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Introduccion

La distribucion geogréfica de las comunidades dominadas por especies caducifolias o
perennifolias ha atraido la atencion de los investigadores desde hace tiempo (Reich et al.
1992). En general, las especies perennifolias, como cabria esperar, dominan en lugares con
condiciones climaticas estables a lo largo del afio, pero también aparecen asociadas a
ambientes desfavorables por la falta de agua o nutrientes, aunque sean fuertemente
estacionales. Las ventajas de la sempervirencia en climas con poca estacionalidad parecen
evidentes (Givnish 2002), fundamentalmente la presencia de hojas en la copa durante todo el
ano permite alargar la estacion fotosintéticamente activa. Sin embargo, resulta mas dificil
entender por qué las especies perennifolias también dominan lugares fuertemente estacionales
como las regiones boreales, en las que los rigurosos inviernos hacen practicamente imposible

la fotosintesis.

Frecuentemente, aunque no siempre, las diferencias en el habito foliar aparecen asociadas a
diferencias en la longevidad foliar. La longevidad es una propiedad de las hojas individuales,
mientras que el habito foliar es una propiedad de la poblacion de hojas (Kikuzawa 1991),
porque la sempervirencia puede obtenerse mediante la superposicion de cohortes foliares
aunque éstas sean de corta duracién. Son, por lo tanto, propiedades diferentes con efectos
también distintos (Aerts 1995). Una longevidad foliar en torno a un afo evidentemente
proporciona una copa siempre verde con posibilidades de aprovechar las ocasiones favorables
para la fotosintesis durante todo el afio. Pero, frecuentemente, la duracién de las hojas se
extiende mucho mas (hasta mas de 40 afios en algunas especies, segun Aerts 1995), lo que
evidentemente tiene otros efectos ademas de producir una copa siempre verde. Se ha
demostrado que las diferencias en duraciéon de las hojas estan siempre asociadas a diferencias
en muchos otros rasgos que afectan fuertemente a los intercambios gaseosos, siendo
analizados dichos efectos desde hace tiempo por numerosos autores (Bazzaz 1979, Chapin

1980, Chabot & Hicks 1982, Field & Mooney 1986, Reich et al. 1992). La asociacion entre




todos estos rasgos foliares determinados por las diferencias en longevidad ha sido
recientemente descrita como un espectro (leaf economics spectrum) (Wright et al. 2004) que
iria desde las especies con rapido retorno de la inversion de recursos en las hojas hasta las
especies con una lenta velocidad de retorno. En el lado de “retorno rapido” se encontrarian
especies con corta longevidad foliar, altas concentraciones de nutrientes y altas velocidades de
fotosintesis y respiraciéon. En el lado mas “lento” del espectro habria especies con larga
duracion foliar, hojas de construccion costosa y elevada masa por unidad de superficie y lentas
tasas de fotosintesis y respiracion. A pesar del corto tiempo transcurrido desde la aparicién de
esta interpretacién de las diferencias en longevidad, ha habido ya un considerable trabajo
experimental tratando de precisar los diferentes componentes del espectro (Wright et al. 2002,

2004, Heberling & Fridley 2012, Wright & Sutton-Grier 2012).

Pero, ademéas de comprender los patrones de distribucibn de las especies con distinta
longevidad foliar, interpretar adecuadamente estas diferencias en longevidad tiene otras
implicaciones, que cobran especial relevancia en el nuevo escenario climatico que se prevé.
Los sistemas forestales constituyen un elemento clave en el ciclo global del carbono (Holmén
1992), actuando en la regulacion del porcentaje de este gas a nivel atmosférico (Goudriann
1993). Cualquier cambio en factores como la temperatura, precipitacion o concentracién de
CO,, propiciaran respuestas distintas en las diversas especies, que es necesario prever, ya que
estas podrian provocar modificaciones en los equilibrios entre especies con distintos habitos
foliares, repercutiendo de manera decisiva sobre el ciclo global de carbono. Es fundamental,
entonces, entender adecuadamente las implicaciones para el intercambio gaseoso y la

eficiencia en el empleo de los recursos de las diferencias en longevidad foliar.

Los ambientes de clima mediterraneo proporcionan un entorno idéneo para comprobar los
efectos de las diferencias en longevidad foliar sobre los equilibrios competitivos entre especies,
porque son especialmente proclives a la mezcla de estrategias foliares. Efectivamente, aunque
el numero de especies arbdreas no sea especialmente elevado, encontramos aqui especies

caducifolias y perennifolias con un amplio rango de longevidad foliar. Esto implicaria, en




principio, que en estos ambientes ninguno de los patrones foliares representaria una ventaja
decisiva sobre el resto. El objetivo de esta Memoria es contrastar esta suposicion analizando
los efectos de las diferencias en longevidad foliar en especies arbéreas mediterraneas sobre el
balance de carbono a lo largo de toda la vida de la hoja. Para ello, seleccionamos especies
coexistentes en los mismos enclaves, de tal forma que la homogeneidad de condiciones nos

permita determinar los efectos de la duracion de las hojas en si, sin otras variantes.

Para satisfacer este objetivo general, estructuramos la presente Memoria en cuatro capitulos,
en cada uno de los cuales se aborda una cuestion fundamental para comprender las

implicaciones de las diferencias en longevidad foliar.

En el primer capitulo se abordan las pautas fenoldgicas de las hojas de las distintas especies,
asi como su respuesta a las variaciones en las condiciones climaticas registradas a nivel de los
dos distintos enclaves en que aparecen representadas y a lo largo de los cuatro afios de
estudio. Se analizaron las diferencias en emergencia y abscisién foliar, asi como en
longevidad, tanto entre las distintas especies bajo las mismas condiciones, como a nivel de
cada especie en respuesta a posibles diferencias ambientales entre afios o parcelas.
Pretendemos con ello precisar las implicaciones de la fenologia sobre la asimilacion total en
cada especie y predecir posibles repercusiones de los cambios ambientales previstos en el

futuro.

En el segundo capitulo nos centramos en analizar los efectos que las diferencias en longevidad
foliar pudieran tener sobre la eficiencia con la que cada especie utiliza la luz, uno de los
factores externos de mayor relevancia en el proceso fotosintético. Teniendo en cuenta que las
hojas de mas edad van ocupando sucesivamente posiciones peor iluminadas en la copa,
cabria esperar que la distinta proporcién de hojas que ocupan posiciones mas internas en cada
especie, en funcion de su distinta longevidad foliar, condicionase en alguna medida las
eficiencias de absorcion de la radiacion obtenidas en cada caso. Por ello, a partir de modelos

tridimensionales, tratamos de determinar la eficiencia con que cada especie utiliza la luz y la




influencia que las diferentes estrategias en el diseno de sus copas ejercen sobre dicha

eficiencia.

En el tercer capitulo, analizando la sensibilidad de cada especie a diversos factores
ambientales, que frecuentemente actian como limitantes en nuestros ambientes
mediterraneos, pretendemos determinar la importancia cuantitativa de la produccion en los
distintos periodos por los que atraviesa la vida de las hojas en cada caso. Se trata, de este
modo, de precisar las implicaciones de mantener las hojas durante varios afos en las
perennifolias, asi como en periodos en que las caducifolias las han perdido. A diferencia de
otros estudios llevados a cabo hasta ahora, empleamos para ello datos de asimilacién
integrada para cada dia de la vida de las hojas de las tres especies, obtenidos a partir de

modelos de prediccién, basados en mediciones que abarcan multiples escenarios climaticos.

Teniendo en cuenta todos los aspectos abordados en los capitulos anteriores, en el cuarto
cuantificamos la produccion fotosintética total para las hojas de cada una de nuestras especies
de estudio, para finalmente tratar de precisar como afectan las distintas longevidades foliares al
rendimiento final y, a través de él, a los equilibrios competitivos entre estas especies. Hasta
ahora, los escasos trabajos que han tratado esta cuestidbn han basado sus conclusiones en
mediciones llevadas a cabo en la época mas favorable del afio, por lo que nuestro estudio, que
integra mediciones completas a lo largo de toda la vida de las hojas, teniendo en cuenta sus
respuestas a los factores ambientales, y los cambios en rendimiento asociados a la edad y al
deterioro del ambiente luminico, puede hacer una importante contribucién a la comprension de

los compromisos reales entre persistencia y productividad.
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Especies y zonas de
estudio

El objeto de nuestro estudio lo constituyen cuatro especies arbéreas, que se encuentran entre
las més representativas de la Peninsula Ibérica y entre las que se observan distintas
longevidades foliares medias caracteristicas. Asi, incluimos dos especies quercineas
caducifolias (Quercus faginea Lam. y Q. pyrenaica Willd.) y dos Quercus perennifolios, uno de
ellos con una longevidad foliar media de en torno a un afio (Quercus suber L.) y el otro con una
duracion de sus hojas ligeramente superior a los dos afios (Q. ilex L. subsp ballota (Desft.)

Samp.).

Estas especies muestran ademas ciertas diferencias en sus principales caracteristicas
ecologicas y areas mas comunes de distribucion, las cuales describimos a continuacién, a
rasgos generales, siguiendo principalmente la “Guia de los arboles y arbustos de la Peninsula

Ibérica y Baleares” de G. Lopez Gonzalez (2007) y el “Atlas Forestal de Castilla y Leon” (2007).

Quercus pyrenaica (Roble rebollo o melojo). Arbol de no mas de 20 6 25 m de altura y copa
irregular, con grandes hojas aterciopeladas y profundamente lobuladas. La densa capa de
pelos estrellados recubre las hojas por ambas caras hasta su madurez, en la que pierden
parcialmente los del haz. Son, al igual que en el quejigo, hojas marcescentes. Las flores,
dispuestas igual que en el resto de especies del género Quercus, florecen por Abril, Mayo o
principios de Junio. La fructificacion ocurre por Octubre o Noviembre, obteniendo bellotas
solitarias o en grupos de dos o tres, con cupula hemisférica con numerosas escamas poco

prominentes.

Ocupa principalmente las laderas y faldas de las montafias siliceas, raramente sobre calizas,
desde los 400 a los 1500 m de altitud, llegando a alcanzar los 2000 m en Sierra Nevada.

Muestra preferencia por los suelos sueltos y de textura arenosa y estd muy bien adaptado a los




climas continentales, soportando

las heladas por su corto periodo
e vegetativo. En la Peninsula es
mas o menos frecuente en todas
las regiones interiores,

especialmente en la mitad norte y

sobre todo en las montahas del

cuadrante centro noroccidental.

Figura 1. Mapa de distribucion de Q. pyrenaica. Precisa mas de 500 mm de

precipitacién anual y muestra tendencia a situarse en zonas de relieve accidentado (Figura 1).

Quercus faginea (Quejigo). Especie de tamafno medio (no suele superar los 20 m de altura),
con copa redondeada o alargada no muy densa. Muestra hojas simples y alternas que se
mantienen mucho tiempo marchitas sobre la planta (marcescentes) y exhiben una lamina
correosa y un borde recorrido por I6bulos poco profundos, casi triangulares hacia fuera. Su haz
es verde y lustroso, mientras que por la cara inferior son de color verde palido. Florece en
primavera, generalmente antes que la encina y el roble. Sus flores masculinas se disponen en
amentos colgantes y suelen ser mas numerosas que las femeninas. Las bellotas maduran por
Septiembre u Octubre. Crece en todo tipo de suelos, tanto en los pobres, como en los ricos en
cal. Algunas de sus razas aguantan muy bien los climas continentales, con fuertes contrastes

de temperatura y humedad,

pudiendo ascender en las
montafas del sur hasta cerca de
los 1900 m. Requiere unas
condiciones similares a las de la

encina, aunque necesita suelos

algo mas frescos y profundos, y es

mas xeroéfila que el rebollo. Se

Figura 2. Mapa de distribucion de Q. faginea. asocia con frecuencia a encinas,




melojos, alcornoques y con otros quejigos y robles, con muchos de los cuales forma hibridos
que dificultan su identificacion. Aparece representada en la mayor parte de la Peninsula, salvo

en su extremo noroccidental (Figura 2).

Quercus suber (Alcornoque). Arbol de tamafio medio (no suele sobrepasar los 20 6 25 m de
altura) con corteza suberosa. Sus hojas, parecidas a las de la encina, son mas triangulares y
con los nervios bien marcados, alternas y coriaceas, con el margen entero y dentado, el haz
lampifio y el envés tomentoso. Florece entre Marzo y Mayo, aunque a veces la floracién se
alarga hasta el verano, y fructifica en otofio (bellotas cubiertas en parte por una cupula lefiosa
con escamas alargadas), pudiendo extenderse hasta la primavera. Al igual que en el caso de la
encina, las flores son de pequefio tamafio, unisexuales, las masculinas con envuelta

amarillenta agrupadas en amentos finos y las femeninas solitarias o en grupos reducidos.

Se trata de una especie poco resistente al frio y las heladas, por lo que requiere inviernos
suaves y algo humedos, asi como veranos calurosos. Rara vez aparece en lugares donde no
se superan unos 500 mm de precipitacién anual, encontrandose su éptimo entre los 600-1000
mm. Se sitla entre el nivel del mar y los 1200 m de altitud, aunque su 6ptimo, por lo que a la
altitud se refiere, esta entre los 300-600 m. Prefiere suelos sueltos, arenosos y desprovistos de
cal, formando masas s6lo en los de naturaleza silicea, aunque pequenos grupos o ejemplares

aislados pueden aparecer sobre

suelos calizos descalcificados. Se
asocia frecuentemente con la
encina, si bien requiere mas
humedad y es mas termofila que

esta Ultima especie, lo que

determina que su area de

distribucion sea mas restringida

que la de la encina. Aunque

Figura 3. Mapa de distribucion de Q. suber.
pueden encontrarse alcornoques




en gran parte de la Peninsula, aparecen especialmente representados en su mitad occidental y

en el nordeste de Catalufa (Figura 3).

