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A partir de unas observaciones realizadas por el eminente ingenie-
ro Enrique Mackay durante el periodo 1906-25 en los pinares de Pinus
nigra de la sierra de Cazorla, se presentan las posibles causas del
fenémeno de la veceria.
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INTRODUCCION

La veceria o comportamiento ve-
cero de los pinos, es decir, la irregu-
laridad interanual de su floracion y
fructificacion, resulta de interés para
la gestion forestal, por razones ob-
vias en el caso del pino pifionero vy,
de modo general, porque condicio-
na el objetivo de persistencia de los
pinares sujetos a aprovechamiento.
Sin embargo, no es una cuestion que
haya sido particularmente estudiada
en nuestro pais, salvo por la excep-
cion reciente del pino pifionero
(MUTKE et al., 2005).

Aunqgue se trata de un fenémeno
ampliamente aceptado (KELLY et al.,
2001 y bibliografia en su interior),
lo cierto es que distinguir objetiva-
mente entre especies veceras y ca-
dafiegas resulta dificil, pues la ma-
yor parte de las plantas policarpicas
lefiosas presentan largas oscilacio-
nes interanuales en la produccién
de fruto (HERRERA et al., 1998). En
cualquier caso, las oscilaciones de
algunas especies son aparentemente
mayores, y esto tiene consecuencias
sobre la aplicacién de los tratamien-
tos selvicolas de regeneracion.

Los manuales de botéanica forestal
parecen indicar que la veceria mues-
tra una componente altitudinal, pues
las especies cadafiegas o no veceras
(Pinus halepensis, P. pinaster y P. pi-
nea) habitan altitudes bajas, mientras
que las consideradas veceras ocupan
Zonas propiamente montafiosas. Tal
es el caso de Pinus uncinata, de P.
sylvestris y, sobre todo, de P. nigra: el
pino salgarefio de las sierras de Ca-
zorla y Segura, del que se dice tiene
una fructificacion muy irregular,
abundante cada 3-4 afios y escasa
los restantes (RUIZ DE LA TORRE,
2006).

Un aspecto principal de la vece-
ria es que se trata de un fenémeno
poblacional, causado por la flora-
cion vy fructificacion sincronizadas
de todos o la mayor parte de los in-
dividuos de una masa forestal. La
explicacién més simple para justifi-
car este sincronismo es que las con-
diciones favorables para la floracion
y fructificacién varian a la par que
el tamafio de las cosechas, de mo-
do que la mayoria de los arboles
coinciden en fructificar abundante-
mente esos afios de condiciones
mejores (hip6tesis de la disponibili-
dad de recursos). Sin embargo, esta

1% Trimestre 2009 - N.° 96

explicacién sencilla adolece de va-
rios inconvenientes y, aunque en
general hay una correlacion positi-
va entre la precipitacion y el éxito
de la fructificacion en los sufridos
ambientes mediterraneos, son mu-
chos los indicios que sugieren un
valor adaptativo de la veceria, es
decir, que se trataria de una carac-
teristica de la reproducciéon evolu-
cionada mediante seleccion natu-
ral.

Aunque la selvicultura aplicada a
Pinus nigra no se veria particular-
mente afectada por la prevalencia de
una u otra explicacion: disponibili-
dad de recursos o valor adaptativo,
conceptualmente interesa distinguir
entre ellas, porque no es lo mismo
decir que Pinus nigra tiene mucha
dificultad para fructificar regular-
mente en su estacion, que observar
la veceria como un fenébmeno natu-
ral seleccionado por la evolucion;
sobre todo ahora que, en el nuevo
paradigma de la gestién forestal sos-
tenible, tanto interesa el manteni-
miento de los procesos ecosistémi-
COs.

METODOS

Las observaciones de Enrique Mac-
kay Monteverde

Una limitacion metodolégica im-
portante es que la veceria debe com-
probarse sobre un namero de afios
suficientemente largo. Volviendo a la
obra de RUIZ DE LA TORRE (2006),
para observar con cierta verosimili-
tud el ciclo citado de 3-4 afios en las
fructificaciones abundantes de Pinus
nigra deberiamos tener datos de, al
menos, 9-12 afios. Este tipo de infor-
macion no es frecuente, pero para el
pino salgarefio existen, de los que
tenga conocimiento, dos series de
datos que juntas suman 36 afios,
jaunque empezaron a anotarse hace
mas de un siglo!

