
que supone una mayor disponibilidad hidrica estival para la expan-
sién de las traqueidas. En el caso de la anchura de la pared, la in-
fluencia positiva de la precipitacion de junio aparece ya en el
primer tercio, con una sefial que se desplaza hacia julio en el ul-
timo tercio del anillo, lo que es coherente con la secuencia del pro-
ceso de formacion de las traqueidas y una mayor duracion de la
fase de engrosamiento de la pared celular favorecida por una
mayor disponibilidad hidrica. El hecho de que la precipitacion de
junio module muchos de los aspectos relacionados con el creci-
miento (anchura de los anillos, tasa de division celular) y anatomia
(anchura de las traqueidas, anchura de la pared) de la sabina albar
podria sugerir que todos ellos respondan a un mismo proceso, lo
que implicaria una redundancia en la informacién aportada por los
diferentes parametros. Sin embargo, una investigacion reciente
sugiere que la disponibilidad de agua durante el periodo de creci-
miento afecta de modo independiente al menos a cuatro procesos
determinantes para la formacion del xilema: la eficiencia fotosin-
tética, la tasa de division cambial, la expansién celular y la madu-
racion de la pared celular (Olano et al. 2014). Esta evidencia
supone que seria posible el uso conjunto de diferentes parametros
para la reconstruccion paleoambiental de las precipitaciones. A
esto hay que afadir la relacion existente entre la abundancia de
parénquima en forma de radios xilematicos y el clima, asi como el
hecho de que dicha informacion es diferente de la aportada por
otros parametros, estando sobre todo relacionada con las condi-
ciones climaticas al final de la anterior estacion de crecimiento y
al inicio de la formacion de los lefios temprano y tardio (Olano et
al. 2013). El desarrollo de estos enfoques basados en la anatomia
cuantitativa ha estado limitado por el gran esfuerzo que suponia
el procesado de las muestras y la obtencion de informacion relativa
a los diferentes parametros anatémicos (Wimmer 2002), los cuales
son mas dificiles de cuantificar que las anchuras de los anillos de
crecimiento. Sin embargo, las mejoras en los procesos de analisis
de imagen automatizado estan permitiendo que la obtencién de
datos anatdmicos sea cada vez mas rapida y sencilla.
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La densidad de la madera es un parametro que integra de forma
sintética la secuencia de cambios en las diversas caracteristicas
anatémicas del xilema. Asi, cuando se forman traqueidas con ratios
lumen/pared mas elevados o existe localmente una mayor propor-
cion de parénquima en el xilema, la densidad de la madera dismi-
nuye. De los diferentes parametros relacionados con la variacion
anual de la densidad que pueden utilizarse, la densidad maxima es
uno de los mas utilizados, particularmente en ambientes alpinos o
boreales. En estos ambientes se ha demostrado la existencia de
una fuerte relacion positiva de la densidad maxima de la madera de
las coniferas con la temperatura estival, o que se explicaria por una
mayor duracion del proceso de engrosamiento y lignificacion de las
paredes celulares de las traqueidas en la madera tardia (Wimmer
2002). La aplicacion de la técnica de la densitometria a la sabina
albar ha demostrado que, en ambientes mediterraneos, la densidad
minima del lefio temprano es un parametro muy prometedor para
reconstruir las precipitaciones primaverales (Camarero et al. 2014).
En este caso, la relacion negativa entre densidad minima y precipi-
tacion en el periodo abril-junio se explicaria por el hecho de que una
mayor disponibilidad hidrica favorece la formacién de traqueidas con
mayor ratio lumen/pared, asi como con una mayor proporcion de
parénquima radial en el xilema. La densidad maxima en la madera
de sabina presenta una relacion inversa con la lluvia del invierno
anterior a la formacion del anillo. Este resultado sugiere un impacto
negativo de las lluvias de invierno sobre la deposicion y lignificacion
de las paredes celulares al final de la estacion de crecimiento, un
mecanismo de formacion del lefio tardio diferente al existente en
ambientes alpinos o boreales.

Importancia de las condiciones locales y el sexo en
la respuesta individual

El objetivo del enfoque dendrocronoldgico clasico es estudiar
la sefial climatica en el crecimiento radial compartida por los arboles
de una poblacién, lo que podemos denominar el enfoque poblacio-
nal. De hecho, los procedimientos estadisticos habituales de es-
tandarizacion y calculo de cronologias buscan optimizar la sefial
comun de la poblacién, minimizando la variacion individual que es
considerada como ruido. Sin embargo, si queremos comprender
cémo responden realmente los arboles al clima, debemos utilizar
un enfoque individual, que nos permite conocer su respuesta par-
ticular al clima, la cual puede ser variable entre los individuos de
una poblacion en funcién de sus caracteristicas intrinsecas y su
particular historia. Dicha variabilidad individual puede contener in-
formacion relevante en relacion a las condiciones locales en que
se desarrolla cada individuo. Por ejemplo, en un estudio realizado
sobre una muestra de 100 individuos de sabina albar, la respuesta
del crecimiento radial individual a factores climaticos como la pre-
cipitacion de septiembre previo o la temperatura minima de abril
fue mas intensa en los arboles con una menor competencia con los
arboles vecinos (Rozas y Olano 2013). Sin embargo, la respuesta
positiva a la precipitacion de junio, el factor mas importante a nivel
poblacional, fue independiente de las condiciones locales. En com-
paracién con el enfoque poblacional, el enfoque individual aporta
una estimacion mas realista del control del clima sobre el creci-
miento, y por lo tanto de la respuesta efectiva de los arboles al cam-
bio climatico.