Quercus ilex L. subsp ballota (Encina). Especie de copa densa y redondeada, tronco fuerte
con corteza cenicienta y grietas poco profundas, que no suele sobrepasar los 15 0 20 m de
altura. Sus hojas, de color verde intenso en el haz, son simples y coriaceas, con margen
generalmente espinoso y cubiertas de una corta pubescencia en su cara inferior. Florece en
primavera y los frutos maduran hacia el otofno. Las flores son de tamafio reducido, unisexuales,
las masculinas sobre ejes flexibles y ramificados y las femeninas solitarias o en pequefos
grupos. Frutos o bellotas ovoides rodeados en la base por un conjunto de escamas reducidas y

soldadas formando una cupula.

La encina estd adaptada tanto al
clima mediterraneo como al
continental, resistiendo bien
temperaturas extremas y las
fuertes sequias estivales. Dada

esta gran resistencia y plasticidad,

esta especie ocupa ambientes

diversos, tanto desde el punto de

Figura 4. Mapa de distribucion de Q. ilex. vista climatico como edéfico.

A pesar de ser indiferente en cuanto al tipo de suelo (crece tanto sobre suelos siliceos como
calizos), tolera mal los terrenos humedos o encharcados, donde cede paso a otras especies y
tampoco le resultan favorables los suelos arcillosos, margosos y excesivamente compactos. Se
extiende desde el nivel de mar hasta unos 1400 m de altitud, aunque, en ejemplares aislados y
de porte arbustivo, puede ascender en las solanas hasta los 1900 m. Arbol dominante en la
mayor parte de las regiones de clima mediterraneo seco, por lo que se distribuye por la practica

totalidad de la Peninsula, abundando especialmente en la region centro-occidental (Figura 4).
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A pesar de estas diferencias en algunas de sus exigencias ecoldgicas, las especies de estudio
pueden ser encontradas coexistiendo en diversas zonas, lo que nos permite su seleccién en
mas de una parcela y nos posibilita la comparacién no sélo de distintas especies bajo
condiciones climaticas y edéaficas semejantes, sino ademas de cada una de las especies bajo
las distintas condiciones ambientales que puedan ofrecer distintos enclaves. En nuestro caso,
dos parcelas, que describimos a continuacién, fueron seleccionadas para la elaboracion de la
presente Memoria. Ambas (Valdelosa y Garcirrey) se encuentran emplazadas en la provincia

de Salamanca y cuentan con representantes de las cuatro especies del género Quercus.

Los datos climaticos (temperatura media mensual caracteristica de cada una de las parcelas,
obtenida como promedio de los datos registrados en los ultimos 10 afios, y precipitacion total
anual para el periodo concreto a lo largo del cual se extiende nuestro estudio) han sido
suministrados por la Agencia Estatal de Meteorologia (AEMET), procedentes de las estaciones
meteorolégicas mas préximas en cada caso. En el caso de la temperatura, dada su importancia
condicionando numerosos aspectos de la fisiologia y fenologia foliar, recurrimos a una
estimacion mas exhaustiva mediante la colocacién bajo la copa de un ejemplar seleccionado al
azar en cada una de las localizaciones de un registrador serie Hobo para intemperie (Hobo
Pendant temperatura/light datalogger, Part UA-002-XX). Los sensores, que estan programados
para obtener estimaciones a intervalos de tan sélo 10 minutos, fueron mantenidos en el campo
durante el periodo completo de estudio. Tanto su programacién (fijacion de la hora de inicio,
modo para guardar valores y cuota de medicién), como la lectura de los valores de medicion,
eran llevadas a cabo en el campo en cada una de las diferentes fechas de muestreo a través

de un ordenador portatil con un software especifico destinado a tal fin.

Por lo que se refiere a la informacion relativa a las caracteristicas del sustrato edéafico de cada
una de las parcelas, ésta se obtuvo tomando muestras de suelo a distintas profundidades y en
diversas localizaciones para aumentar la representatividad. Determinaciones granulométricas,
de pH y de las concentraciones de los principales nutrientes minerales fueron efectuadas en el

Laboratorio de Suelos del Instituto de Recursos Naturales y Agrobiologia (CSIC) de
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Salamanca, con arreglo a los métodos descritos en Bremner (1960), Chapmann & Pratt (1973)
y Walkley & Black (1934) (Tabla 1). La informacién concerniente a las series de vegetacion fue

extraida de Rivas Martinez (1987).

Tabla 1. Caracteristicas edaficas de las parcelas de estudio

Analisis quimico

Parcela pH M.O.(%) N (total) (%) C/N P asim. (ppm) Ca asim. (ppm) Kasim. (ppm)
Valdelosa 4.5 0.37 0.021 10.3 4.00 56 30
Garcirrey 4.6 0.37 0.027 8.0 14 936 45

Andlisis granulométrico

Parcela Arena gruesa (%) Arenafina (%) Limo(%) Arcilla (%) Textura

Valdelosa 58.2 16.1 13.5 12.2 Franco arenosa

Garcirrey 62.2 18.2 8.7 10.9 Franco arenosa
Valdelosa

Parcela situada en una zona de dehesa, proxima a la localidad de Valdelosa, ubicada en el
centro norte de la provincia de Salamanca cerca de la frontera con Zamora. Sus coordenadas
son 41°08°49.02"N de latitud y 5°47°17.38"W de longitud. La parcela se encuentra a una altitud
sobre el nivel del mar de en torno a 826 m. El clima dominante es mediterraneo frio, con una
temperatura media anual que varia entre los 11 y 12 °C. Las temperaturas minimas
corresponden a los meses de Enero y Diciembre (con una media comprendida entre los 2 y
6°C), recuperandose gradualmente desde la primera mitad de Febrero, mientras que las

temperaturas medias de los meses mas calidos estan entre los 20 y 24 °C. La precipitacion

12



anual oscila entre los 350 y 500 mm, correspondiendo la parcela por su ubicacién a la zona
seca del noreste y centro de la provincia (Luis Calabuig, 1992). Las lluvias son particularmente
escasas durante los meses de Julio y Agosto, en los que también son mas altas las
temperaturas, especialmente en el primero. Las precipitaciones son mas abundantes
normalmente durante el periodo primaveral y, en menor medida, en otofio, estacion

normalmente mas humeda que el invierno (Figura 5).

El relieve presenta formas planas que ocupan grandes extensiones con algunas ondulaciones
suaves, desniveles inferiores al 18%. El suelo es un cambisol humico, aunque, en
determinadas zonas, pasa a ser cambisol eutrico (Tabla 1). La vegetacion arbdrea esté
integrada fundamentalmente por las cuatro especies quercineas, mientras que en el
sotobosque destaca la presencia de Cistus ladanifer L. y Lavandula stoechas L. La zona se
adscribe a una vegetacion potencial dentro de la Serie supramesomediterranea salmantina de

encina (Genisto hystricis- Querceto rotundifoliae sigmetum).
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Figura 5. Precipitacion total mensual (P) y temperatura media mensual (T) registradas en la parcela de Valdelosa
alo largo de los distintos afos de estudio.
Garcirrey

Esta parcela se encuentra en el centro de la provincia de Salamanca, cercana al municipio del
que toma su nombre. Presenta las coordenadas 40°55°1.94”’N de latitud y 6°7°39.62"W de
longitud y una altitud sobre el nivel del mar de unos 832m. Su climatologia esta caracterizada
por una precipitacibn media anual de entre 400 y 600 mm y una temperatura media que oscila
entre los 11 y 13 °C, por lo que se le puede catalogar, al igual que la parcela anterior, como de
clima mediterraneo frio y zona seca (Figura 6). La orografia es la de una penillanura tipica de
las dehesas de esta provincia, con formas llanas y colinas suavemente inclinadas, inclinaciones
menores al 10%. La parcela ocupa la parte media de la ladera de una vaguada poco profunda.
Sus suelos, situados sobre granitos, se pueden clasificar como cambisoles districos, pobres en

materia organica, de pH acido y escaso en elementos nutritivos (Tabla 1).
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Figura 6. Precipitacion total mensual (P) y temperatura media mensual (T) registradas en la parcela de Garcirrey

a lo largo de los distintos afios de estudio.
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Ejemplares de las cuatro especies quercineas de nuestro estudio constituyen la vegetacion
arbérea dominante, tanto en nimero como en cobertura. Entre ellas aparecen representantes
de la especie C. monogyna Jacg., con ejemplares bastante dispersos, y Pyrus bourgaeana
Decne., cuyos especimenes se agrupan normalmente en manchas de porte subarbéreo,
aunque también se encuentran algunos individuos aislados de porte ya netamente arbéreo. Por
su situacion, esta parcela puede considerarse enclavada, en cuanto a su vegetacion potencial,
en la Serie supramesomediterrdnea salmantina de encina (Genisto hystricis-Querceto

rotundifoliae sigmetum).
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Capitulo 1. Control ambiental de la fenologia foliar

Resumen

Las observaciones fenoldgicas constituyen una herramienta muy atil para comprobar como las
distintas especies responden a las condiciones climaticas, por lo que se han convertido en
parte integrante de los estudios relacionados con el cambio climatico. Nuestro objetivo era
comparar los patrones de fenologia foliar en cuatro especies del género Quercus (Q. pyrenaica
Willd., Q. faginea Lam., Q. suber L. y Q. ilex L.) con diferentes habitos y longevidades foliares y
analizar las relaciones con distintos factores climaticos para ayudar a predecir posibles

implicaciones futuras.

Nuestras especies mostraban una emergencia temprana, concentrada en un flujo mayoritario o
incluso Unico, completando su masa de hojas en un breve espacio de tiempo. La Unica
excepcion era Q. suber, en la que el despliegue foliar parece requerir de mayores
temperaturas, iniciandose esta fenofase en torno a un mes después con respecto al resto de
especies. Esta rapida y temprana emergencia podria responder tanto a una estrategia de
proteccion contra el herbivorismo, como a un modo de maximizar la produccién aprovechando
las condiciones favorables. Entre los distintos afios de estudio, en los dos Quercus caducifolios
observamos diferencias en las fechas de senescencia y abscision foliar que se ajustaban a
diferencias también en alguno de los pardmetros climéaticos. Nuestros resultados sugieren que
existe un umbral de temperatura maxima diaria por debajo del cual las hojas, no pudiendo
alcanzar ya cifras de asimilacion significativas en ningin momento del dia, serian desechadas.
En las dos especies perennifolias la maxima abscision foliar se localizaba a finales de
primavera, cuando se produce una fuerte reabsorcibn de recursos en las hojas viejas
coincidiendo con la emergencia de una nueva cohorte, lo que refleja una mayor regulacién

interna y menor dependencia de los factores ambientales en relacion a la emergencia.

Estos resultados sugieren posibles cambios en la fenologia foliar en respuesta a las nuevas
condiciones climaticas que se prevén, con muy distintas implicaciones en las diferentes
especies. Una mayor mortalidad foliar en los Quercus perennifolios durante el verano, como

consecuencia del incremento de la intensidad de la sequia, sumado a un aumento de la

19



Capitulo 1. Control ambiental de la fenologia foliar

duracion de las hojas en las dos caducifolias, en respuesta al ascenso de las temperaturas,
podria contribuir a reducir las diferencias en la longitud del periodo productivo entre ambos
tipos de especies, mejorando la capacidad competitiva de los Quercus caducifolios, que

podrian ver alterados sus patrones de distribucion, en detrimento de las perennifolias.

Palabras clave. Abscision, emergencia foliar, longevidad foliar, variables climaticas, Quercus.
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Capitulo 1. Control ambiental de la fenologia foliar

INTRODUCCION

La fenologia y longevidad foliar constituyen rasgos ligados a un alto nimero de procesos
esenciales para las plantas y, por tanto, para la biosfera en general, lo que hace que su estudio
sea importante objeto de la investigacidén ecolédgica (Pefiuelas et al. 2002, 2004, Morin et al.
2010). El momento exacto en el que suceden los distintos eventos en la vida de las hojas afecta
al rendimiento fotosintético de las distintas especies, y a través de él, a sus tasas de
crecimiento y supervivencia, sus relaciones de competencia y, por tanto, a la dindmica y
propiedades de las comunidades de las que forman parte (Aerts 1995, Sherry et al. 2007). Y,
puesto que los eventos fenoldgicos determinan los periodos de intercambio gaseoso, es
indudable que la fenologia juega un papel crucial afectando al ciclo del carbono a escala global

(Chapin et al. 2002, Piao et al. 2007).

Como principales érganos para la ganancia de carbono, cabe esperar que los patrones de
emergencia, abscision y duracién de las hojas sean el resultado de un proceso evolutivo
encaminado a maximizar la asimilacion fotosintética y minimizar las pérdidas foliares (Kikuzawa
1995, Wright et al. 2004). Pero la produccion, remplazo y caida de las hojas estan
condicionados no sélo por factores genéticos, sino también por factores extrinsecos tanto
abidticos, como bidticos, que afectan secundariamente la expresion de tales patrones
fenoldgicos (Jansson & Thomas 2008). Efectivamente, la cronologia de las diversas fases en
vida de las hojas constituye un excelente bioindicador, debido a su sensibilidad y dependencia
frente a las variables climaticas. De hecho, las observaciones fenoldgicas aportan importantes
datos para identificar cdmo responden las distintas especies a las condiciones climaticas, por lo
que se han convertido en parte integrante de la mayor parte de los estudios relacionados con el

cambio climatico y sus efectos sobre la vegetacion (Pefiuelas et al. 2002, Menzel et al. 2006).