Fue gracias a la meticulosidad y
vocacion cientifica del eminente in-
geniero de montes Enrique Mackay
Monteverde, destinado en Cazorla a
partir de 1898, que dichos datos
quedaron registrados en dos docu-
mentos suyos: la Primera Revision
de la Ordenacion del Monte Nava-
hondona, con datos del periodo
1889-1916 (MACKAY, 1919), y una
comunicacion presentada al Congre-

so Internacional de Selvicultura cele-
brado en Roma en 1926, donde se
incluyen datos correspondientes al
periodo 1906-1925 (MACKAY,
1926).

Los datos de las dos series no son
completamente homogéneos, moti-
Vo por el que este trabajo se limita a
la informacién y a los datos conteni-
dos en la comunicaciéon de Roma.
En dicha comunicacién literalmente
se lee: «La fructificacién en los ulti-
mos veinte afios no ha sido anual, ni
tampoco regularmente periédica. Ha
habido solo tres afios abundantes:
1905-06, 1908-09 y 1921-22; y cin-
co de fructificacién mediana: 1909-
10, 1914-15, 1919-20, 1920-21 y
1922-23; de los doce afios restantes,
cuatro han ofrecido fruto muy esca-
so y los ocho restantes han sido
completamente nulos. El quinquenio
menos favorable fue el 1910-11 a
1914-15 con tres afios nulos segui-
dos, otro mediano y otro escaso».
Con esta informacion y con los da-
tos coincidentes de la Primera Revi-
sion de la Ordenacion de Navahon-
dona, se ha compuesto la Tabla 1. A
esta tabla se han afladido también
datos de precipitacién que, como se
comentard méas adelante, podrian in-
fluir en la fructificacién del pino sal-
garefio.

Aunque no se conocen los por-
menores de la metodologia emplea-
da, parece ser que Mackay contaba
pifias en los pinos salgarefios (en la
mencionada comunicacion también
se lee: «Los afios medianos y esca-
sos pueden serlo, bien por fructificar
solamente algunos rodales, o, siendo
general la fructificacién, por ofrecer
cada pie nada mas que la mitad a
una pequefia fraccion de la pifia que
corresponderia a una fructificacion
abundante»). Por tanto, y a los efec-
tos de este trabajo, sera necesario
asumir que existe una relacion di-
recta entre el nimero de pifias y el
namero de pifiones producidos por
un arbol. En definitiva, la verdadera
medida de la veceria no esta en el
namero de frutos producidos, sino
en la cantidad de semillas madura-
das.

RESULTADOS
Los datos de la Tabla 1 confirman

la ocurrencia irregular de fructifica-
ciones abundantes en los pinos sal-



garefios de la sierra de Cazorla.
Igualmente, Mackay comenta que
hay rodales resguardados o de me-
jor suelo donde los pinos producen
pifias mas frecuentemente. Vistos
los datos, esta observacidn sugiere
que los pinos salgarefios necesitan
cierto tiempo para acumular reser-
vas entre dos fructificaciones abun-
dantes, y que este intervalo tempo-
ral seria menor en los lugares de
mejores condiciones ambientales:
la hipétesis de la disponibilidad de
recursos.

DISCUSION
Veceria y disponibilidad de recursos

De las dos explicaciones de la
veceria citadas anteriormente, la
disponibilidad de recursos es preci-
samente la explicacion mas inme-
diata: el tamafio de las cosechas va-
ria porque también lo hacen los re-
cursos disponibles para las plantas.
A este respecto, se considera que la
condicion ambiental o recurso clave

kay en 1918

implicado deberia relacionarse con
el tiempo atmosférico (precipita-

. i 1 3 - 7
Foto 2.- Vista del monte Navahondona (sierra de Cazorla, Jaén), cuya ordenacion reviso Enrique Mac-

Tabla 1.- Tamafios de cosecha de Pinus nigra subsp. salzmanii y precipitaciones
en el monte Navahondona (sierra de Cazorla, Jaén)

Afo de Tamafio de Precipitacion en | Precipitacion en
diseminacion cosecha primavera (mm) | septiembre (mm)
1906 Abundante - -
1907 Nula - =
1908 Nula - =
1909 Abundante - -
1910 Mediana - -
1911 Nula - -
1912 Nula 402 77
1913 Nula 241 118
1914 Escasa 285 0
1915 Mediana 465 0
1916 Escasa 193 104
1917 Escasa o Nula ¢? - -
1918 Escasa o Nula ¢? - -
1919 Escasa o Nula ¢? - -
1920 Mediana 371 31
1921 Mediana 337 109
1922 Abundante 226 38
1923 Mediana 342 35
1924 Escasa o Nula ¢? 171 0
1925 Escasa o Nula ¢? 342 13

Las interrogaciones (;?) indican cosecha escasa o nula, sin ser posible concretarlo

cién, temperatura, radiaciones...)
para poder influir sobre la sincroni-
zacion de la fructificacién en éareas
extensas.