El hecho de que la sabina albar sea una especie dioica ha per-
mitido abordar con detalle el impacto de la reproduccién sexual
en su crecimiento y respuesta climatica. Ambos sexos en las plan-
tas dioicas difieren en el esfuerzo reproductivo, asi como en el
momento en que se realiza dicho esfuerzo (Obeso 2002). El di-
morfismo funcional ligado al sexo en los patrones de almacena-
miento y utilizacion de recursos podria causar patrones
diferenciales de utilizacion de carbohidratos entre machos y hem-
bras, cuyo resultado se veria reflejado en distintos patrones de in-
version de recursos para otras funciones como el crecimiento. Sin
embargo, la existencia de presiones evolutivas divergentes puede
provocar que la variacion entre sexos vaya mas alla de los carac-
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teres sexuales, con potenciales cambios en aspectos funcionales,
como pueden ser la eficiencia de uso del agua, la actividad foto-
sintética o incluso los patrones de uso de los nutrientes, como de
hecho se ha demostrado en la sabina albar (Montesinos et al.
2012a). Las diferencias fisiolégicas entre sexos pueden estar vin-
culadas a la presencia de mecanismos compensatorios que des-
acoplen las tasas de crecimiento secundario del coste
reproductivo. La situaciéon puede ser incluso mas compleja, puesto
que el efecto de estas diferencias funcionales puede variar en fun-
cion de las condiciones ambientales (Hultine et al. 2008). En el
caso de la sabina albar, existen evidencias de que las tasas de
crecimiento varian en funcién del sexo, con menores crecimientos
para las hembras cuando alcanzan el estado reproductivo (Mon-
tesinos et al. 2006). Sin embargo, otros trabajos recientes sugie-
ren que dichas diferencias dependen del contexto ambiental, de
modo que los machos crecerian mas en las localidades mas
secas, mientras que las hembras crecerian mas que los machos
en ambientes con una menor limitacion hidrica (L. DeSoto, datos
sin publicar; Olano et al. 2015).

Respuestas semejantes a las observadas en la sabina se han
detectado en otras especies dioicas, lo que sugiere la existencia
de una estrategia compensatoria en las hembras, cuyo objetivo
es maximizar las tasas de adquisicion de carbono mediante una
mayor conductividad estomatica, si bien a costa de un uso menos
eficiente del agua (Retuerto et al. 2000; Hultine et al. 2008). Esta
estrategia de las hembras puede interpretarse como un arma de
doble filo, ya que seria beneficiosa para la sintesis de carbohidra-
tos en los ambientes mas humedos, pero aumentaria su sensibi-
lidad a la sequia bajo condiciones de mayor aridez (Hultine et al.
2013). De hecho, éste parece ser el mecanismo que utiliza la sa-
bina albar, en la cual las hembras poseen tasas de conductividad
estomatica superiores a los machos (Montesinos et al. 2012a), lo
que les permite una mayor capacidad de sintesis y acumulacion
de carbohidratos, asi como un mayor crecimiento radial en con-
diciones mésicas (L. DeSoto datos sin publicar). Pero este efecto
aparentemente beneficioso confiere una mayor sensibilidad a la
disponibilidad hidrica, como indica la respuesta mas intensa del
crecimiento radial de las hembras a las precipitaciones estivales
en condiciones mas xéricas (Rozas et al. 2009; Olano et al. 2015).
La estrategia oportunista de las hembras se extenderia a otros
aspectos del crecimiento secundario, como demuestra también la
mayor frecuencia de fluctuaciones de densidad en su madera con
respecto a la de los machos (Olano et al. 2015). Esta evidencia
sugiere la existencia de un dimorfismo sexual en la actividad cam-
bial, bien debido a una respuesta mas intensa de las hembras a
umbrales menores de precipitacién, o bien debido a tiempos de
respuesta a los estimulos mas dilatados en los machos que en
las hembras.

Las cuestiones abiertas por esta linea de investigacion son mul-
tiples. Desde el punto de vista funcional, seria interesante conocer
si las diferencias entre machos y hembras de sabina se manifiestan
también en caracteristicas anatomicas del xilema como el tamario
de las traqueidas o bien en las caracteristicas isotopicas de la ma-
dera. Por otra parte, el hecho de que las hembras sean mas sen-
sibles a la sequia que los machos, implica que en un clima
paulatinamente mas seco, las hembras tenderian a experimentar
mayores efectos negativos y podriamos esperar tasas de mortali-
dad diferenciadas e incluso desviaciones en el ratio de sexos.

Esta revision muestra parte del avance en el conocimiento del
dinamismo y la funcionalidad de la sabina albar que se ha produ-
cido en los ultimos afios. Esperamos que estas investigaciones
hayan podido conseguir lo mismo que la buena literatura: crear, a
partir de historias particulares, conocimiento que trascienda su am-
bito, generando modelos, herramientas y enfoques conceptuales
que se puedan aplicar a otros sistemas y especies. De entre los
muchos retos pendientes que aun quedan por conseguir en el co-
nocimiento de los sabinares, sin duda el mas importante es ser ca-
paces de trasladar esta informacion a la gestiéon y conservacion de
estos apasionantes sistemas forestales.
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