Muchos estudios han abordado el efecto de distintas variables ambientales sobre la fenologia
foliar, particularmente sobre la emergencia de las hojas. La temperatura se ha revelado como

uno de los factores mas importantes para la fenologia, observandose un adelanto en la fecha
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del despliegue de las hojas con el incremento de la temperatura (Menzel et al. 2006, Morin et
al. 2010). Otros estudios, sin embargo, muestran efectos contrastados a nivel de distintos
ambientes o diferentes especies (Norby et al. 2003) e incluso ausencia de efectos (Jones et al.
1997). Y, aunque son menos frecuentes los trabajos acerca del efecto sobre la senescencia,
también en este caso las respuestas a la temperatura son altamente variables (Norby et al.
2003, Kipelainen et al. 2006). Algo similar ocurre con la precipitacién y disponibilidad de agua
edafica. Mientras algunos autores encuentran efectos del incremento de la precipitacion sobre
la fenologia (Jolly & Running 2004), en otros casos estos efectos no resultaban significativos
(Sherry et al. 2007). Es evidente entonces que el grado en el que las distintas variables
ambientales afectan a la fenologia foliar varia entre localizaciones y especies, de modo que los
factores que pueden explicar la emergencia y senescencia en unos ambientes no son validos

para la vegetacion de otras regiones.

Uno de los ambientes para los que aun falta informacion sobre los efectos potenciales del
cambio climéatico son las regiones mediterrdneas (Spano et al. 2003, Gordo & Sanz 2009,
2010). Las caracteristicas de estos ecosistemas son determinadas precisamente por la extrema
variabilidad interanual y estacional de la temperatura y de los niveles de precipitacion (Ogaya &
Pefiuelas 2004). Asi, las fases finales de otofio y fundamentalmente el invierno se caracterizan
por sus bajas temperaturas que, junto a las heladas (que se extienden en ocasiones hasta bien
avanzada la primavera), reducen la duracion de la estacion de crecimiento a un corto periodo,
coincidente en gran medida con la época estival. Este periodo potencialmente activo para las
plantas se caracteriza por altas temperaturas, bajos niveles de precipitacibn y una alta
demanda evaporativa atmosférica, que conducen a una reducida disponibilidad de agua en el
suelo, la limitacibn méas importante impuesta por el clima mediterrdneo a la vegetacion

(Mitrakos 1980).

En el ultimo siglo, se ha registrado una tendencia hacia el descenso generalizado en los niveles
de precipitacion, y similar, o incluso mas intensa, se espera aun en el futuro (IPCC 2001).

Asimismo, la temperatura ha experimentado un claro incremento, constatado también para las
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areas mediterraneas (Rambal & Hoff 1998, Gordo & Sanz 2005). El incremento en las
temperaturas y de las tasas de evapotranspiraciéon, sumado a una menor pluviosidad,
inevitablemente han de llevar a una importante reduccion en la disponibilidad de agua (Ogaya &
Pefiuelas 2004) acentuando esas limitaciones impuestas por la sequia caracteristica de las
regiones mediterraneas. Todo esto convierte a estas regiones en especialmente vulnerables
(Sanchez et al. 2004). Las plantas de zonas con clima mediterraneo han mostrado ya
evidencias de alteraciones en respuesta al reciente cambio climatico en su distribucion,
fisiologia y fenologia (Gordo & Sanz 2005, 2010). En el caso de la fenologia, las evidencias
sugieren que se podrian estar alterando los ciclos de vida de las plantas con particular
intensidad en estos ambientes (Menzel et al. 2006, Gordo & Sanz 2009). Se hace
especialmente necesario, entonces, aportar nuevos datos que contribuyan a comprender y
predecir las implicaciones del cambio global sobre las especies que ocupan estas areas (Spano

et al. 2003).

El objetivo de nuestro estudio es examinar y comparar los patrones de fenologia foliar en cuatro
especies arbéreas, coexistentes en amplias regiones, especialmente de clima mediterraneo,
que exhiben claras diferencias en longevidad foliar. Para ello, analizaremos las posibles
relaciones entre las pautas fenoldgicas y la distinta intensidad con que diversos pardmetros
ambientales se manifiestan a lo largo de cuatro afios de estudio y en dos enclaves diferentes.
Nos proponemos comprobar si efectivamente los dos factores ambientales que mas se espera
que cambien en el futuro, la temperatura y la disponibilidad de agua, son los mejores
predictores de la fenologia foliar y cual de ellos condiciona y en qué medida las distintas
fenofases estudiadas para cada una de las cuatro especies. Aportar informacion sobre la
sensibilidad frente a los factores climaticos puede ser fundamental para comprender las
implicaciones de la fenologia sobre el balance de carbono. Dadas las diferencias climéticas a lo
largo del afno y la corta duracién de la estacién de crecimiento, el ajuste de la fenologia es
crucial para determinar la productividad final en cada una de nuestras especies de estudio. Si
finalmente las distintas especies exhiben diferentes respuestas fenoldgicas frente a los cambios

en temperatura o disponibilidad de agua, estas diferentes respuestas pueden alterar las
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relaciones de competencia entre ellas (Sherry et al. 2007), lo que, necesariamente, habra de
tener repercusiones sobre la composicién de especies, en este caso, en nuestras regiones de

clima mediterraneo.

MATERIAL Y METODOS

Especies y zonas de estudio

Nuestro estudio se centra en cuatro especies arbdreas ampliamente representadas en la
Peninsula, en muchos casos coexistiendo, y entre las que se observan distintas longevidades
foliares caracteristicas. Asi, incluimos dos quercineas caducifolias (Quercus faginea Lam. y Q.
pyrenaica Willd.) y dos Quercus perennifolios, uno de ellos con una longevidad foliar media de
en torno a un ano (Quercus suber L.) y el otro ligeramente superior a los dos afios (Q. ilex L.
subsp ballota (Desf.) Samp.). Las cuatro especies fueron seleccionadas en dos enclaves,
localizados en la provincia de Salamanca (Valdelosa y Garcirrey), en los que se encuentran
representantes de todas ellas. La descripcion general de las caracteristicas de ambas parcelas
aparecen reflejadas en la seccion inicial de “Especies y zonas de estudio” de la presente

Memoria (paginas 12-15).

Fenologia foliar

En cada parcela, seleccionamos al azar cuatro individuos de cada especie. En cada uno de
ellos seleccionamos, a su vez, ocho ramas en distintas orientaciones a media altura de la copa.
Las hojas presentes en cada rama eran marcadas con alambres, asigndndose diferente color
para las hojas de cada clase de edad en el caso de las perennifolias. Ademas de seguir la vida
de las hojas marcadas, presentes en el arbol al comienzo del estudio, en cada estacion de
crecimiento marcabamos también las nuevas hojas surgidas, anotando como fecha de

emergencia el momento en el que se abren los botones foliares y comienzan a desplegarse las
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primeras hojas en cada individuo. Una vez marcadas, en cada fecha de muestreo se contaba el
numero de hojas supervivientes de cada clase de edad presentes en cada rama y para cada
arbol a lo largo de los cuatro afios de estudio (desde Junio de 2007 a Diciembre de 2010). Los
muestreos se efectuaban a intervalos aproximados de 15 dias, incrementandose a una
frecuencia semanal en aquellos periodos en los que normalmente se concentran las dos fases
de interés en nuestra investigaciébn (emergencia y abscision foliar) (Mediavilla & Escudero
2003a). La variacion temporal en el numero de hojas por brote fue usada para elaborar tablas
de vida de acuerdo a métodos estandar (Begon & Mortimer 1986) y, a partir de ellas, estimar la
longevidad foliar media de cada especie (intervalo medio de tiempo durante el que se
mantienen en el arbol mas del 50% de las hojas presentes en la cohorte inicial). Las tasas de
mortalidad se calcularon para las hojas de cada clase de edad como la diferencia en el nUmero
de hojas entre dos fechas consecutivas respecto al nUmero de hojas presentes al inicio de ese
intervalo, todo ello dividido por el numero de dias transcurrido entre ambas fechas. El analisis
de la evolucion en las tasas de mortalidad fue empleado para identificar los periodos de
abscision tipicos de cada especie y localizar posibles diferencias tanto entre especies, como a

nivel de una misma especie entre las distintas parcelas y afios de estudio.

Medicion de los parametros ambientales

La caracterizacion ambiental de las dos parcelas se llevd a cabo mediante la colocacion, a lo
largo de todo el periodo de estudio, de distintos tipos de sensores con dataloggers que
permiten almacenar los datos a lo largo del tiempo. Diversos autores han puesto de manifiesto
el efecto de la radiacién solar y fotoperiodo sobre la fenologia foliar (Wright & van Schaik 1994,
Kramer 1995). Sin embargo, en nuestro caso, la distancia entre las dos parcelas es demasiado
reducida como para que entre ellas puedan detectarse diferencias en la intensidad de la
radiacion, de modo que descartamos estas mediciones para el objeto del presente capitulo. Las
mediciones de temperatura se obtuvieron a través de sensores para intemperie serie Hobo
(Hobo Pendant temperature/light data logger, Part UA-002-XX) colocados a la sombra bajo la

copa de un ejemplar en cada parcela y programados para efectuar mediciones a intervalos de
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10 minutos. Ademas, dos sensores (HOBO soil moisture smart sensor ECH20-10 Dielectric
Aquameter) enterrados a distintas profundidades (entre los 50 y 80 cm el primero y entre los 1y
1.5 m el segundo) permitieron registrar los cambios estacionales en la humedad del suelo. Los
datos suministrados por estos sensores del suelo fueron empleados para, junto a los datos de
precipitacién, temperatura y radiacién, estimar el estatus hidrico del suelo y analizar los
cambios a lo largo del tiempo en el déficit hidrico edéafico de las dos parcelas. Los datos de
precipitacién para el periodo completo de estudio fueron suministrados para cada una de las
parcelas por la Agencia Estatal de Meteorologia (AEMET), procedentes de las estaciones

meteorolégicas mas proximas en cada caso.

Determinacion de parametros fisiologicos

Para completar la informacion y obtener una mejor estima del estatus hidrico de las hojas de
nuestras especies, recurrimos ademas a determinaciones del potencial hidrico foliar, por medio
de una camara Scholander PMS Instruments Mod. 1002 (PMS Instruments Co., Corvallis, OR,
US). Dos tipos de medidas fueron consideradas: las efectuadas antes del amanecer (potencial
hidrico de base, W,4) y el potencial hidrico obtenido a mediodia (Wnidday), @sumido como el valor
minimo de potencial foliar diario. Para facilitar las comparaciones, los datos se analizaron
separadamente para cada uno de los dos periodos en los que se puede dividir la estacién de
crecimiento en funcién de los cambios en la disponibilidad de agua. Por un lado, consideramos
el periodo més favorable desde el punto de vista de disponibilidad hidrica, que normalmente
coincide con la primavera y primeras fechas del verano (al que denotamos como “primavera”) vy,
por otro, el periodo de mayor estrés, que normalmente se corresponde con el grueso del verano
(al que denotamos como “verano”). Finalmente, la variacién estacional en el potencial hidrico
de base fue estimada como diferencia entre los valores maximos y minimos de potencial,
obtenidos como media de los dos valores maximos y minimos del potencial de base registrados

para cada afo de estudio.
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En especies lefiosas mediterraneas es frecuente observar un periodo de intensa abscision
coincidiendo con la formacién de una nueva cohorte foliar (De Lillis & Fontanella 1992, Castro-
Diez & Montserrat-Marti 1998). Esto ha llevado a distintos autores a sugerir que las hojas viejas
funcionan como fuentes de nutrientes para la produccion de nuevos tejidos (Shaver 1981,
Chabot & Hicks 1982). Intentando contrastar esta hipotesis, analizamos los cambios en el
contenido de nitrbgeno en las hojas desprendidas. Pretendiamos comprobar si las
concentraciones mas bajas y, por tanto, una retirada de nutrientes desde las hojas viejas mas
intensa, coincidia con las tasas de mortalidad més altas en estas hojas, lo que podria sugerir
que la abscision esta mas sometida a un control interno que afectada por factores ambientales.
Para ello, en cada parcela colocamos, bajo la copa de cinco ejemplares en las dos especies
perennifolias, cajas recolectoras de hojarasca debidamente recubiertas con una malla, cuyos
contenidos eran recogidos en cada fecha de muestreo. Una vez pesadas, las muestras eran
molidas y sometidas a andlisis de nitrégeno. Las concentraciones de nitrbgeno fueron
obtenidas por el método Dumas mediante un autoanalizador CE Instruments NA-2100
(ThermoQuest, Milan, ltalia). Tras ser analizadas, para cada especie en cada fecha de
muestreo y parcela obtuvimos un valor del contenido de nitrogeno en la hojarasca como
promedio de los valores relativos a las cinco cajas recolectoras correspondientes a esa especie

en esa parcela y fecha de muestreo.