El propio Mackay dice que las
causas de las intermisiones de la
fructificacion son, al parecer, de or-
den meteorolégico, principalmente
por la falta de lluvias en primavera y
a fin de verano, o bien por la persis-
tencia de vientos secos en aquella
estacion. Sin embargo, estas varia-
bles meteorolégicas y las observa-
ciones sobre el tamafio de las cose-
chas no se correlacionaron de mane-
ra estadisticamente significativa
(Correlacién de rangos de Spearman,
n=8, p-valor> 0,10 en todos los ca-
S0S).

Aun asi, parece razonable que las
condiciones meteoroldgicas adver-
sas que impiden la reproduccion
(sequia) provoquen la sincroniza-
cién de las cosechas malas. Por
ejemplo, es sabido que la especie
cadafiega Pinus halepensis fructifica
irregularmente en las estaciones
maés aridas (RUIZ DE LA TORRE,
2006). Sin embargo, se ha comenta-
do que la parte complementaria, es-
to es, la correlacién positiva entre
las cosechas buenas y los afios me-
teorolégicamente favorables, resulta
menos clara, porque las especies
consideradas veceras apenas crecen
durante los afios de buena cosecha
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Yy, en un escenario donde la disponi-
bilidad de recursos fuese el Unico
factor actuante, cabria esperar que
los afios meteorolégicamente favo-
rables para la reproduccion lo fue-
ran también para el crecimiento
(KELLY y SORK, 2002).

La existencia de esa correlacion
negativa entre el crecimiento (por
ejemplo, medido como el incre-
mento del diametro normal) y la
ocurrencia de fructificaciones abun-
dantes indicaria que, llegado el mo-
mento, los arboles tendrian la capa-
cidad de asignar recursos al esfuer-
zo reproductivo en detrimento del
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Foto 3.- Pifia de pino salgarefio comida por un piquituerto

crecimiento, es decir, habria un in-
terés especial en fructificar muy
abundantemente. Légicamente, esto
va més alla de una mera relacién di-
recta entre las condiciones meteoro-
I6gicas favorables y el tamafio de la
cosecha y, por eso, se dice que la
disponibilidad de recursos es una
causa proxima de la veceria que,
simplemente, modula la causa ulti-
ma. La causa ultima seria el meca-
nismo controlado genéticamente, y
por tanto seleccionado por la evolu-
cion, que fuerza a las plantas vece-
ras a dedicar «un todo o nada a la
reproduccion».

Intentando comprobar si ese
cambio en la asignacion de los re-
cursos del crecimiento a la repro-
ducciodn esta presente en el pino sal-
garefio, se realiz6 una comparacion
entre los datos de la Tabla 1 y la
ocurrencia de afios con anillos de
crecimiento particularmente estre-
chos, determinados a partir de las
mediciones recogidas con motivo
de un estudio dendroclimatolégico
(TISCAR, 2006). Ciertamente, este
estudio dendroclimatoldgico se refe-
ria a una zona muy concreta de la
sierra de Cazorla, pero de la men-
cionada comparacidn no se des-



prendié ninguna coincidencia clara
entre las cosechas abundantes y los
afios de menor crecimiento radial.
Por tanto, a través de esta via no re-
sulté posible comprobar si los pinos
salgarefios son capaces de discrimi-
nar la asignacién de recursos en ca-
da estacion de crecimiento o, senci-
Ilamente, es que no lo hacen.

Alternativamente, se considera
que los intervalos temporales claros
entre cosechas abundantes constitu-
yen una evidencia fuerte de la pre-
sencia de cambios en la asignacién
de recursos. Este comportamiento
concreto si que se observa en los
datos recogidos por Mackay (Tabla
1), pues entre cosecha y cosecha
abundante siempre existieron varios
afios de cosechas escasas 0 nulas.
No obstante, también ocurre que en
dos ocasiones a las cosechas abun-
dantes siguen otras medianas, lo
que probablemente implicaria una
coincidencia de dos cosechas no
pequefias en los mismos pies (en Pi-
nus nigra pasan dos afios entre la
polinizacion y la diseminacion de
los pifiones).

