
VARIA TION SAISONNIÈRE DE LA PRODUCTION 
DE LA LITIÈRE PAR PLUSIEURS ESPÈCES . 
LIGNEUSES MÉDITERRANÉENNES. 

INTRODUCTION m 
Une des ca ractéristiques les p lus  un iversel les des 

végéta ux pérennes est l 'a bscission saisonnière et la chute 
de leurs organes fol iaires. L'i ntérêt de ce phénomène, ainsi 
que ses répercussions sur  la physionomie et la vita l ité des 
écosystèmes forestiers, ont donné l ieu à une l igne de 
recherches écologiques dans laquel le  l 'étude de B ray et 
Gorh a m  ( 1 9641 représente une des bases principa les. De 
nombreux forestiers, motivés pa r le besoin de donner une 
approche écologique aux problèmes de productivité fo­
restière, col laborent déjà activement dans cette l igne de 
recherches, toujours très actue l le .  

L'étude de l 'apport de l it ière a u  sol présente deux 
aspects importa nts : la quantité tota le de cet apport et sa 
répa rtition au  cours des saisons .  La production annue l le  
dépend des caractéristiq ues pédocl imatiques d u  biotope 
et, par conséquent, e l le  varie considéra blement. Cepen­
da nt, la  phénologie de la chute des divers constituants de 
la l it ière est plus ou moins constante pour chaque espèce. 
Les facteurs qui  peuvent conditionner le modèle d'a bscis­
sion d e  chaque espèce sont nombreux et très discutés; ceci 
a donné l ieu à une longue polémique qui a commencé par 
le travai l  de Monk 1 1 9661 et qui s'est poursuivie u l térieu­
rement avec plusieurs auteurs dont Owen et Wiegert 
1 1 9761 , Otto et Ni lsson 1 1 98 1 1 , Wa nntorp 1 1 9831 . 

Cependa nt, indépendamment de l 'orig ine de la phéno­
logie de l 'a bscission de chaque espèce, son effet sur  les 
propriétés globales du  cycle des é léments biogènes est très 
importa nt. Le taux de décomposition de la litière varie 
considérablement au cours de l 'année sous les c l imats 
tempérés. Cette variation, à laquel le  s'ajoutent les f luc­
tuations de la qua ntité des restes frais a pportés au  sol à 
chaque moment de l 'année, fait varier à un rythme sai­
sonnier et d'une façon complexe !dirigée en dernier l ieu par 
la phénologie de l 'a bscissionl la disponibi l ité des éléments 
minéra u x  édaphiques pour la végétation.  Ainsi, la phénolo­
gie d e  l 'a bscission est un  des aspects c lassiques abordés 
dans l 'étude du  cycle des éléments minéraux. Les divers 
modèles phénologiques connus ont été présentés par 
Addicott et Lyon 1 1 9731 . Néan moins, les espèces l ig neuses 
méditerra néennes n'ont pas reçu assez d' intérêt, et donc 
beaucoup de modèles phénologiques observés parmi ces 
espèces n'ont pas été suffisa mment pris en considération 
dans les c lassifications ha bituel les .  D'autre pa rt, la région 
méditerra néenne présente une énorme va riété de types 
phénologiques, ce qui la rend particu l ièrement intéressa nte. 
Dans ce travai l ,  sont décrites les ca ractéristiques phéno­
logiques de certa ines espèces l ig neuses parmi les plus 
ca ractéristiques du  biocl imat semi-aride ou subhumide frais 
du  plateau centra l de la Péninsu le I bérique. L'i nformation 
fournie la isse entrevoir q uelques u nes des causes du  rythme 
saison nier de l 'abscission et les raisons pour lesquel les sont 
adoptées l 'une ou l 'autre des stratégies observées dans 
chaque terra in d 'étude. 
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Les espèces qu i  o n t  été sélectionnées sont les su iva n­
tes : Quercus suber L . ,  Q. faginea Lam . ,  Q. rotundifo/ia 
La m. ,  Q. pyrenaica Wil ld . ,  Q. coccifera L . ,  Juniperus 
thurifera L . ,  Pinus pinea L . ,  P. halepensis Mil ler  ! introduit), 
P. pinas ter Aiton, Acer monspessulanum L . ,  Fra xi nus angusti­
folia Va h l . ,  Prunus spinosa L . ,  Pyrus bourgaeana Decne, 
Crataegus monogyna Jacq . et Populus nigra L. Nous avons 
donc choisi des espèces sempervirentes à g rande longevité 
fol iaire ! Pinus spp.  et Juniperus thurifera ) ,  des espèces 
sempervirentes à courte longevité fol iaire ! Quercus suber, 
Q. rotundifolia et Q. cocciferal et d'autres espèces 
caducifol iées. Cette va riété de stratégies traduit le ca rac­
tère écotonique de notre rég ion. 