Analisis de los datos

La reserva de agua del suelo se estim6 a partir de los valores suministrados por las sondas
ECH20-10 Dielectric Aquameter y del balance hidrico derivado de la siguiente ecuacién

entrada-salida (ver, por ejemplo, Landsberg 1986):

AB;=p—aet-q

donde Af; es la variacién a lo largo de un determinado intervalo de tiempo de la reserva de
agua del suelo, p es la precipitacion durante ese intervalo, aet es la evapotranspiracion real y q

es el excedente (escorrentia superficial mas percolacion profunda ). Todas las variables se
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expresan en milimetros. Asumimos una reserva igual a 0 al final del verano. A partir de ese
momento, se estimé el balance acumulado hasta el instante en que las sondas de humedad
alcanzaron la saturacion. El balance acumulado hasta ese momento se tomé como nuestra
estimacion de la maxima cantidad de agua almacenada en el suelo (capacidad de campo).
Cuando la demanda de la evapotranspiracion potencial (ETP) no podia ser satisfecha por la
humedad almacenada en el suelo (6,) méas la precipitacién (p), se estim6 el déficit de agua

correspondiente como:

déficit = ETP — p - A6,

donde todas las variables se expresan de nuevo en milimetros. La evapotranspiracion potencial
se calculé con arreglo a la ecuacion de Jensen & Haise (1963). Estos datos se utilizaron sélo
con fines comparativos y no se supone que representan los déficits hidricos verdaderos porque
no tomamos en cuenta los controles de la evapotranspiracién debido al cierre de los estomas.
El déficit de agua real puede obviamente ser inferior a los valores estimados para aquellas
especies capaces de reducir la evapotranspiracion mediante la reduccién de la apertura de los

estomas.

El andlisis de la varianza y el test LSD de Fisher fueron usados para comprobar la significacion
de las diferencias entre medias en longevidad foliar para P < 0.05, tras aplicar el test de Levene
para comprobar la homoscedasticidad. EI mismo procedimiento fue empleado para constatar la
significacion de las diferencias en el potencial hidrico foliar. Las comparaciones se hicieron a
nivel de cada especie tomando las distintas localizaciones y anos de estudio como fuente de

variacion.

Para analizar el efecto de los factores ambientales sobre la fenologia, en el caso de la
emergencia consideramos como variable dependiente el nUmero de dias transcurridos desde el
primer dia del ano hasta la fecha en que detectamos el despliegue de las primeras hojas en los
individuos de estudio. Por lo que respecta a la abscisidén, consideramos los valores de las tasas

de mortalidad obtenidos en cada parcela y afio para cada especie (y clase de edad de las
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hojas, en el caso de las perennifolias), descartando légicamente los valores igual a cero y

aquellos lo suficientemente bajos como para sugerir pérdidas debidas al azar.

Logicamente, la cronologia de los eventos fenoldgicos se vera influida por las caracteristicas
ambientales de un periodo de tiempo particular previo a la fecha en que acontecen. Respecto a
la emergencia, cabria suponer en principio que se produciria cuando se supere un cierto
numero de grados dia por encima de un determinado valor umbral de temperatura. Por ello,
una vez identificada la fecha de emergencia, para cada especie, en cada parcela y afio de
estudio, estimamos la integral térmica sumando los valores de temperatura media de todos los
dias en los que, desde comienzos de afo hasta el despliegue de las hojas, se superaba un
determinado valor umbral. Los mismos calculos fueron efectuados para sucesivos valores
umbrales de temperatura ascendiendo entre 1 y 14 °C. El objetivo es tratar de identificar el
numero de grados dia (y por encima de qué valor umbral) que deben alcanzarse para que se

produzca el despliegue de las hojas en cada especie.

En cuanto a la mortalidad foliar, para determinar el periodo 6ptimo de tiempo durante el que los
parametros climaticos pudieran ejercer sus efectos de un modo mas marcado, procedimos a
procesar los datos de las variables independientes para distintos intervalos de tiempo
crecientes en numero de dias. Asi, una vez identificadas las fechas de mortalidad con valores
significativos, estimamos el promedio de los datos de temperatura media diaria, media de las
maximas y de las minimas diarias de los quince dias previos a la fecha del parametro
fenoldgico considerado, asi como las maximas y minimas absolutas de este periodo quincenal
y el niUmero total de dias de heladas. Los mismos calculos se efectuaron ampliando el intervalo
hasta el mes previo, el mes y medio previo y los dos meses anteriores. De modo similar
procedimos también con los datos de precipitacion y humedad del suelo. Posteriormente, para
las hojas de cada especie y clase de edad, analizamos por medio de regresién lineal (previa
transformacién de los datos a escala logaritmica) las relaciones entre tasas de mortalidad y
factores ambientales, repitiendo los andlisis con los valores de las variables ambientales

obtenidos para cada uno de los distintos intervalos. Comparando los coeficientes de dichos
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analisis, comprobamos que las relaciones mas significativas se alcanzaban para un periodo de
tiempo de quince dias previos (datos no mostrados) a cada pico de mortalidad, de modo que
tomamos este intervalo como el 6ptimo para identificar el efecto de los factores ambientales
sobre la abscision. Precisado el periodo de tiempo, se utilizd regresion multiple, previo analisis
de colinearidad, cuando era preciso para separar el efecto de dos variables independientes.
Unicamente en el caso del potencial hidrico foliar utilizamos los datos de las fechas mas
proximas a las de los distintos valores de las tasas de mortalidad incluidas en el analisis de
regresion. Todos los analisis estadisticos se llevaron a cabo empleando el programa SPSS

(SPSS Inc., Chicago, IL, USA).

RESULTADOS

1. Condiciones ambientales: variabilidad entre parcelas y anos de estudio.

Para tratar de detectar mejor posibles diferencias ambientales entre parcelas y afios de estudio,
recurrimos al analisis de los datos promediados por estaciones, tal y como se muestran en la

Tabla 1.

Existian claras diferencias en temperatura entre las dos parcelas, con valores en general méas
altos en Garcirrey. Estos resultados se repiten para las distintas estimas de temperatura,
aunque las diferencias resultaban especialmente marcadas durante el periodo estival y en
relacion a las temperaturas méaximas (Tabla 1). A Valdelosa le corresponden las temperaturas
minimas mas bajas en general, particularmente las minimas absolutas. Esta parcela registra
ademas, todos los afnos de estudio, un nimero de dias de helada superior (66 dias en
promedio), los cuales se extienden a lo largo de mas de 6 meses, entre la segunda mitad de
Octubre e inicios de Mayo. En Garcirrey las heladas, sin embargo, (53 dias al afo en promedio)
se extienden a lo largo de tan sélo en torno a 4 meses y medio, comenzando en Noviembre y

no prolongdndose mas alla de la primera quincena de Abril (datos no mostrados). Las mismas
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tendencias entre enclaves se repetian para los cuatro afios de estudio, entre los que apenas
existian diferencias en temperatura en cada parcela (Tabla 1). Unicamente en el periodo
estival, las temperaturas medias (tanto medias mensuales como el promedio de las maximas y
minimas diarias) tienden a ser mas altas en los dos ultimos afios, especialmente en 2010

(Tabla 1).

Las diferencias se manifiestan justamente de forma contraria a nivel de las precipitaciones, con
niveles muy similares entre parcelas, pero claramente diferentes entre anos, tanto en el total
anual, como en el modo en que se distribuian entre estaciones. 2009 es el afio mas seco, con
niveles de precipitaciobn mas de un 20% inferiores a los del afio previo y mas de un 40% en
relacion a 2010 (Tabla 1), el afo mas humedo. En todos los casos las precipitaciones resultan
particularmente escasas en el periodo estival, que registra menos del 10% del total anual, con
la Unica excepcion de 2009, en el que tormentas estivales permiten elevar esta cifra hasta un
15%. Los picos de méaxima pluviosidad presentaban mayor desigualdad entre los distintos afos.
El invierno es en los dos ultimos afios de estudio la estacién que aporta los mayores niveles de
precipitacion (mas del 40% del total anual) (Tabla 1), mientras que en 2008, por el contrario, es
la primavera la estacibn méas humeda (méas del 45% del total anual) en ambas parcelas

(Tabla 1).

A pesar de mostrar similares niveles de precipitacién, si se apreciaban diferencias entre
parcelas en la disponibilidad de agua en el suelo. El analisis de la reserva edéfica de agua
revelaba que el suelo de Valdelosa contaba para todo el periodo de estudio con una cantidad
de agua superior al de Garcirrey (Figura 1). Garcirrey presenta, como ya hemos comentado,
temperaturas mas elevadas, lo que propicia mayores pérdidas de agua por evapotranspiracion.
Sin embargo, las diferencias en la reserva hidrica del suelo responden fundamentalmente a la
distinta capacidad de almacenamiento de agua de los suelos en ambas parcelas. Valdelosa
presenta suelos méas profundos y con menor pedregosidad, lo que otorga una mayor capacidad
méaxima de almacenamiento de agua y, ante niveles similares de precipitacion, permite mayor

disponibilidad edafica de agua y menor déficit que en Garcirrey (Figura 1).
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Tabla 1. Valores de temperatura media, maxima y minima diaria promedio y méaxima y minima absoluta (°C), asi como niveles de precipitacién (mm).

Valdelosa

Garcirrey

Estacion Ano T? media mensual T?* maxima media T2 minima media T® maxima absoluta T2 minima absoluta Precipitacion
Verano 2007 18.7 20.6 26.4 32.4 9.22 12.5 36.7 41.3 3.01 4.41 41 34
Otofio 2007 6.60 8.16 13.3 16.5 1.86 2.54 21.7 29.8 -7.61 -4.51 162 175
Invierno 2008 6.38 7.37 12.4 15.8 1.42 2.19 21.6 24.9 -4.96 -3.97 48 49
Primavera 2008 13.4 14.0 20.1 22.3 5.93 8.13 32.0 34.8 -1.04 0.67 155 171
Verano 2008 18.8 19.7 27.0 29.5 10.6 11.2 36.7 43.8 3.72 4.00 22 22
Otofio 2008 6.18 6.00 11.6 12.6 1.54 0.44 23.7 28.6 -9.82 -12.6 109 97
Invierno 2009 5.68 6.03 11.6 13.4 0.28 0.07 24.6 29.2 -8.53 -9.73 109 106
Primavera 2009 14.5 15.5 22.1 25.9 7.01 8.27 34.9 37.9 -3.15 -0.44 54 38
Verano 2009 20.7 22.0 29.2 35.1 12.2 13.2 36.1 45.0 4.14 5.96 47 32
Otofio 2009 9.14 9.79 14.4 17.0 4.82 5.21 27.6 33.0 -10.3 -5.87 53 71
Invierno 2010 4.62 4.92 9.05 10.2 0.74 1.28 19.4 24.4 -8.17 -6.62 195 257
Primavera 2010 14.1 15.0 21.3 23.9 10.6 8.34 33.2 41.3 -2.48 -1.98 101 140
Verano 2010 21.1 23.0 29.5 35.3 12.9 15.1 36.6 441 4.19 5.55 37 30
Otofo 2010 6.72 7.87 12.1 15.8 2.30 3.27 23.7 32.1 -7.67 -6.92 85 121
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Figura 1. Evolucion estacional de la reserva hidrica del suelo a lo largo de los cuatro afios en las dos parcelas de estudio.

2. Estatus hidrico foliar

Los potenciales de base sufren un descenso a lo largo de la estacion a medida que se
consumen las reservas de agua del suelo. Este descenso resultaba siempre mas acusado en la
parcela de Garcirrey, en la que se registran en verano valores de W, inferiores (mas negativos)
a los obtenidos en Valdelosa (Tabla 2). Un descenso mas acusado de las reservas de agua del
suelo se traduce en un rango estacional de W,q mas alto en Garcirrey, resultado que se repite
independientemente de la especie y del afio de estudio. Pero las diferencias entre parcelas se
manifestaban ya incluso en la estacion favorable, con valores de W4 mas altos de nuevo en
Valdelosa (Tabla 2). Potenciales mas altos, que se reducen solo ligeramente, confirman la

mayor disponibilidad de agua en el suelo que ya vimos en esta parcela.

Por lo que respecta a la comparacién entre afos, las diferencias en general no resultan
especialmente significativas, con la excepcion de 2009, que, como ya comentamos, registraba

niveles de precipitacién claramente inferiores. Las distintas estimas del potencial hidrico foliar
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revelan que, efectivamente, durante este afo las especies estdn sometidas a una mayor
intensidad del estrés hidrico. No solo los valores de W4 son inferiores al resto de los afios ya
en primavera, sino que ademas experimentan un descenso mucho mas marcado a lo largo de

la estacion (Tabla 2).

No se obtienen tendencias comunes, sin embargo, con respecto a los minimos potenciales
absolutos, ni en las comparaciones entre parcelas, ni entre afios de estudio. Las dos caducifolias
reducen sus potenciales foliares a cifras siempre inferiores en la parcela de Garcirrey, en la que
los valores mas extremos se obtienen siempre en 2009, tanto para caducifolias como para
perennifolias (Tabla 2). En Valdelosa, por el contrario, suelen ser las perennifolias las que
reducen en mayor medida su potencial foliar, aunque en este caso sin tendencias claras entre

anos (Tabla 2).

Tabla 2. Valores medios (ES. entre paréntesis, n =5) de ¥, (MPa) para cada una de las especies, parcela y afio, en cada uno de

los dos periodos diferenciados, junto con el valor minimo absoluto y la amplitud estacional.