También se considera que el
mencionado cambio estd probable-
mente presente cuando las cantida-
des de semillas producidas en los
diferentes afios varian mas que la
disponibilidad de recursos y, a este
respecto, se ha establecido un valor
umbral de 1,60 del coeficiente de
variacién (desviacién tipica / me-
dia) de los tamafios de las sucesivas
cosechas. Los datos en la escala or-
dinal de Mackay no permiten calcu-
lar un coeficiente de variacion, pe-
ro, con la limitacion procedimental
de contar con sélo cuatro afios de
observacion, los datos obtenidos
con motivo de la realizacién de un
trabajo sobre regeneracion natural
de Pinus nigra en la sierra de Cazor-
la (TISCAR, 2007) permiten calcular

1 El trabajo de Tiscar (2007) incluy6 datos
de los afios 2000 a 2002, pero para obte-
ner el coeficiente de variacion (CV) de
1,57 se han afiadido datos del afio 2003.
Como curiosidad, para el periodo 1961-
1990 los CV de las precipitaciones de pri-
mavera y de septiembre fueron de 0,74 y
0,98 respectivamente en la zona de la Na-
va de San Pedro. En este sitio, situado en el
corazon de la sierra de Cazorla, existe una
casa forestal con una placa dedicada a la
memoria de don Enriqgue Mackay Monte-
verde.
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uno de 1,57 muy proximo al valor
umbrall. Esto significaria que el
comportamiento vecero observado
en el pino salgarefio no podria ex-
plicarse solamente en relacion a la
variabilidad temporal de los recur-
sos disponibles.

Junto a la existencia de cambios
en la asignacion de recursos (repro-
duccién versus crecimiento), KELLY
(1994) indica, en un trabajo ya cla-
sico, que la verdadera veceria se
caracterizaria por una distribucion
bimodal de la producciéon de semi-
llas a lo largo de los afios, distingui-
ble de lo que seria una fluctuacion
aleatoria del tamafio de las cose-
chas alrededor de un valor medio.
Los datos ordinales de la Tabla 1 no
son del todo adecuados para esta-
blecer la bimodalidad de las cose-
chas de pifiones, aunque, en todo
caso, tampoco la sugieren.

En definitiva, lo analizado hasta
ahora no permite confirmar a partir
de los datos disponibles que el pino
salgarefio sea una especie propia-
mente vecera, en el sentido de que
disponga de un mecanismo intrinse-
co y probablemente genético desen-
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cadenante de la fructificacién irre-
gular que en él se observa, aunque
existen bastantes indicios de que se
producen cambios en la asignacion
de recursos y de que, por tanto, la
variabilidad de su fructificaciéon no
puede explicarse solamente en re-
lacién a la disponibilidad de recur-
s0s2,

El valor adaptativo de la veceria

Entonces, ;qué ventajas ofrece la
veceria a las especies que la mues-
tran y, de modo particular, al pino
salgarefio? En principio, la veceria
parece implicar una pérdida de
oportunidades para la reproduccion
y una probabilidad menor de dejar
descendientes, y, consecuentemen-
te, la seleccion natural deberia ha-
ber actuado en contra del compor-
tamiento vecero. Sin embargo, se
entiende que la seleccion natural si
habria favorecido la veceria, porque
los esfuerzos reproductivos grandes
y ocasionales resultan probable-
mente mas eficientes que los peque-
flos y regulares, es decir, existiria lo

que se denomina una economia de
escalas. Las dos hipotesis mas am-
pliamente documentadas en rela-
cion a la economia de escalas son:
la eficacia de la polinizacion ane-
mofila y el hartazgo de los depreda-
dores de semillas («predator satia-
tion» en inglés).

La hipotesis de la eficacia de la
polinizacidon anemdfila encaja bien
con la historia natural de Pinus
nigra, pues se trata de una especie
polinizada por el viento que, ade-
mas, invierte una importante canti-
dad de recursos en desarrollar sus
pifias independientemente de la
cantidad de pifiones viables que al-
berguen. En relacién a esta especie,
la hipétesis estableceria que la re-
produccién sincrénica de los pinos
de una misma masa forestal deberia
generar mas y mejores pifiones, de-

2 En cualquier caso, si que se necesitaria
de un temporizador, probablemente mete-
orolégico, para sincronizar la reproduc-
cién. Esta circunstancia es la principal ra-
z6n para no refutar completamente la hi-
potesis sobre la disponibilidad de recursos.
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bido a la presencia de una nube
densa de polen genéticamente diver-
S0 que incrementaria tanto la tasa de
6vulos fecundados, como la canti-
dad de pifiones con embriones via-
bles desarrollados. Uno de los traba-
jos clasicos en relacion a esta hipo-
tesis se debe a SMITH et al. (1990).