Ces espèces sont situées sur  six pa rcel les !Fig. 1 l 
situées entre les latitudes 4 1  o 50' N et 40o 35' N et les 
longitudes 5° 20' W et 6° 25' W. L'alt itude varie entre 700 
et 880 rn s. n. m. environ.  Des différences cl imatiques ont 
été observées entre les parcel les : les précipitations a nnuel­
les moyennes sont comprises entre 430 et 650 mm et les 
températures a nnuel les moyennes, entre 1 2,2 et 1 3,4 o C . 
Ces différences, a insi que les variations édaphiques, 
permettent le développement d'espèces qu i  possèdent des 
besoins différents. Cependa nt, i l  existe dans tous les cas 

Figure 1 .  - Situation des six parcelles. 

I l l  Cet a rticle peut paraître concerner des questions très 
particul ières relevant de la pure connaissance scientifique. Il n'en 
est rien car le l itière joue un rôle fondamental tant dans l'évolution 
des sols que dans la sensibi lité des peuplements aux départs et 
à la propagation des incendies ou dans la conduite des feux 
contrôlés. C'est pourquoi i l  a été décidé de le publ ier. N . D . L.R .  
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une sécheresse estiva le importante . De plus, certaines 
espèces présentent une amplitude écologique considéra­
ble. le chêne-vert I Q. rotundifo/ia 1 se trouve dans cinq 
parcel les; le pin pignon !P. pinea 1 ,  dans trois; Q. pyre­
naica, Q. faginea et Q. suber, dans deux, ainsi que Pyrus 
bourgaeana et Crataegus monogyna. les autres espèces 
ne se trouvent que dans une des six parcel les. Q. rotundifo­
/ia a une g rande plasticité écologique et se rencontre dans 
des stations aux caractéristiques très diverses. Q. pyre­
naica et Q. faginea, ainsi que la plupart des espèces 
caducifol iées, sont l imitées aux terrains' plus humides. Pinus 
spp., Juniperus thurifera et Q. coccifera occupent les 
endroits les plus xériques. Pyrus bourgaeana et Crataegus 
monogyna, enfin, sont également capables de se dévelop­
per dans les stations aux caractéristiques les plus variées. 

Dans chaque parcel le, la production de litière de 

chaque espèce a été contrôlée, à un rythme mensuel 
pendant un an,  à l 'aide de quatre col lecteurs .  les différents 
types de matériels !feui l les ou aigui lles, branches, fruits, 
f leurs, etc.! ont été séparés et le poids sec a été déterminé 
(après séchage à 80 o C  pendant 24 heures! et les résultats 
obtenus depuis le 1 "' février 1 985 sont représentés sur les 
figures 2-6 par rapport au temps !nombre de jours! écoulé. 
Nous avons choisi cette date, étant donné qu'el le repré­
sente, p lus ou moins, le moment où cesse la chute des 
feui l les des espèces marcescentes, telles que Q. pyrenaica; 
de cette manière la l itière recuei l l ie à parti r de cette date 
correspond à la l itière produite pendant la même année 
(sauf pour les espèces sempervirentesl . l'espace l imité dont 
nous d isposions nous a obl igés à ne représenter que les 
graphiques les plus caractéristiques des principaux modèles 
phénologiques. 

1 .  - PHÉNOLOGIE DE l 'AB5CI5510N FOLIAIRE 

les dates de chute des feui l les des espèces étudiées 
s'échelonnent au cours de l 'année. les chênes sempervi­
rents sont les plus précoces, tandis que, pour les espèces 
caducifoliées du même genre, la chute des feui l les présente 
un retard dû à leur caractère marcescent. les gymnosper­
mes suivent les chênes sempervirents avec, tout d'abord,  
J. thurifera, qui perd ses écai l les fol iaires le plus tôt. Parmi 
les espèces à abscission précoce, soulignons le fait que P. 
bourgaeana et C. monogyna perdent toutes leurs feui l les 
en plein été. I l  en est de même pour Fraxinus angustifolia 
!fig .  51 et Prunus spinosa qui perdent leurs feui l les à la 
mi-septembre et qui prennent, donc, une avance d'environ 
un mois, par rapport à d'autres espèces caducifol iées 
comme F. pennsylvanica IDixon, 1 97 61. le reste des espèces 
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a un comportement plus proche à celui qu'on considère 
habituel chez les caducifoliées. la date d'abscission d'Acer 
monspessulanum se rapproche de cel le d'A. rubrum IDixon, 
1 9761 et A. saccharinum !Bel l et al., 1 9781 . I l  en est de même 
pour Q. pyrenaica et Q. faginea par rapport à d'autres 
espèces caducifol iées du même genre décrites par Dixon 
1 1 9761, Duvigneaud 1 1 97 1 1 , Bell et al. 1 1 9781,  etc. 