Valdelosa Garcirrey
Especie Ano ¥ , Primavera W ,Verano ¥ ,Rango estacional W ... minabs
Q. pyrenaica 2007 -0.23 (0.02) -0.56 (0.03) -0.43 (0.03) -1.42(0.04) 0.37 1.12 -8.17  -83.55
Q. pyrenaica 2008 -0.24 (0.01) -0.44 (0.02) -0.45 (0.03) -2.11 (0.08) 0.31 1.73 -8.22  -3.87
Q. pyrenaica 2009 -0.73 (0.04) -1.68 (0.05) -1.42 (0.05) -3.12(0.11) 0.77 1.95 -8.12 -4.78
Q. pyrenaica 2010 -0.56 (0.03) -0.62 (0.03) -1.27 (0.05) -1.52 (0.06) 0.69 1.16 -2.57  -2.96
Q. faginea 2007 -0.26 (0.01) -0.54 (0.02) -0.43 (0.02) -1.15(0.06) 0.28 0.75 -345  -3.91
Q. faginea 2008 -0.24 (0.02) -0.64 (0.02) -0.46 (0.02) -1.98 (0.08) 0.32 1.54 -245 -4.00
Q. faginea 2009 -0.65 (0.02) -1.61 (0.06) -1.36 (0.05) -2.99 (0.10) 0.81 1.74 -3.11 -4.46
Q. faginea 2010 -0.46 (0.02) -0.52 (0.02) -1.22 (0.04) -1.56 (0.06) 0.68 1.26 -2.51 -2.94
Q. suber 2007 -0.30 (0.02) -0.52 (0.01) -0.42 (0.01) -1.42(0.06) 0.38 1.02 -3.81 -3.21
Q. suber 2008 -0.34 (0.01) -0.38 (0.01) -0.42 (0.02) -1.61(0.05) 0.32 1.26 -3.10  -2.53
Q. suber 2009 -0.81 (0.02) -1.34 (0.05) -1.18 (0.04) -2.34 (0.09) 0.57 1.35 -8.62 -3.71
Q. suber 2010 -0.68 (0.03) -0.55 (0.03) -1.12(0.04) -1.34 (0.04) 0.44 0.82 -8.19 -2.92
Q. ilex 2007 -0.22 (0.01) -0.44 (0.02) -0.51 (0.03) -1.65 (0.05) 0.53 1.17 -3.50 -2.94
Q. ilex 2008 -0.43 (0.03) -0.45 (0.02) -0.59 (0.04) -1.92(0.06) 0.46 1.43 -8.12 -3.22
Q. ilex 2009 -0.80 (0.02) -0.93 (0.04) -1.19 (0.05) -2.56 (0.08) 0.59 1.79 -3.30 -4.27
Q. ilex 2010 -0.71 (0.03) -0.71 (0.03) -1.03 (0.04) -1.54 (0.06) 0.43 1.1 -242  -2.90
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3. Fenologia foliar. Pautas fenoldgicas y efecto de los parametros ambientales

Especies caducifolias

La emergencia foliar se produce en las dos especies avanzada ya la primavera, entre la
segunda quincena de Abril y primera de Mayo, con algunas diferencias dependiendo de la
especie y parcela (Tabla 3). Q. faginea es siempre la especie con emergencia mas temprana
(en torno a 10 dias antes), lo que sugiere una menor tolerancia a las bajas temperaturas en
Q. pyrenaica. El despliegue de las hojas es muy rapido, pero mientras que en el roble se
concentra en un Unico flujo, en Q. faginea se observan algunos brotes mas tardios en las
semanas posteriores al despliegue inicial mayoritario (Figura 2). Entre parcelas, es también en
Garcirrey donde las hojas aparecen antes (en torno a 12-15 dias) (Tabla 3). Estos resultados
se repiten en los distintos afos, sin apenas diferencias entre ellos. La emergencia se retrasa en
2007 en las dos parcelas y para ambas especies, pero las diferencias no resultan en ningan

caso significativas (Tabla 3).

Tabla 3. Valores medios (E.S. entre paréntesis, n =4) de la fecha de emergencia (dias transcurridos desde
inicios del afo hasta el despliegue foliar) y de la longevidad foliar media obtenidos para cada una de las

especies caducifolias, en cada parcela y afio de estudio.

Valdelosa Garcirrey
Especie Ano Dias hasta la emergencia Longevidad foliar media (dias)
Q. pyrenaica 2007 138 (4.69) 125 (2.07) 180 (5.57) 200 (3.77)
Q. pyrenaica 2008 133 (3.29) 115 (3.89) 182 (1.60) 200 (4.21)
Q. pyrenaica 2009 125 (4.99) 116 (4.65) 181 (12.1) 190 (7.49)
Q. pyrenaica 2010 135 (5.21) 113 (5.78) 175 (0.25) 184 (2.66)
Q. faginea 2007 125 (5.05) 112 (3.32) 207 (2.35) 214 (5.98)
Q. faginea 2008 119 (2.27) 107 (1.69) 193 (3.97) 220 (3.20)
Q. faginea 2009 118 (4.45) 108 (5.54) 208 (7.30) 224 (9.43)
Q. faginea 2010 115 (5.32) 105 (4.98) 185 (4.32) 209 (8.33)
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Figura 2. Variacion temporal en el nimero de hojas (expresado en porcentaje) presentes en la copa de Q. faginea (a) y Q. pyrenaica (b) alo largo de
cada uno de los afios en cada una de las parcelas de estudio (n = 4). Las barras de error son omitidas para simplificar la presentacion de los resultados

Obtenidas las fechas de emergencia, efectuamos el calculo de la integral térmica para distintos
valores umbrales de temperatura, para tratar de identificar el nimero de grados dia necesarios
para que se produzca el despliegue de las hojas en cada especie. Nuestras estimas revelaron
una enorme variabilidad para una misma especie entre parcelas y anos de estudio (Tabla 4).
Este resultado sugiere que, al contrario de nuestra suposicion inicial, la aparicion de las hojas
de las dos caducifolias no depende de que se supere un cierto nimero de dias con una

temperatura por encima de un determinado valor umbral.
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Tabla 4. Integral térmica (°C dia) estimada para el total de dias que, superando distintos valores umbrales de temperatura
media diaria, transcurren entre inicios de afo y las distintas fechas de emergencia de las hojas de Q. faginea y

Q. pyrenaica en las diferenctes parcelas y afios de estudio.

[ Valdelosa [ Garcirrey |
Q. faginea
2°C 4°C 6°C 8°C 10°C
2007 975 678 938 629 836 509 628 260 373 164
2008 917 485 895 455 772 357 536 229 315 75
2009 808 620 774 570 646 476 503 302 276 131
2010 756 586 712 557 616 475 469 321 288 138

Q. pyrenaica

2007 1178 801 1141 752 1039 609 831 367 576 234
2008 1159 569 1136 540 1014 437 770 293 531 130
2009 955 697 920 647 793 541 650 364 422 156
2010 1014 685 969 655 873 555 699 411 472 216

Las diferencias entre parcelas si parecian responder, sin embargo, a diferencias en las
temperaturas minimas y en la duracién del periodo durante el que se prolongan las heladas. En
Garcirrey no se registraba ningin dia con temperaturas negativas en las dos semanas previas

a la emergencia de las hojas de ninguna de las dos especies (Tabla 5a). En Valdelosa, en ese
mismo periodo de tiempo, comprobamos que las temperaturas minimas diarias alcanzaban
cifras claramente mas bajas y aun se registran dias de helada (Tabla 5a). Las temperaturas
medias 0 las medias de las maximas diarias se mantienen, sin embargo, mas proximas entre
las dos parcelas e incluso son superiores en Valdelosa en muchos casos. En fechas
posteriores, cuando se produce la emergencia en Valdelosa, las temperaturas minimas (de las
dos semanas previas) ya se han elevado considerablemente y desaparecen las heladas en
esta parcela (Tabla 5b). De estos resultados se deduce que el retraso en la emergencia en
Valdelosa responde a la necesidad de que las temperaturas minimas se eleven lo suficiente
como para garantizar la supervivencia de las hojas recién desplegadas, lo cual debido a su

caracter mas calido ocurre antes en Garcirrey.
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Tabla 5. Temperatura media diaria, media de las méximas diarias y media de las minimas diarias (°C) y nimero de dias de helada que durante el
periodo del afio (los 15 dias previos a la fecha de emergencia de 'Ias hojas de cada especie en cada uno de los afios en la parcela de
Garcirrey) se registran en las dos parcelas de estudio (a). Temperatura media de las minimas diarias y nimero de dias de helada que se
registran en los 15 dias previos a la fecha de emergencia de las hojas en las parcela de Valdelosa (b).

Valdelosa |  Garcirrey
Q. faginea

a) 15 dias previos a la fecha de emergencia b) 15 dias previos
Emergencia Emergencia

en Garcirrey T* media T* med max T* med min N° dias helada enValdelosa T?med min N°dias helada
23/04/2007 11.0 11.9 17.95 19.4 3.70 2.43 0 2 06/05/2007 4.89 0
18/04/2008  8.85 9.77 15.67  17.2 2.41 1.62 0 2 30/04/2008 3.10 0
19/04/2009  8.09 7.98 16.51  15.0 2.00 1.16 0 5 29/04/2009 3.00 0
16/04/2010  8.01 9.05 14.66 164 2.30 1.57 0 5 26/04/2010 5.10 0

Q. pyrenaica

a) 15 dias previos a la fecha de emergencia b) 15 dias previos
Emergencia Emergencia

en Garcirrey T* media T* med max T* med min N° dias helada en Valdelosa T*med min N°dias helada
06/05/2007 11.0 12.3 171 18.0 5151 4.40 0 0 19/05/2007 6.40 0
26/04/2008  8.77 9.49 14.1 15.9 3.26 2.90 0 2 14/05/2008 6.19 0
27/04/2009 9.70 8.90 19.3 15.7 3.50 2.80 0 2 06/05/2009 5.00 0
24/04/2010 111 11.7 17.2 18.2 5.23 4.20 0 2 16/05/2010 3.60 0

Completada la masa de hojas, ésta permanece practicamente constante hasta finales del
verano, cuando empiezan a apreciarse algunos descensos que no comienzan a ser
significativos hasta varias semanas después (Figura 2). Asi, ambas especies mantienen en
torno al 80% del total de sus hojas hasta el mes de Noviembre, cuando empieza a manifestarse
la senescencia, aunque con algunas diferencias entre especies y parcelas. En Valdelosa, para
el roble la caida de hojas comienza a ser significativa ya hacia mediados del mes de
Noviembre, con picos de mortalidad que alcanzan su maximo en las dos semanas iniciales de
Diciembre. En Garcirrey, sin embargo, el grueso de hojas se mantiene hasta finales de
Noviembre y la maxima senescencia no se registra hasta la segunda quincena de Diciembre.
Tendencias similares se aprecian en el quejigo, en el que el inicio de la senescencia y la
mortalidad maxima se retrasan en torno a 10-15 dias en Garcirrey con respecto a Valdelosa, y
en ambos casos en torno a una semana con respecto al roble (Figura 2). Estas pautas se

aprecian en los distintos afios con apenas diferencias entre ellos, a excepcion de un ligero
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anticipo de la senescencia (en los dos enclaves y para las dos especies) en 2010, que

comienza en Octubre y se produce de un modo mas gradual durante el resto del afio.

Cuando analizamos la relaciébn entre las tasas de mortalidad y los distintos parametros
ambientales, comprobamos que existia una clara relacion con la temperatura. La mortalidad
resultaba mas elevada a medida que descendia la temperatura (tanto las medias, como las
minimas y maximas) y se incrementa el nUmero de dias de heladas, aunque eran siempre las
temperaturas maximas las que conseguian un mayor porcentaje de la variacion explicada
(datos no mostrados). Esta relacion resultaba totalmente esperable teniendo en cuenta que,
aunque la senescencia se manifiesta ya desde Noviembre, los picos maximos se concentran en
las fechas finales del afno, cuando las temperaturas son mas bajas. Pero, cuando en regresion
multiple incluiamos distintas combinaciones de las variables ambientales, esta respuesta
Unicamente se manifestaba a nivel de las temperaturas méaximas, y en particular con las
maximas absolutas (Tabla 6 a y b). El valor de la maxima temperatura absoluta registrada en
las dos semanas previas ejercia su efecto sobre las tasas de mortalidad independientemente
del resto de las variables ambientales, mostrando ademas las tasas de mortalidad frente a esta
temperatura las pendientes de respuesta mas altas en valor absoluto (Tabla 6 a y b). En
regresion multiple tendia a desaparecer, sin embargo, el efecto de las temperaturas medias, las
minimas o el numero de dias de heladas (Tabla 6 a y b). Puesto que la mortalidad se concentra
en los meses finales del ano, en los que las precipitaciones han permitido la recuperacion tras
la sequia estival, no detectamos, como era de esperar, ninguna relacién entre mortalidad foliar
y niveles de precipitacion, potencial hidrico o VPD (datos no mostrados). Nuestros resultados
sugieren, por tanto, que el descenso de las temperaturas maximas, en concreto de las maximas
absolutas, es el factor que condiciona la mortalidad de las hojas en las dos especies

caducifolias.

Estos resultados parecen confirmarse cuando analizamos las diferencias para las distintas
estimas de temperatura entre las dos parcelas de estudio. Como ya hemos comentado, en las

dos especies se apreciaba un retraso en el inicio de la senescencia y la mortalidad méaxima de
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Tabla 6a. Resultados del analisis de regresion multiple entre las tasas de mortalidad (dias™; datos
transformados logaritmicamente ) obtenidas para Q. faginea, como variable dependiente, y distintas
estimas de temperatura (valores transformados logaritmicamente) correspondientes a las dos semanas

previas a cada uno de los picos de mortalidad como variables independientes.