La forma habitual de comprobar
la eficacia de la polinizacién ane-
mofila consiste en determinar si el
porcentaje de fertilizacion es signifi-
cativamente mayor los afios de flo-
racion abundante (HOULE, 1999 y
bibliografia en su interior). Pues
bien, un analisis de los datos recogi-
dos con motivo del estudio sobre re-
generacién natural de pino salgare-
fio citado anteriormente (TISCAR,
2007) permitié establecer que la
proporcién de pifiones vanos fue
tres veces menor durante la abun-
dante cosecha diseminada a princi-
pios de 2000, en comparacién con
la cosecha pobre del afio siguiente
(12% vs. 38% de pifiones vanos.
Test U de Mann-Witney: W= 799; p-
valor < 0,000). Aln mas, la potencia
germinativa comprobada en armario
germinador fue un 4% menor el afio
de poca cosecha (94% vs. 98% de
pifiones germinados), pero estadisti-
camente significativa (Test U de
Mann-Witney: W= 254,5; p-valor <
0,01).

Los resultados anteriores indica-
rian que la cantidad y calidad de
los pifiones diseminados disminu-
yen durante los episodios reproduc-
tivos que se inician con una pro-
duccién de polen baja. Esta afirma-
cion implica la asuncién de que los
pifiones vanos contabilizados pro-
cedieron exclusivamente de em-
briones homocigéticos abortados (si
la nube de polen es poco densa, la
autopolinizacion resulta méas proba-
ble) y, en este sentido, viene a ser

bastante aventurada. De hecho, son
varias las causas de aborto de los
embriones: estrés fisiol6gico, mete-
orologia adversa y plagas, pero no
podemos olvidar que el meollo de
la veceria no es tanto justificar por
qué hay afios de mala cosecha, co-
mo explicar por qué se producen
intermitentemente cosechas muy
abundantes.

La hipétesis sobre el hartazgo de
los depredadores de semillas (IMS,
1990) aplicada al pino salgarefio
predeciria un porcentaje menor de
pifiones depredados durante los
afios de cosecha abundante, ya que
habria un desacoplamiento entre
los picos de produccién de semillas
y la densidad poblacional de las es-
pecies depredadoras: principalmen-
te piquituertos y otras aves, y rato-
nes de campo en la sierra de Cazor-
la. Nuevamente, se ha comprobado
que los depredadores pueden aca-
bar con la practica totalidad de los
pifiones producidos durante los
afios de mala cosecha en dicha sie-
rra (TISCAR, 2003 y 2007), corrobo-
rando las predicciones de la hipote-
sis. No obstante, diferentes circuns-
tancias que no vienen al caso
hacen que el hartazgo de los depre-
dadores de semillas deba verse més
como una ventaja complementaria
a la eficacia de la polinizacion ane-
moéfila, que como una fuerza selec-
tiva por si misma.

CONCLUSIONES

En definitiva, es un hecho consta-
tado que el pino salgarefio fructifica
irregularmente, y existen indicios
que apuntan al valor adaptativo de
esa pauta de fructificacion. La com-
probacion efectiva de este hecho ne-
cesitaria de observaciones cuantitati-

vas de varios afios en distintas pobla-
ciones separadas geograficamente e,
idealmente, complementadas con
datos de otras especies del mismo
area.

Incluso podria plantearse una
nueva hipotesis como linea de inves-
tigacién. Concretamente, ;podria
ocurrir que el régimen natural de
perturbaciones hubiera actuado co-
mo presion selectiva, influyendo de
forma diferente entre los distintos pi-
nos? Asi, mientras que Pinus hale-
pensis y pinaster se regeneran en
ambientes predecibles, de vegeta-
cién quemada tras los incendios fo-
restales, Pinus nigra se regenera ma-
yormente en un ambiente heterogé-
neo de microhabitats diversos, en
donde también existe una imprede-
cibilidad temporal motivada por la
ocurrencia caprichosa de las tor-
mentas estivales, esenciales para
asegurar el enraizamiento de las
plantulas. P

FE DE ERRATAS
En el gréfico 2, de la pag. 12, del n® 95
(4° Trimestre de 2008) del articulo:
«Nuevo elemento para el control de la
erosion en zonas afectadas por incendios,
donde dice: Mmax=q*L2/2
debe decir: Mmax=qg*L~2/8
Lo mismo en el cuadro «<EQUIVALENCIAS
DE NOTACION DE LOS GRAFICOS» de la
misma péagina.
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