la relation entre l 'époque de la chute des feui l les et 
le statut hydrique des espèces est évidente. l'espèce la plus 
précoce, parmi cel les que nous avons étudiées, est Q. 
coccifera; or, cel le-ci est parfaitement adaptée aux 
conditions les plus xériques IRambal ,  1 9841 . E l le est suivie 
par Q. suber, qui est également typique des emplacements 
chauds et à sécheresse estiva le extrême. Parmi les 
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Figure 2. - Variation saisonnière de la contribution à la litière des divers organes chez Quercus rotundifolia (à gauche) et Q. suber (à droite). (t. en jours). 
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Figure 3. - Variation saisonnière de la contribution à la litière des divers organes chez Juniperus thurifera (à gauche) et Pinus pinaster (à droite). (t. en jours). 

conifères, ). thurifera est remarquable par une grande 
capacité à supporter les conditions d'aridité extrême sur 
les hauts plateaux calcaires. Sur la fig .  3 on peut observer 
que cette espèce perd ses feui l les très tôt. Plusieurs des 
espèces caducifoliées tel les que P. bourgaeana lfig . 41 et 
C. monogyna qui peuvent résister dans les endroits 
xériques comme beaucoup d'espèces sempervi rentes, 
perdent leurs feui l les précocement. 

Les espèces étudiées peuvent donc être classées 
suivant les catégories proposées par Addicott et Lyon 
1 1 9731 dans les groupes suivants : 

A. - ESPÈCES À ABSCISSION 
VERNALE 

E l les perdent leurs feui l les au début de l 'été, en même 
temps que surgissent les nouveaux bourgeons. Par consé­
quent, le mécanisme qui produit l 'abscission agit avant que 
le déficit hydrique devienne manifeste, probablement à 
cause d'une mobil isation intense des éléments minéraux 
vers les organes en cours de développement IKozlowski, 
1 97 1 1 . Les trois espèces sempervirentes du genre Quercus 
appartiennent à ce groupe. Le chêne-vert I Q. rotundifolid, 
par ai l leurs, présente une période secondaire d'abscission 
vers la fin de l 'été lfig.  21. Ce dernier pic est très carac­
téristique de cette espèce; on le retrouve aussi chez Q. ilex 
!Rapp, 1 9691121, ce qui reflète la grande affinité phylogé­
nétique des deux espèces. Cette abscission secondaire 
correspond probablement aux mécanismes du groupe 
d'espèces qui suit. 

B. - ESPÈCES À ABSCISSION 
ESTIVALE 

E l les perdent leurs feui l les, tota lement ou partiel lement, 
après une période de sécheresse. Dans ce groupe sont 
inclues toutes les gymnospermes étudiées, bien que J. 
thurifera lfig. 31 soit apparemment un trait d'union avec le 
premier groupe, à cause de son habitat plus xérique. 

Certaines espèces caducifol iées, particul ièrement P. bour­
gaeana et C. monogyna, présentent aussi une abscission 
estiva le. Ces deux espèces sont d'un grand intérêt car el les 
se comportent comme d'authentiques « caducifol iées estiva­
les » !selon la terminologie d'Addicott et Lyon, 1 9731 . Ce 
comportement est considéré, dans la p lupart des cas, 
comme étant caractéristique exclusivement des espèces 
tropica les ou, en tout cas, des espèces méditerranéennes 
se développant dans des conditions très xériques !Martin 
et Escarré, 1 9801 . 

C. - ESPÈCES À ABSCISSION 
AUTOMNALE 

C'est le comportement le plus habituel chez les 
espèces caducifol iées des régions tempérées. On le re­
trouve, ici, chez F. angustifo/ia, P. spinosa, A. monspessula­
num et P. nigra. Comme nous l 'avons noté, les deux 
premières espèces présentent une période d'abscission 
précoce. E l les pourraient donc être considérées comme 
intermédiaire entre ce groupe et le groupe précédent. 

D. - ESPÈCES À FEUILLES 
MARCESCENTES 

Les deux chênes caducifoliés 1 Q. faginea et Q. 
pyrenaica l sont de ce type; la chute de leurs feui l les est 
donc la plus tardive. Cependant, nous observons sur le 
graphique de Q. faginea I Fig . 61 l 'abscission estiva le d'une 
partie des feui l les en réponse à la sécheresse, ce qui  
prouve l 'effet des mécanismes d'abscission du groupe B,  sur 
cette espèce. 