Variables Multiple

independientes Interceptacion Pendiente P R? P
T? media 3.14 -0.61 0.3226 0.62 < 0.0001
T med max -1.29 0.1679
T media 0.75 233 0.63 0.4816
T med min 2.12 0.1339
T? media 3.75 -0.56 0.4450 0.62 < 0.0001
T? max abs -1.66 0.0056
T° media 2.53 -1.16 0.0024 0.61 < 0.0001
T min abs -0.43 0.2796
T? media -0.28 -0.67 0.2920 0.62 0.8921
N° dias helada 1.78 0.2095
T* med max 3.14 SNCEEN  0.0021 | 0.62 < 0.0001
T med min 1.00 0.3778
T med max 4.18 -1.11 0.1978 0.64 < 0.0001
T max abs -1.37 0.0218
T med max 3.66 -1.69 0.0004 0.66 < 0.0001
T2 min abs -0.62 0.0644
T med max 0.66 -1.19 0.0715 0.65 0.7017
N° dias helada 1.65 0.0950
T med min 4.42 0.36 0.7180 0.61 < 0.0001
T max abs -2.87 0.0029
T med min 3.56 -1.51 0.0799 0.47 < 0.0001
T2 min abs -0.78 0.0935
T med min -3.95 0.73 0.5138 0.60 0.1202
N° dias helada 3.81 [ 0.0032 |
T max abs 4.34 SXyAN  0.0021 | 0.61 < 0.0001
T min abs -0.29 0.4725
T max abs 1.32 147 NN 0.63 < 0.0001
N° dias helada 1.52 0.2511
T2 min abs -1.99 -0.15 0.7491 0.60 0.1526
N? dias helada 2.92 [ 0.0033 |
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Tabla 6b. Resultados del andlisis de regresion multiple entre las tasas de mortalidad (dias™; n=20, datos
transformados logaritmicamente ) obtenidas para Q. pyrenaica, como variable dependiente, y distintas estimas de
temperatura (valores transformados logaritmicamente) correspondientes a las dos semanas previas a cada uno de

los picos de mortalidad como variables independientes.

Variables Multiple
independientes Interceptacion Pendiente P R? P

T media 3.60 -0.81 0.1462 0.64 <0.0001
T* med max -1.43 0.0568

T media 3.59 -1.27 0.0073 0.62 <0.0001
T2 med min -1.12 0.1191

T media 5.50 -0.11 0.8662 0.69 <0.0001
T max abs sz EECEE

T media 2.76 -1.27 0.0517 0.57 <0.0001
T2 min abs -0.46 0.4286

T media 0.01 -0.85 0.2988 0.59 0.9959
N° dias helada 1.81 0.2643

T* med max 3.99 -2.06 [ 00122 | 0.60 <0.0001
T2 med min -0.34 0.7096

T* med max 5.38 -0.70 0.3438 0.71 <0.0001
T* max abs -2.57 0.0194

T* med max 3.70 -1.74 [ o0.0156 | 0.62 <0.0001
T2 min abs -0.51 0.2794

T* med max 0.98 -1.41 0.0409 0.66 0.5694
N° dias helada 1.71 0.0927

T2 med min 5.86 -0.86 0.1466 0.73 <0.0001
T® max abs -2.84 0.0003

T2 med min 3.63 -1.37 0.0706 0.56 <0.0001
T min abs -0.97 0.0572

T2 med min 0.35 -1.09 0.1311 0.62 0.8200
N° dias helada 2.53 0.0072

T* max abs 5.47 -3.17 [ 00022 | 0.69 <0.0001
T min abs -0.14 0.7543

T* max abs 4.56 -2.99 [ 00135 | 0.70 0.0998
N° dias helada 0.50 0.6759

T2 min abs -1.58 -0.29 0.6661 0.56 0.4520
N dias helada 2.79 0.0609

41



Capitulo 1. Control ambiental de la fenologia foliar

en torno a 10-15 dias en Garcirrey con respecto a Valdelosa. Comparando los valores de
temperatura durante el otofio e invierno de los distintos afios de estudio en cada parcela, se
comprueba que apenas existen diferencias en las temperaturas medias y algo similar ocurre
con las minimas, inferiores incluso en algunos casos en Garcirrey (Tabla 1). Sin embargo, si
son mas acusadas las diferencias entre parcelas en las temperaturas maximas vy
particularmente en las méaximas absolutas, con valores para otofio e invierno claramente mas
altos en Garcirrey (entre 3 - 8°C) (Tabla 1). Estas diferencias justificarian el retraso de la
mortalidad en la parcela de Garcirrey, que es capaz de mantener temperaturas maximas mucho

mas elevadas hasta incluso en estas fases finales del afno.

Las diferencias en emergencia y mortalidad entre las dos parcelas se traducen en diferencias
en longevidad foliar que, aunque no alcanzan la significacion, si se repiten para las dos
especies en todos los afios de estudio. Tanto las hojas de quejigo como las de roble mostraban
una duracion media en torno a dos semanas superior en Garcirrey (191 dias en promedio frente
a 179 en Valdelosa para Q. pyrenaica, y 217 en Garcirrey frente a 198 en Valdelosa para
Q. faginea), en la que no solo se adelanta ligeramente la emergencia, sino que ademas se
retrasa también en alguna medida la senescencia. Entre afos, la longevidad resultaba solo
ligeramente inferior en 2010, debido al adelanto de la senescencia que ya hemos comentado,

aunque las diferencias tampoco alcanzaban la significacion en ningan caso (Tabla 3).

Especies perennifolias

Q. suber mostraba un patron claramente distinto al de los dos Quercus caducifolios, no sé6lo en
la duracion media de sus hojas, sino también en la localizacién temporal de su emergencia y
abscisién. El despliegue de las hojas en esta especie es mas tardio, concentrandose en las
fechas finales de Mayo o iniciales de Junio, con variaciones despreciables entre parcelas, y

practicamente también entre afios (Tabla 7).
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Tabla 7. Valores medios (ES. entre paréntesis, n =4) de la fecha de emergencia (dias transcurridos
desde inicios del afo hasta el despliegue foliar) y de la longevidad foliar media obtenidos para cada

especie, en cada parcela y afo de estudio.

Valdelosa |  Garcirrey

Especie Ano Dias hasta la emergencia Longevidad foliar media (dias)
Q. suber 2007 144 (3.22) 150 (4.21) 403 (6.35) 394 (7.27)
Q. suber 2008 159 (2.67) 157 (5.32) 390 (5.00) 386 (2.65)
Q. suber 2009 152 (6.65) 151 (3.23) 376 (6.45) 369 (6.41)
Q. suber 2010 151 (4.23) 147 (4.34) - -

Q. ilex 2007 126 (3.23) 122 (2.21) 760 (14.2) 765 (13.7)
Q. ilex 2008 122 (1.78) 119 (4.11) 774 (11.4) 759 (8.98)
Q. ilex 2009 113 (4.32) 111 (2.67) 769 (17.8) 787 (17.5)
Q. ilex 2010 115 (3.23) 113 (2.67) 783 (9.60) 789 (16.4)

Cuando calculamos la integral térmica para distintos valores umbrales de temperatura,
obtuvimos nuevamente una fuerte variabilidad entre parcelas y afios de estudio (Tabla 8), que
sugiere que tampoco en este caso la emergencia parece depender de que se supere un cierto
nuamero de dias con una temperatura por encima de un determinado valor umbral. Sin embargo,
el retraso en la aparicion de las hojas en 2008, aunque simplemente se limita a una o dos
semanas, parece sugerir que en esta especie son mas bien las temperaturas maximas las que
condicionan en alguna medida la emergencia foliar. Analizando los datos climaticos de la Ultima
quincena de Mayo (es decir, las dos semanas previas a las fechas en que emergen las hojas
de esta especie en la mayor parte de los afios), comprobamos que en 2008, en esa quincena
las temperaturas minimas diarias son similares a las del resto de afios en ambas parcelas, e
incluso mas elevadas en el caso de los valores minimos absolutos (datos no mostrados). Por
tanto, no es a causa de las temperaturas minimas por lo que se retrasa la emergencia. Sin
embargo, si se aprecian diferencias en cuanto a las maximas, que en 2008, en las semanas
previas a las fechas tipicas de emergencia de las hojas el resto de los afios, son

significativamente mas bajas. Es posible, por tanto, que este retraso en la emergencia en 2008
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se expligue por la necesidad de avanzar mas en la estaciébn para alcanzar temperaturas

maximas lo suficientemente elevadas como para inducir el despliegue de las hojas.

Tabla 8. Integral térmica (°C dia) estimada para el total de dias que, superando distintos valores umbrales de temperatura media diaria, transcurren

entre inicios de afio y las distintas fechas de emergencia de las hojas de Q. suber en las diferentes parcelas y afios de estudio.

Valdelosa |  Garcirrey |
Q. suber
2°C 4°C 6°C 8°C 10°C 12°C 14°C
2007 1267 1113 1233 1068 1151 945 951 712 685 538 489 340 307 172
2008 1507 1065 1485 1039 1369 932 1126 781 930 574 586 367 325 135
2009 1368 965 1336 915 1210 821 1069 632 864 434 589 237 461 186
2010 1270 1106 1225 1077 1136 987 955 799 729 554 563 424 461 243

Una vez producidas, el grueso de las hojas se mantiene en el arbol, en cifras superiores al
80-85% del total, superando su primer afio de vida (Figura 3). Las pérdidas durante este
periodo corresponden a picos de mortalidad que se concentran coincidiendo con cierta
intensificacién del estrés; por un lado, durante el mes de Agosto, cuando las temperaturas son
mas altas y el déficit hidrico mas acentuado y, por otro lado, durante los meses de Enero y
Febrero, cuando se registran los descensos mas acusados en las temperaturas, especialmente
las minimas (Figura 3). Las hojas que superan el primer afo se reducen drasticamente en
namero a partir de finales de Mayo inicios del mes de Junio, coincidiendo con el despliegue de
la nueva cohorte, antes, por tanto, de que se eleven demasiado las temperaturas y claramente
antes de que comience a manifestarse el déficit hidrico estival. De hecho, ya a finales de Junio
de este su segundo afo, el nUmero de hojas supervivientes se limita a tan solo en torno al 25-
30% de las de la cohorte inicial, y ain a cifras inferiores en algunos casos. La abscisién se
prolonga durante el resto de la estacidon estival, al final de la cual los arboles mantienen una
masa de hojas viejas muy reducida (tan solo en torno al 10% del total inicial), o incluso nula,
como ocurre en 2009. Las escasas hojas remanentes se mantiene sin notables alteraciones a
lo largo de préacticamente todo el segundo afio de su vida, hasta su desaparicion total con la

emergencia de una nueva cohorte a finales de Mayo del afio siguiente (Figura 3).
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Figura 3. Variacion temporal en el nimero de hojas (expresado en porcentaje) presentes en la copa de Q. suber
a cada uno de los distintos afos en las dos parcelas de estudio (n=4). Las barras de error son omitidas
para simplificar la presentacion de los resultados.

Las mismas pautas, con escasas variaciones, se mantenian en ambas parcelas (Figura 3). Esto
se traduce en ausencia de diferencias significativas en la longevidad media obtenida para las
hojas cuya vida pudimos completar a lo largo de nuestro estudio (Tabla 7). Las hojas de Q.

suber alcanzaban en promedio una duracion de en torno a 13 meses, tanto para Valdelosa
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como para Garcirrey. Entre afos, aunque en 2009 la duracion era algo menor, las diferencias

eran tan reducidas que en ningln caso resultan tampoco significativas (Tabla 7).

Del mismo modo que para las caducifolias, también en Q. suber analizamos los efectos de los
distintos factores ambientales sobre las tasas de mortalidad. Como la mortalidad de las hojas
durante su primer afio es tan baja y contamos con tan pocos datos, limitamos este analisis a las
hojas de la segunda cohorte. Los analisis no revelaron en este caso ninguna respuesta de la
abscision a ninguna de las estimas de temperatura, ni tampoco a ninguno de los indicadores de
disponibilidad del agua (precipitacion, déficit hidrico o potencial hidrico foliar) (datos no
mostrados), resultado esperable teniendo en cuenta que la maxima abscision de las hojas se

localiza cuando aun no ha comenzado a manifestarse el déficit hidrico.

Dada la proximidad entre las

maximas tasas de mortalidad de

60 - y =-0.29x + 41
R? =0.71, P<0.0001

las hojas viejas con la emergencia
de las nuevas, tratamos de
comprobar hasta qué punto

ambos eventos pudieran estar

Tasa de mortalidad (dias™)

relacionados. Para ello, buscamos 0 o5 50 75 100 125 150

en primer lugar la relacion entre . .
P 9 N° dias transcurridos

las tasas de mortalidad de las
Figura 4. Relacion entre las tasas de mortalidad de las hojas
hojas viejas y la distancia en dias viejas y la distancia en dias hasta la formacion de la nueva

cohorte foliar en los mismos ejemplares.
a las fechas en las que aparecen

las hojas nuevas. La relacion

obtenida (Figura 4), reveld que, aunque la abscision se extiende a lo largo de varias semanas,
la mortalidad es maxima en las fechas mas proximas a la salida de las hojas nuevas,
reduciéndose a medida que nos alejamos de las fechas de emergencia de la nueva cohorte.
Esta relacion significativa parece sugerir que, de algun modo, la muerte de las hojas viejas esta

condicionada por la aparicién de las hojas nuevas. Diversos autores han propuesto que esta
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relacion se basa en la necesidad de reabsorcién de nutrientes desde las hojas viejas para
sustentar el desarrollo de las nuevas mas productivas. Si esto es asi, cabria esperar que las
maximas tasas de mortalidad coincidan con una reabsorcion mas intensa vy, por tanto, con

cifras minimas de nutrientes en la hojarasca.

Analizando los cambios temporales en las concentraciones de N comprobamos que,
efectivamente, las minimas cantidades en la hojarasca correspondian siempre a aquellas
fechas mas proximas a los picos méaximos de mortalidad en las hojas viejas (Tabla 9). Este
resultado parece confirmar que la abscision en Q. suber esta, en cierta medida al menos,

sometida a un control interno.

Tabla 9. Cambios en el contenido de nitrégeno (% respecto al peso seco) en la hojarasca de Q. suber
recolectada a lo largo de los distintos afos en las dos parcelas de estudio. Omitimos los dos datos del afio
2007, en el que la recoleccion de la hojarasca se inici6 en fechas posteriores a la emergencia de la nueva

cohorte, avanzado el mes de junio.