121 D'après Madjidieh ! 1 985 et 1 9861 Q. ilex et Q. rotundi­
folia ne font qu'un !N .D . L. R. !  
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Figure 4. - Variation saisonnière de la contribution à la litière des divers organes chez: Pyrus bourgaeana (à gauche) et Prunus spinosa (à droite). (t. en iours). 

2. PHÉNOLOGIE DE L 'ABSCISSION DES PARTIES NON FOLIAIRES 

Les composants non foliaires de la litière sont toujours 
moins abondants que les feui l les. Le pourcentage varie, 
néanmoins, d'une espèce à l 'autre. Chez certaines espèces 
comme Q. rotundifolia, !Fig. 2!, l 'apport de glands et 
d'autres matériaux à certaines époques de l 'année peut 
modifier considérablement le graphique de la l itière tota le 
par rapport à celu i  des feui l les. Pour d'autres comme P. 
pinaster �Fig . 3) les matériaux non fol iaires jouent un rôle 
très peu important. 

Le modèle phénologique de ces organes est habi­
tuel lement bien moins régul ier que celui des feui l les. Les 
organes reproducteurs, seuls, présentent un modèle répé­
titif : les f leurs mâ les tombent normalement au printemps et 
les femel les en automne. D'autre part, les branches, chez 
certaines espèces, peuvent présenter des mécanismes 
actifs d'abscission qu'on appel le cladoptose IMi l l ington et 
Channey, 1 973!. Normalement ce phénomène touche 
surtout les branches ou les brindi l les latérales, et présente 
un g rand intérêt pratique car i l  agit sur le mode de 
croissance des arbres. Lorsque la cladoptose se produit, 
les branches se détachent habituel lement à la même 
époque que les feui l les lvoir, par exemple, Pyrus bour­
gaeana sur  la Fig .  4!. Nous avons observé la cladoptose 
chez les espèces suivantes : Quercus suber, Q. faginea, Q. 
rotundifolia, Q. pyrenaica, Acer monspessulanum lqui perd 
ses brindi l les en été), Prunus spinosa léga lement à cla­
doptose estiva le!, Fraxinus angustifolia, Pyrus bourgaeana, 
Crataegus monogyna et Populus nigra. Les gymnospermes 
I Pinus spp. et Juniperus thurifera ) ne présentent pas en 
réa lité d'abscission fol iaire; la chute des aigui l les, chez 
Pinus, est due au détachement des brachyblastes; pour J. 
thurifera, el le est due à la chute des brindi l les latéra les 
couvertes d'écai l les fol iaires. Quercus coccifera, au 
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contraire, ne présente pas de cladoptose. Les branches, 
peu nombreuses, qui ont été recuei l l ies, sont de grande 
tai l le et se détachent accidentel lement. L'absence de 
cladoptose est, sans doute, la raison pour laquel le cette 
espèce forme des masses impénétrables. 

La forme de la courbe de l 'apport de litière tota le au 
so l  varie souvent considérablement se lon le type phénolo­
gique de l 'abscission foliaire. Ceci traduit donc l ' importance 
de la mesure de la production de litière non fol iaire. La 
complexité de la composition de la litière tota le s'accroît 
du fait que la phénologie de l'abscission des différents 
organes est très variée, ce qui doit encore augmenter 
considérablement les niches écologiques réservées aux 
décomposeurs et, de ce fait, la diversité de ces derniers 
IDuvigneaud, 1 97 1 ) . 

CONCLUSIONS 

La région méditerranéenne présente une grande 
diversité d'espèces forestières, non pas à cause du nombre 
élevé de cel les-ci, mais par l 'existence d'une grande 
diversité de stratégies phénologiques. L'échelonnement de 
l'abscission fol iaire maximale est presque continu, ce qui 
reflète fort bien l ' intensité, plus ou moins élevée, de la 
sécheresse estiva le. Cel le-ci représente, donc, le principal 
facteur  pour l 'adoption de te l le  ou te l le stratégie phéno­
logique. Certaines espèces caducifol iées, qui peuvent 
également se développer dans des régions non méditerra­
néennes, présentent dans notre région des caractéristiques 
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Figure 5. - Variation saisonnière de la contribution à la litière des divers organes chez: Fraxinus angustifolia (à gauche) et Popu/us nigra (à droite). (t. en jours). 
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phénologiques
, 

très spéciales : e�es se compo��ent comme 
des caducifolies estiva les. les chenes cadue�fohes que nous 
avons étudiés sont caractéristiques de l 'écotonie entre 
I 'Aesti l ignosa et la Duri l ignosa. le typ� phé�ologiqu� ,

de 
ces deux espèces se rapproche du modele qu on cons1dere 
habituel pour I 'Aesti l ig nosa . E l les perdent, néanmoins, des 
petites quantités de feui l les pendant l 'été, ce qui reflète 
sans aucun doute l 'effet de la sécheresse estiva le. le 
modèle phénologique du chêne-vert est également varia­
ble : i l  se caractérise par l 'existence de deux épogues 
d'abscission maximale.  I l semble, donc, que ces especes 
sont capables d'adopter simultanément deux des quatre 
stratégies d'abscission fol iaire décrites précédemment. E l les 
sont donc plus aptes à faire face aux conditions divers�s 
du mi l ieu. Ces espèces sont précisément cel les qui passe­
dent une distribution plus importante len particul ier, Q. 
rotundifolia 1 .  Ainsi, l 'acquisition de ces modes d'abscission 
fol iaire semble avoi r une va leur adaptative très importante. 

A. E. 
J. -M. D. -A. 

M. -S.M. 
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SUMMARY 

Introduction 

One of the most universal characte­
n'stics of perennia/ plants is the recur­
rent abscission of their organs. This 
phenomenon is a previous and indis­
pensable step for the recycling of 
plant nutrients, and has thus became 
one of the most classical tapies in 
forest eco/ogy. 

Important aspects of this phenome­
non are the amount of lifter fol/ and 
ifs seasonal distribution. The /evels of 
annual production are extremely va­
riable, depending on the soif and 
climate of the different biotopes. 
However, the phenology of the shed­
ding of the different lifter parts shows 
a great cons ta ney in individual species 
and reflects the strategies selected for 
each species very weil. 

The different pheno/ogical patterns 
of abscission were summarized by 
Addicott and lyon fl 973J. However, 
Mediterranean woody species have 
not received much attention and 
hence many of the pheno/ogical pat­
terns observed among these species 
are not adequate/y reflected in the 
usual classifications. Furthermore, the 
Mediterranean region shows a great 
diversity of phenological patterns, 
which make if special/y interesting. ln 
the present work, a description is 
offered of the pheno/ogical characte­
ristics of some of the woody species 
most representative of the semiarid 
and subhumid bioclimates of the cen­
tral plateau of the lberian Peninsula. 
The information obtained has al/owed 
us to e/ucidate certain causes of the 
seasonality of abscission and the rea­
sons for the selection of one or 
another of the strategies observed in 
each of the study areas. 

Methads 

The species selected were the fol­
lowing : Quercus suber l., Q. faginea 
lam., Q. rotundifolia lam., Q. pyre­
naica Willd., Q. coccifera l., Juniperus 
thurifera l., Pinus pinea l., P. hale­
pensis Miller fintroducedJ, P. pinaster 
Aiton, Acer monspessu lanum l., Fraxi­
nus angustifo lia Vahl., Prunus spinosa 
l., Pyrus bourgaeana Decne, Cratae­
gus monogyna Jacq. and Populus 
nigra l. They therefore include ever­
green species with prolonged leaf 
longevity !Pinus spp. and Juniperus 
thuriferal, evergreen species with short 
leaf longevity !Quercus rotundifol ia, 
Q. coccifera and Q. suberl and 
deciduous species !the rest}. 

Al! the species studied were distri­
buted in six sites situated between 
latitudes 4 1  o 50' N and 40o 35' N and 
longitudes between .5> 20' W and 
6° 25' W Altitudes ranged between 



approximately 700 and 880 m o.s. !. 
Some climatic differences existed 
between the plots, with mean annual 
rainfal!s ranging between 430 and 
650 mm and mean an nua! temperatu­
res between 12,2 °C and 13.4 oC. 
These differences, together with cer­
tain variations in soi/ composition, 
permit the existence of species with 
different requirements. ln al! cases, 
however, a prolonged summer 
drought occurs. Some of the species 
are present at more thon one site, 
showing a great capabi/ity for survival 
under contrasting conditions. 

At  each site and for each species 
the month/y lifter fa// was contra/led 
over one year using four /ittertraps. 
The different kinds of lifter materials 
were separated and the dry weight of 
each was then determined. 

!. - Phenology of leaf abscission 
The species studied show a gra­

dation of the times of leaf shedding 
and, according to Addicott and Lyon 
fl 973J, con be classified in the follo­
wing groups : 

A. - Species with vernal abscission 
They shed their leaves in eor/y 

summer, at the time of the emergence 
of the new shoots. Therefore, the 
mechanism promoting abscission acts 
before the water deficit becomes 
apparent, possib/y as a consequence 
of an intense mobilization of nutrients 
towards the growing parts. The three 
evergreen oaks belong to this group 
of species. However, Quercus rotundi­
folia shows a secondary period of 
abscission towards lote summer, which 
probably reflects the action of the 
mechanisms characteristic of the 
group of species described below. 