Mes dias 2008 2009 2010 2008 2009 2010
Enero 1.52 1.76 1.95 1.98 1.37 1.70
Febrero 1.51 1.95 1.73 1.42 1.33 1.68
Marzo 1.82 1.77 1.84 1.37 1.97 1.36
Abril 1.94 1.238 1.37 1.31 1.58 1.56
Mayo 0.93 0.97 1.09 1.16 1.1 1.18
Junio 1-15 (1R:7] 0.86 0.85 1.03 0.91 1.03
15-30 0.87 1.14 0.85 1.21 1.02 1.27
Julio 1-15 0.98 1.22 0.90 1.16 1.20 1.41
15-30 0.89 1.29 1.21 1.21 1.35 1.32
Agosto 1-15 0.94 1.23 117 1.28 1.23 1.29
15-30 - - - - - -
Septiembre 1-15 0.89 0.92 1.00 1.42 1.30 1.35
15-30 0.87 0.96 1.09 1.29 1.18 1.14
Octubre 1-15 1.06 0.91 1.22 1.48 1.26 1.43
15-30 1.14 1.01 1.36 1.46 1.37 1.22
Noviembre 1-15 1.38 0.98 1.37 2.00 1.29 1.78
15-30 1.55 1.10 1.69 1.72 1.44 1.60
Diciembre 1-15 1.63 1.03 - 1.72 1.33 -
15-30 1.34 1.23 - 1.65 1.17 -
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Q.ilex, desplegaba sus hojas también en un Unico flujo, en los Ultimos dias de Abril o inicios de
Mayo, un mes antes, por tanto, que en Q. suber (Tabla 7). El mismo patron se repetia en las
distintas parcelas y afios de estudio, de modo que no pudimos identificar ningln factor
ambiental condicionando el momento en que se produce el despliegue de las hojas en esta

especie.

Durante su primer afio de vida, la cohorte de hojas mantiene practicamente toda su dotacion,
con so6lo descensos poco significativos (Figura 5). Transcurrido su primer afio, concretamente
hacia finales de Abril o inicios de Mayo del afio siguiente, y coincidiendo de nuevo con la
emergencia de una nueva cohorte, se registra un primer periodo marcado de abscision, que se
prolonga hasta finales de Junio en Valdelosa y continda hasta finales de verano en Garcirrey
(Figura 5). Esto se traduce en una mortalidad mas marcada en las hojas de la segunda cohorte
en este Ultimo enclave, donde sobrevive tan solo en torno a un 55%, mientras que en Valdelosa
los arboles mantienen siempre mas del 60% de sus hojas durante su segundo afo de vida
(Figura 5). Las hojas se mantienen en el arbol, con algunos descensos durante el invierno,
hasta la siguiente estacion de crecimiento, cuando, también en Mayo, se inicia un nuevo
periodo de abscision (Figura 5), reduciéndose el numero de hojas supervivientes a en torno a
un 25% del total inicial al final del verano. Este grueso de hojas supervivientes permanece, con
ligeras pérdidas asociadas al comienzo de las heladas, hasta un nuevo episodio de abscision
que, como en los afos previos, coincide con la emergencia de una nueva cohorte foliar

(Figura 5).

Estas pequefias diferencias entre parcelas no resultaban lo suficientemente marcadas como
para reflejarse en diferencias resefiables en la duraciébn media de la vida de las hojas. La
longevidad foliar para Q. ilex se extiende, en promedio, en torno a 26 meses en ambas parcelas
(Tabla 7). Unicamente en 2007 las hojas alcanzaban una longevidad media algo inferior
respecto a 2010, afo que arroja la longevidad media mas elevada en los dos enclaves. Sin

embargo, tampoco en este caso las diferencias alcanzan la significacion.
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Figura 5. Curvas de supervivencia de las hojas de Q. ilex obtenidas en las dos parcelas para cada uno de los afios de estudio (n = 4).

Las barras de error son omitidas para simplificar la presentacion de los resultados.

En Q. ilex las mayores tasas de mortalidad, l6gicamente, corresponden a las hojas de la tercera
cohorte y las pocas que hayan podido llegar hasta su cuarto afo de vida, que han superado la
longevidad media caracteristica de la especie. Las cifras de mortalidad son mas reducidas para
las hojas de la segunda cohorte y menos significativas aun para las hojas en su primer afio. En
este Ultimo caso hay tan pocas cifras de mortalidad y poco relevantes que no hemos obtenido

relacion significativa con ninguno de los factores ambientales considerados (datos no
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mostrados). Si se aprecia, no obstante, que la mortalidad corresponde en todos los casos a
finales de Junio mediados de Julio, asi como a los meses de Febrero y finales de Enero, los
dos periodos del afio en que se registran las temperaturas mas extremas, tanto por lo que a las

altas, como a las minimas se refiere.

Cuando tratamos de buscar qué factores ambientales pudieran condicionar las tasas de
mortalidad para las hojas de la segunda y tercera cohorte, encontramos que la relacién no
alcanzaba la significacion para ninguno de los factores estudiados (datos no mostrados). Sin
embargo, observamos algunas diferencias en la distribucion de la mortalidad en el tiempo entre

las dos parcelas, que nos permiten sacar algunas conclusiones.

Durante su segundo afio, el nimero de hojas de encina se reduce entre un 25-30% en
Valdelosa y entre un 30-35% en Garcirrey. Del total de hojas desaparecidas durante este
segundo afo, en Valdelosa cerca del 60% mueren entre Mayo y Junio. La mortalidad se
produce, por tanto, de un modo abrupto, concentrandose los valores maximos en unas pocas
semanas previas al verano. A lo largo del periodo estival, las pérdidas se limitan ya a tan solo
en torno a un 14% del total de las hojas que desaparecen en su segundo afio de vida. En
Garcirrey, el mayor porcentaje de hojas de edad 2, en torno al 50%, se pierde entre Mayo y
Junio. Sin embargo, durante el verano las pérdidas son también notables (en torno a un 25%).
Estos resultados apuntan al estrés térmico y principalmente hidrico mas acentuado en
Garcirrey (que por otro lado apenas se manifiesta en Valdelosa) como el responsable de las
diferencias en la mortalidad que experimentan las hojas de la segunda cohorte entre los dos
enclaves. Resultados similares se obtenian para las hojas de la tercera cohorte foliar, cuya
maxima mortalidad se registraba en el periodo pre-estival en Valdelosa (en torno al 50% del
total de las muertes durante el tercer afio de vida, frente a un 17% durante el verano), mientras
que de nuevo en Garcirrey la mortalidad era mas gradual (40% de las hojas que mueren en su

tercer afo lo hacen entre Mayo y Junio y un 25% en los meses de verano).
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Un segundo periodo de abscision, menos significativo, pero también apreciable (entre el 20 y
25% del total de hojas muertas en cada cohorte), y ligeramente més alto siempre en Valdelosa,
se registraba en la segunda quincena de Octubre e inicios de Noviembre. Aunque tampoco
obtuvimos relacién significativa con ninguno de los factores ambientales analizados, dichos
picos coinciden claramente con el inicio de las heladas en ambas parcelas, lo que parece
sugerir que este es el factor desencadenante de la mortalidad de las hojas viejas que han

superado el periodo estival.

En Q. ilex, la mortalidad de las hojas viejas se produce, por tanto, a través de varios picos que
se registran en distintas épocas del afio y bajo condiciones ambientales muy contrastadas. El
hecho de que los distintos picos respondan a condiciones tan distintas, podria explicar la
ausencia de relacion que obteniamos para esta especie cuando confrontamos los valores de
mortalidad con los factores ambientales en las semanas previas. Ademas, aunque se registra
mortalidad en otras fases del afio, un porcentaje muy elevado se concentra entre Mayo y Junio,
cuando las temperaturas estan adn lejos de alcanzar sus maximos y el agua todavia no actua
como limitante, lo que también contribuiria a justificar la ausencia de efectos significativos de

estos pardmetros ambientales que hemos obtenido.

Como la maxima mortalidad de las hojas viejas coincidia con la formacion y desarrollo de las
nuevas (especialmente en Valdelosa), tratamos de comprobar también en este caso si existia
alguna relacién entre ambos eventos que pudiera sugerir que las hojas viejas mueren tras
actuar como reservorios de nutrientes para la formacion de una nueva cohorte. Para ello
nuevamente analizamos los cambios a lo largo del tiempo en la concentracién de nitrbgeno en
la hojarasca desprendida en ambas parcelas (Tabla 10). Con la Gnica excepcion de la parcela
de Valdelosa en 2010, en el resto de los casos se confirmaba que las cantidades inferiores de
nutriente en la hojarasca se alcanzaban en aquellas fechas mas proximas a la emergencia de

una nueva cohorte (Tabla 10). Estos datos vuelven a sugerir un control interno del proceso de
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retranslocacion y al menos de parte de la mortalidad de las hojas viejas, también en esta

especie.

Tabla 10. Cambios en el contenido de nitrdgeno (% respecto al peso seco) en la hojarasca de Q. ilex
recolectada a lo largo de los distintos afios en las dos parcelas de estudio. Omitimos los datos del afo 2007,
en el que la recoleccion de la hojarasca se inicié en fechas posteriores a la emergencia de la nueva cohorte,

avanzado el mes de junio.

VALDELOSA GARCIRREY

Mes dias 2008 2009 2010 2008 2009 2010
Enero 0.95 1.23 1.04 1.12 1.11 1.21
Febrero 1.26 1.24 1.15 1.42 0.91 1.12
Marzo 1.20 1.31 1.10 1.19 0.84 1.33
Abril 1.17 1.16 0.92 0.96 0.97 0.90
Mayo 0.86 0.81 0.78 0.78
0.79 0.80 0.83 0.83 0.81 0.79
Junio 1-15 0.82 0.81 0.76 0.89 0.83 0.82
15-30 0.84 0.82 0.77 0.92 0.84 0.85
Julio 1-15 0.89 0.85 0.74 0.95 0.88 0.87
15-30 0.85 o90 [ 1.00 0.88 0.93
Agosto 1-15 0.93 1.02 0.67 0.90 0.79 0.80
15-30 - - - - - -
Septiembre  1-15 1.13 0.88 0.74 0.89 0.99 0.85
15-30 0.83 0.89 0.81 1.00 0.91 0.86
Octubre 1-15 0.87 0.85 0.75 0.98 0.82 0.93
15-30 0.89 0.93 0.86 0.98 0.92 0.90
Noviermbre 1-15 0.91 0.89 0.89 0.97 0.93 1.33
15-30 0.90 0.90 - 0.87 0.96 -
Diciembre 1-15 1.14 0.91 - 1.00 0.91 :
15-30 1.06 1.10 - 0.99 0.94 -
DISCUSION

Nuestros resultados confirman la variedad de habitos foliares entre arboles coexistentes en
areas mediterraneas, ya apuntada por distintos autores (Escudero et al. 1987, de Lillis &
Fontanella 1992, Montserrat-Marti et al. 2004). Diferentes especies despliegan distintas pautas
fenologicas frente a las mismas condiciones ambientales, lo que revela distintas estrategias

condicionadas por factores intrinsecos. Pero, ademas, las distintas especies difieren en el
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modo en que responden a los factores ambientales, o dicho de otro modo, también nuestro
estudio revela, como otros numerosos trabajos, que las respuestas fenolégicas a los factores
ambientales son altamente dependientes de la especie (Kramer et al 2000, Vitasse et al 2009,

Valdez—Hernandez et al. 2010).

Nuestras especies muestran una emergencia temprana, aunque siempre condicionada por la
incidencia de las heladas de primavera, completando su poblacién de hojas en un breve
espacio de tiempo, similar a lo descrito para otras especies mediterraneas (Montenegro 1987,
Correia et al. 1992). En la mayoria de nuestros Quercus, estas primeras etapas tenian lugar
durante Abril y Mayo, cuando existe una mayor disponibilidad hidrica y las temperaturas aun no
han ascendido lo suficiente como para propiciar altas tasas de transpiracién. Unicamente en Q.
suber el inicio de esta fase se retrasa en torno a un mes con respecto al resto de los Quercus

con los que coincide en las parcelas de estudio.

Diversos modelos, basados en el analisis de costes y beneficios, sugieren que la rapida
emergencia y expansion foliar actia no s6lo como una estrategia de proteccién contra los
herbivoros, sino también como un modo de acaparar los recursos e invertirlos
convenientemente, mientras las condiciones son todavia propicias para maximizar la
fotosintesis (Mooney et al. 1974, Chabot & Hicks 1982, Kikuzawa 1995). En ambientes de clima
mediterraneo frio, como el nuestro, las bajas temperaturas invernales y la sequia estival limitan
la actividad fotosintética a un corto periodo durante finales de primavera y comienzos de verano
(Mitrakos 1980). Nuestros Quercus muestran altas tasas de asimilacion en las escasas
semanas con estas condiciones favorables, seguido por un marcado cierre estomatico,
especialmente en las perennifolias, durante las fases de alto estrés hidrico estival (Mediavilla &
Escudero 2003b). De este modo, estas especies obtienen la mayor parte de su asimilacion total
durante unas pocas semanas iniciales de la estaciéon de crecimiento (Mooney et al. 1974,
Mitrakos 1980). Un temprano y breve desarrollo de su biomasa foliar puede tener, entonces,
una enorme influencia sobre la ganancia de carbono a lo largo del afio, permitiendo tener

desplegada su capacidad fotosintética durante las fases mas 6ptimas (Kramer 1995, Mediavilla
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& Escudero 2003a). El modelo de produccion de hojas, concentrado en un flujo mayoritario o

incluso Unico, se ajustaria a esta estrategia de maximizar la ganancia total de carbono.