B. - Species with summer abscission 
These shed their leaves after a 

period of drought. ln this group are 
included al! the conifers studied in lhis 
work, though Jun iperus thurifera, be­
cause of ifs more xerophillous charac­
ter, occupies an intermediate position 
in relation with the former group. 
Some deciduous species !Pyrus bour­
gaeana and Crataegus monogynal 
also show summer abscission. 

C. - Species with autumnal 
abscission 

This is the usual behaviour of the 
deciduous species of temperate re­
gions; in this case, Fraxinus angustifo­
lia, Prunus spinosa, Acer monspessula-· 
num and Populus nigra. However, the 
first two species a Iso have a very eor/y 
abscission period and could be consi­
dered as intermediate between this 
group and the former one. 

D. - Species with abscission 
of marcescent leaves. 

The two deciduous oaks show this 

behaviour and therefore shed their 
leaves lofer thon the remaining spe­
cies. However, Quercus faginea 
shows summer abscission of part of ifs 
leaves as a response to drought, 
which demonstrates the action of the 
abscission mechanisms of the group of 
species B. 

2. - Abscission phenology 
of non-leaf lifter 

The other constituents of the lifter 
are a/ways less abundant thon the 
leaves, though their relative impor­
tance varies considerably depending 
on the species. 

The phenologica/ pattern of these 
materials is usually much less regular 
thon thot of the leaves. On/y the 
reproductive argons show repetitive 
patterns : the male f!owers are usually 
shed' towards the spring, and the 
female argons in the autumn. ln some 
species the branches con show active 
abscission mechanisms; which are re­
ferred to as cladoptosis fMillington 
and Channey, 1 9731. This process 
main/y affects the lateral branches 
and twigs. When cladoptosis exists, 
the branches are usually shed at the 
same time as the leaves. Cladoptosis 
has been observed in the following 
species : Quercus suber, Q.  faginea, 
Q. rotundifolia, Q .  pyrenaica, 
Acer monspessu lanum, Prunus spinosa, 
Fraxinus angustifol ia, Pyrus bour­
gaeana, Crataegus monogyna and 
Populus nigra .  The conifers !Pinus and 
Juniperusl do not real/y show leaf 
abscission : leaf fol! is due to the 
shedding of brachyblasts in Pinus and 
the lateral branchlets with attached 
leaves in the case of Juniperus. By 
contrast, Quercus coccifera does not 
show cladoptosis. 

3. - Conclusions 
The Mediterranean region appears 

to be very diverse in phenological 
strategies. The gradation in the time of 
maximum leaf fol! is a/most continuous, 
reflecting thG differences in the inten­
sity of summer drought. Summer 
drought thus appears as the prevailing 
factor in the selection of the pheno­
/ogica/ strategy. Certain deciduous 
species thot are even represented in 
non-Mediterranean areas show very 
special phenological characteristics in 
our region, behaving as summer deci­
duous species. The deciduous oaks 
studied in this work are characteristic 
of the Aestilignosa - Durilignosa 
ecotones. The phenological pattern of 
these species is more similar to the 
usual pattern found in the Aestili­
gnosa. However, bath of them show 
shedding of a sma/1 part of the leaves 
throughout the summer as weil, which 
is no doubt a consequence of the 
summer drought. Also Quercus rotun-

difol ia shows a certain eclecticism in 
ifs phenological pattern, with two 
periods of maximum leaf fol!. These 
species therefore appear to be capa­
ble of following two of the four strate­
gies of leaf abscission, and thus show 
greater « plasticity » with respect to 
the environment. These are also the 
species which have the broadest 
areas of distribution, in particular 
Quercus rotundifol ia, which points to 
the great adoptive value of the ac­
quisition of these habits of leaf abscis­
sion. 

RESUMEN 

lntroducci6n 
Una de las caracterfsticas mas 

universales de los vegetales perennes 
es la abscisi6n recurrente de sus 
6rganos. Este fen6meno es un paso 
previo e indispensable para el reci­
clado de los nutrientes vegetales y por 
ella se ha convertido en uno de los 
temas de estudio mas clasicos en 
eco/ogfa foresta/. 

Aspectas importantes de este 
fen6meno son la cuantfa del aparte 
de mantillo y su reporta estacional. 
Los niveles de producci6n anual son 
extremadamente variables, en funci6n 
de las caracterfsticas edafoclimaticas 
de los diferentes biotopos. Sin em­
bargo, la fenologfa del desprendi­
miento de los diferentes constituyentes 
del mantillo presenta una gran 
constancia especffica, ref!ejando muy 
bien las estrategias seleccionadas 
para coda especie. 

Las diversas pautas feno/6gicas de 
la abscisi6n han sida resumidas por 
Addicott y Lyon fl 973J. Sin embargo, 
las especies lefiosas mediterraneas no 
han recibido la suficiente atenci6n, y, 
camo consecuencia, muchas de las 
pautas feno/6gicas observadas entre 
estas especies no se ven adecuada­
mente reflejadas en las clasificaciones 
usuales. Por otra parte, la region 
mediterranea muestra una variedad 
enorme de patrones feno/6gicos, que 
la hacen especialmente interesante. 
En este trabajo se describen las carac­
terfsticas feno/6gicas de algunas de 
las especies lefiosas mas caracterfsti­
cas de los bioclimas semiarido y 
subhumedo fresco en la meseta cen­
tral de la Penfnsula lbérica. La infor­
maci6n obtenida permite inducir aigu­
nos causas de la estacionalidad de la 
abscisi6n y las razones de la selecci6n 
de una u afra de las estrategias 
observadas en coda una de las areas 
de estudio. 

Métodos 

Las especies seleccionadas son las 
siguientes : Quercus suber L., Q. fagi­
nea Lam., Q. rotundifol ia Lam., Q. py­
renaica Willd., Q. coccifera L., Junipe-
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rus thurifera L., Pinus pinea L., P. hale­
pensis Miller lintroducidol, P. pinaster 
Aiton. Acer monspessu lanum L., Fraxi­
nus angustifolia Vahl., Prunus spinosa 
L., Pyrus bourgaeana Decne, Cratae­
gus monogyna )acq. y Populus nigra 
L. Hay, por tanta, especies sempervi­
rentes con gron longevidod fo/ior !Pi­
nus y Juniperusl, especies semperviren­
tes con escoso longevidod folior 
IQuercus rotundifol ia, Q .  coccifera y 
Q. suberl y especies coducifolios fel 
resto}. 

Todos los especies se encuentron 
en seis parce/os /Fig. lJ situodos entre 
los latitudes 4 1° 50' N y 40° 35' N y 
los longitudes 5° 20' W y  6 °  25' W El 
rongo oltitudinol vorfo entre oproxi­
modomente 700 y 880 m s. n. m. Entre 
estos parce/os hay o/gunos diferen­
cios climaticos, con precipitociones 
onuoles medios comprendidos entre 
430 y 650 mm y temperoturos onuoles 
medios entre 122 y 13,4 °C. Estos 
diferencios, iunto a olgunos voriocio­
nes ed6ficos, permiten la implontocion 
de especies con diferentes requeri­
mientos. En todos los casas, sin em­
bargo, hay uno profundo sequfo esti­
val. Algunos de los especies, odemas, 
muestron uno considerable omplitud 
ecologico, hollandose en mas de uno 
de los parce/os estudiodos. 

En coda parce/a la produccion de 
restas de coda especie fue controlodo 
mensuolmente a /o largo de un ofio 
medionte cuotro colectores. Se sepo­
roron los diferentes tipos de moterio­
les, determinandose posteriormente el 
peso seco de coda uno de el/os. 

1. Fenologfa de la abscisi6n foliar 

los especies estudiodos muestron 
uno grodocion en los fechos de 
desprendimiento de sus hoios, pu­
diéndose c/osificor, con orreglo a los 
cotegorfos propuestos por Addicott y 
lyon f1 973J, en los grupos siguientes : 

A. - Especies con obscision vernal 
Pierden sus hoios a comienzos del 

verona, en coincidencio con la sa/ida 
de los nuevos brotes. En consecuen­
cio, el meconismo desencodenonte de 
la obscision octuo antes de hoberse 
monifestodo el déficit hfdrico, quiza 
como consecuencio de uno movilizo­
cion intenso de nutrientes hocio los 
portes en crecimiento. A este grupo 
pertenecerfon los tres quercfneos pe­
rennifolios. Sin embargo, la encina 
presenta un perfodo secundorio de 
obscision hocio los meses finales del 
verona, que responde proboblemente 
a los meconismos propios del grupo 
de especies que se describen a conti­
nuocion. 

8. - Especies con obscision estival 
Pierden sus hoios, total o porcio/­

mente, tros un perfodo de sequfo. En 
este grupo se incluyen todos los 
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gimnospermos estudiodos en este fra­
baia, ounque J uniperus thurifera, a 
causa de su pertenencio a habitats 
mas xéricos, constituye oporente­
mente un nexo de union con el grupo 
onterior. Tombién con obscision estival 
se presenton olgunos especies coduci­
folios, en porticulor Pyrus bourgaeana 
y Crataegus monogyna . 

C. - Especies con obscision atonal 
Es el comportomiento mas habitua/ 

entre los especies coducifolios de los 
regiones templodos. lo comporten, en 
este coso, los especies Fraxinus an­
gustifol ia, Prunus spinosa, Acer mons­
pessu lanum y Populus nigra .  No obs­
tonte, los dos primeras son tombién 
muy tempronos en su perfodo de 
obscision y podrfon ser tomodos como 
nexo de union entre este grupo y el 
onterior. 

D. - Especies con obscision de ho­
ios marcescentes 

Presenton este comportomiento los 
dos quercfneos coducifo/ios, que a 
causa de ello son los mas tordfos en 
el desprendimiento de los hoios. No 
obstonte, en Quercus faginea se 
observa obscision estival de porte de 
los hoios como respuesto a la sequfo, 
lo que demuestro la incidencio en esta 
especie de los meconismos de obsci­
sion propios del grupo de especies 8. 

2. Fenologfa de la abscisi6n del 
manti//o no foliar 

los otros componentes del montil/o 
son siempre menas obundontes que 
los hoios, ounque su importoncio re­
/otivo vorfo mucha de unos especies a 
otros. 

El patron fenologico de estos otros 
moterioles es habitua/mente mucha 
menas regulor que el de los hoios. 
Unicomente los orgonos reproductivos 
muestron poutos repetitivos : los flores 
mosculinos se desprenden habituai­
mente hocio la primovero y los orgo­
nos femeninos en el otofio. los romas, 
por otro porte, pueden presentor en 
olgunos especies meconismos activas 
de obscision, que reciben el nombre 
de c/odoptosis /Millington y Chonney, 
1 9731. Habitua/mente el proceso 

ofecto sobre todo a los romas y 
rami/los laterales. Cuondo existe clo­
doptosis, los romas se desprenden 
usuolmente en los mismos épocos que 
los hoios. Hay clodoptosis en los 
siguientes especies : Quercus suber, 
Q. faginea, Q. rotundifolia, Q. pyre­
naica, Acer monspessu lanum, Prunus 
spinosa, Fraxinus angustifolia, Pyrus 
bourgaeana, Crataegus monogyna y 
Populus nigra. los gimnospermos IP inus 
y Juniperusl no presenton en reo/idod 
obscision folior : la cofdo de los hoios 
se debe al desprendimiento de los 
broquiblostos en Pinus y al de los 
rami/los laterales cubiertos de esco-

mas foliores en Juniperus. Por el 
contrario, Quercus coccifera no mues­
fra clodoptosis. 

3. - Conclusiones 
la region mediterraneO se muestro 

enormemente diverso en especies le­
fiosos, no tanta por el numero elevodo 
de éstos como por la gron voriedod 
de estrotegios fenologicos presentes. 
la grodocion en el tiempo de la 
maxima obscision folior es cosi conti­
nuo, refleiondo muy bien la mayor o 
menor intensidod de la sequfo estival. 
Esta, por tanta, se revela como el 
factor predominante en la seleccion 
de la estrotegio fenologico odoptodo. 
Algunos especies coducifolios, con 
representantes incluso en 6reos no 
mediterraneos, muestron corocterfsti­
cos fenologicos muy especioles en 
nuestro region, comport6ndose como 
deciduos estivales. los quercfneos 
coducifolios estudiodos oquf son pro­
pios de los ecotonfos Aesti/ignoso -
Durilignoso. El patron fenologico de 
ombos especies se oproximo m6s a /o 
habituai en la Aesti/ignoso. Sin em­
bargo, ombos presenton tombién 
pequefios desprendimientos de hoios 
a lo largo del verona, que son sin 
dudo refleio de la sequfo estival. 
Tombién la encina muestro cierto 
eclecticismo en su pouto fenologico, 
monteniendo dos épocos de maxima 
desprendimiento de hoios. Estos espe­
cies, por tanta, porecen ser copoces 
de odoptor simultaneomente dos de 
los cuotro estrotegios de la obscision 
folior descritos en este troboio, reve­
/6ndose osf m6s « p/6sticos » ante 
condiciones ombientoles diversos. Es­
tos especies son tombién, precisa­
mente, los que ocupon 6reos de 
distribucion m6s omplios, porticulor­
mente Quercus rotundifolia, /o que 
revela el gron va/or odoptotivo de la 
odquisicion de estos h6bitos de obsci­
sion folior. 

RÉSUMÉ 
les auteurs décrivent la phénologie 

de l'obscission des organes de diver­
ses espèces ligneuses caractéristiques 
de la région méditerranéenne. les 
patrons phénologiques peuvent être 
classifiés en plusieurs groupes selon 
que la tombée des feuilles se produise 
ou printemps, en été ou en automne. 
Néanmoins, certaines espèces adop­
tent plusieurs des stratégies possibles. 
Ces espèces sont, normalement, celles 
qui présentent une distribution plus 
gronde; ceci reflétant la haute voleur 
adaptative que possédent leurs carac­
téristiques phénologiques. 