Sin embargo, también es cierto que entre nuestras especies se dan diferencias notables en la
fecha de emergencia. Considerando el niumero de dias desde el inicio del afio hasta la
aparicion de las nuevas yemas (promedio de los dos enclaves y cuatro afios de estudio), las
mayores diferencias se daban a nivel de Q. suber, con un retraso de en torno a 26 dias
respecto a la emergencia en Q. pyrenaica, 37 mas tarde que en Q. faginea y sobre 33 dias de
diferencia con la otra perennifolia. Dadas las enormes variaciones en la capacidad fotosintética
esperables a lo largo de la estacion de crecimiento, diferencias tan considerables en la
emergencia deberian tener importantes repercusiones sobre la fijacion acumulada de carbono
de cada uno de los tipos de hoja. En este sentido, resulta sorprendente que especies
coexistentes no mantengan los mismos patrones fenoldgicos. Asimismo, serian esperables
mayores variaciones en los patrones de emergencia entre los distintos afios en una misma
parcela. En los siguientes capitulos intentaremos calcular el efecto de los patrones fenolégicos
de cada especie sobre la asimilacién total de carbono a lo largo de la estacidén de crecimiento,
con el fin de estimar el grado de optimizacion de la fenologia de cada especie en las

condiciones climéticas de nuestras parcelas.

Q. faginea y Q. pyrenaica, debido a su caracter caducifolio, necesitan alcanzar el periodo mas
favorable disponiendo de la maxima cantidad posible de hojas recientes y muy productivas.
Puesto que las hojas disponen de menos tiempo para fotosintetizar y devolver a la planta los
recursos invertidos en su construccion, se hace imprescindible maximizar la produccion y
aprovechar el reducido tiempo en que las condiciones lo permiten. Entre las perennifolias, Q.
ilex acumula hasta tres cohortes foliares durante una misma estacion de crecimiento. La
presencia de hojas viejas durante estas fases favorables podria, en principio, hacer menos
acuciante que en el caso de las caducifolias la necesidad de un despliegue temprano de las
nuevas hojas. No obstante, en esta especie se aprecia un marcado declive de la capacidad

fotosintética de las hojas a lo largo de su vida (Escudero & Mediavilla 2003), de modo que esta
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disminucion en la produccion, sumado a la marcada sensibilidad estomética que muestran
frente al estrés hidrico (Mediavilla & Escudero 2003b), reduce de forma significativa la ganancia
de carbono proporcionada por estas cohortes de mayor edad. El temprano despliegue de una
nueva cohorte de hojas mas productivas puede contribuir a mejorar el balance de carbono de
esta especie. En Q. suber, sin embargo, apenas hay coincidencia de distintas cohortes foliares,
puesto que la abscisidon de las hojas viejas coincide mayoritariamente con la emergencia de
una nueva cohorte foliar. Pero, debido a su menor longevidad en comparacion a Q. ilex, las
hojas de Q. suber no experimentan un descenso tan acusado de la capacidad fotosintética a lo
largo de su vida (Mediavilla & Escudero 2003b). Segin hemos observado, las hojas viejas de
Q. suber mantienen hasta un 75% de la capacidad fotosintética que alcanzan las nuevas
(Mediavilla & Escudero 2003c). En esta especie, por tanto, no es tan importante desplegar las
hojas tan pronto como el resto, o que ademas puede permitir a Q. suber reducir el riesgo de
sufrir dafios por las heladas tardias o de disminuir demasiado pronto las reservas hidricas del
suelo. La sequia estival y sus efectos sobre la ganancia de carbono parecen revelarse,
entonces, como el factor predominante en la seleccion de la estrategia fenolégica adoptada por

las distintas especies en relacién a la primera fase foliar.

Pero, al margen de estas diferencias interespecificas, se observaban también algunas
diferencias a nivel de cada especie condicionadas por los cambios en los factores ambientales.
Distintas hipbdtesis sobre la relacion entre el momento de despliegue de las hojas y diversas
variables ambientales han sido contrastadas en un amplio nUmero de estudios, que arrojan una
variedad de opiniones sobre la importancia de estas variables exdgenas. Trabajos como, por
ejemplo, el de Garcia-Mozo et al. (2008) o Pinto et al. (2011) sugieren que el desarrollo de las
nuevas hojas esta condicionado por los niveles de precipitacidn y cambios en el estatus hidrico.
Un mayor nimero de autores resaltan la importancia de la temperatura como principal factor
condicionando las diferencias en la fecha de despliegue de las hojas, fundamentalmente para
los arboles en zonas templadas (Pefuelas et al. 2002, Menzel et al. 2006, Morin et al. 2010).
Sin embargo, también existen estudios, como los de Seiwa (1999) o Lee et al. (2009), que no

encontraron correlacion entre la emergencia y la temperatura ambiente o la precipitacion.

55



Capitulo 1. Control ambiental de la fenologia foliar

Nuestros resultados coinciden con los de la mayoria de autores apuntando también a la
temperatura como factor determinante de las diferencias en el despliegue de las hojas, pero
con algunas variaciones entre las especies. En las dos caducifolias, son las temperaturas
minimas las que determinan las diferencias en la fecha de emergencia, que, segun nuestro
estudio, se produciria cuando las temperaturas minimas se elevan lo suficiente como para
garantizar la supervivencia de las hojas recién desplegadas. En Q. suber el despliegue de las
hojas parece requerir de las temperaturas mas elevadas que se dan a finales de Mayo o inicios
de Junio, tal y como han observado otros autores (Oliveira et al. 1994). Pero, ademas
detectamos también algunas diferencias entre afios condicionadas por las temperaturas
maximas. La relevancia de las temperaturas méaximas para la emergencia foliar ha sido
propuesta por otros autores trabajando también en ambientes de clima mediterraneo (Gordo &
Sanz 2005, 2010). Unicamente en el caso de Q. ilex la ausencia de variabilidad en la fecha de
emergencia entre afios y parcelas nos impide obtener ninguna conclusién sobre los posibles

efectos del clima sobre este evento fenologico.

Al igual que sucede con la emergencia, también existian diferencias en la senescencia tanto
entre especies, como en la intensidad de su respuesta a los cambios en las condiciones
ambientales entre afnos y enclaves. En los dos Quercus caducifolios la mortalidad foliar se situa
al final de la estacion vegetativa, antes de comenzar el invierno, retrasandose el
desprendimiento de sus hojas debido a su caracter marcescente. Se trata, por tanto, de
caducifolias otofales en las que la muerte de las hojas parece producirse en respuesta al
descenso de las temperaturas, lo que ha sido interpretado como una adaptacién para evadir el
estrés térmico del invierno (Chabot & Hicks 1982). Cuando analizamos la relacion entre las
tasas de mortalidad y distintos parametros ambientales, comprobamos que las hojas parecen
ser desechadas cuando las temperaturas maximas diarias se reducen por debajo de un
determinado umbral. Ya en el mes de Octubre las temperaturas minimas comienzan a
reducirse lo suficiente como para resultar limitantes para la fotosintesis (Mediavilla 2000). Sin
embargo, las maximas aln son en estas fechas lo suficientemente elevadas como para permitir

ciertas cifras de asimilacion, al menos durante algunas horas del dia (Mediavilla 2000).
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Mediciones llevadas a cabo en nuestras especies confirman que la capacidad de asimilacion en
estas hojas deciduas se mantiene mas o menos constante hasta su senescencia (Reich et al.
1991, Morecroft & Roberts 1999). Puesto que el caracter caducifolio impone un periodo
productivo mas corto, cabe esperar que las hojas sean mantenidas mientras las condiciones
ambientales les permitan cierta asimilaciobn que contribuya a incrementar la produccién total
reportada. Y, segun revelan nuestros resultados, serén las temperaturas maximas vy el tiempo
durante el que se mantienen por encima de un umbral que permita cifras significativas de
asimilacion, las que condicionen el mayor o menor retraso en la abscisién de las hojas de estas
dos especies. Intentaremos también estimar el grado de optimizacion de la abscisién foliar en

Q. faginea con datos de asimilacion de carbono en los siguientes capitulos.

En Q. subery Q. ilex la mortalidad afecta mayoritariamente a las hojas de la segunda y tercera
cohorte, las cuales han superado la longevidad media caracteristica de la especie. En ambos
casos, fundamentalmente en Q. suber, los mayores picos se registran al final de primavera,
coincidiendo con el desarrollo de una nueva cohorte. Posteriores descensos, aunque menos
significativos, se registraban también en Q. ilex a lo largo de la estacion seca, asi como

avanzado el otono, coincidiendo con el inicio de las heladas.

Numerosos estudios proponen a los cambios en el estatus hidrico como el principal
determinante de la fenologia de la abscision en diversas plantas lefiosas (Borchert et al. 2002,
Valdez-Hernandez et al. 2010). En ambientes mediterraneos, con un periodo de estrés hidrico
estival siempre presente, las pautas de abscision observadas en muchas especies se
interpretan incluso como un mecanismo de evitacién de la sequia (Mooney & Dunn 1970). La
abscision foliar se asocia con el descenso en la humedad del suelo, y la caida gradual de las
hojas a lo largo del periodo estival se interpreta como un medio de hacer frente a la gradualidad
en la apariciéon del estrés hidrico (Kramer et al. 2000, Pefiuelas et al. 2004). En nuestro caso, la
mortalidad registrada durante el periodo estival en Q. ilex y el hecho de que sea siempre mas
acusada Garcirrey (con menor disponibilidad edafica de agua y en la que se alcanzan

potenciales foliares siempre mas bajos) sugiere efectivamente cierta dependencia de la
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disponibilidad hidrica por parte de la mortalidad. Sin embargo, la méaxima abscision de las hojas
de las dos especies perennifolias se localizaba claramente en las fechas finales de primavera,
cuando aun no ha comenzado a manifestarse el déficit hidrico, por lo que ninguno de los
distintos indicadores de disponibilidad del agua mostraban relacién significativa con las tasas
de mortalidad. Este resultado coincidiria con el de otros diversos autores (Gordo & Sanz 2005,
Morin et al. 2010, Seghieri et al. 2012), quienes tampoco encuentran resultados concluyentes
respecto a la relacion entre senescencia y factores ambientales como temperatura o

disponibilidad de agua.

El hecho de que el patron de abscision foliar observado en nuestras dos especies sea frecuente
en especies lefiosas de otros biomas ha llevado a sugerir a algunos autores que no depende de
las condiciones ambientales, sino que probablemente est4 condicionado por regulacion interna
(Killmann & Thong 1995, Olivares 1997). Dado que el mecanismo desencadenante de la
abscision actia antes de haberse manifestado el déficit hidrico, distintos autores han
interpretado estas pautas de abscisibn como una respuesta al desarrollo de nuevos sumideros
de recursos, que imponen una movilizacién intensa de los nutrientes desde las hojas viejas
hacia las nuevas hojas en crecimiento (Shaver 1981, Chabot & Hicks 1982). A diferencia de lo
reportado para otras especies, en las que la reabsorcién del nitrébgeno es gradual y comienza
poco después de la expansién foliar (Marty et al. 2010), en nuestras especies la reabsorcion de
recursos desde las hojas viejas no se produce hasta el final de su vida, coincidiendo con su
senescencia, de modo que la retirada de nutrientes desde una hoja coincide con su pérdida
(Escudero & Mediavilla 2003). En estas condiciones, si la abscision coincide con la emergencia
de las nuevas hojas, la redistribucion de los nutrientes hacia el nuevo aparato fotosintético seria
directa y permitiria un éptimo aprovechamiento de los nutrientes en la fotosintesis. Por tanto, si
la abscisién de las hojas viejas estuviese determinada por la retirada de nutrientes para la
formacion de las nuevas, deberia ocurrir que las cantidades inferiores de nutrientes en la
hojarasca se alcanzasen en las fechas mas prdéximas a la emergencia de una nueva cohorte, lo
que efectivamente se confirma en nuestro estudio. Es probable, entonces, que los recursos

reabsorbidos desde las hojas senescentes sean indispensables para satisfacer la importante
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demanda de recursos que impone la produccién sincronica de las nuevas hojas, contribuyendo
a disminuir la dependencia de los recursos edaficos y a incrementar la cantidad de nueva
biomasa producida si las hojas viejas son descartadas (Escudero & Mediavilla 2003). Nuestros
resultados parecen sugerir entonces un control interno del proceso de retranslocacion vy, por
tanto, de parte al menos de la mortalidad de estas hojas viejas. La senescencia en ambas
especies parece mostrar entonces una menor dependencia de los factores ambientales en
relacion a la emergencia, resultado que coincide con lo observado por otros autores (Gordo &
Sanz 2005, Vitasse et al. 2009). Por tanto, y a pesar del fuerte estrés hidrico esperable en
nuestras condiciones climaticas durante el verano, la fenologia de la abscision foliar en las dos
especies perennifolias parece mas orientada a maximizar la eficiencia en el empleo de los
nutrientes en la fotosintesis que a responder a la intensificaciébn del estrés a lo largo de la

estacion seca.

La fuerte variabilidad climatica tanto intra como interanual caracteristica de las regiones de
clima mediterraneo hace quiza mas dificil en este caso predecir los cambios futuros y, por
tanto, extrapolar nuestros resultados al nuevo escenario climatico. No obstante, las
predicciones del cambio climético para estas regiones aportan condiciones més calidas y secas
(IPCC 2001). Estos importantes cambios han de tener una respuesta visible por parte de las
distintas especies, afectando a su fisiologia, fenologia, crecimiento y reproduccién, lo que

podria repercutir en sus pautas de competencia y patrones de distribucién (Morin et al. 2010).

Puesto que nuestras especies exhiben una respuesta distinta en su fenologia foliar frente a los
diferentes factores ambientales, es obvio que las implicaciones de los posibles cambios
climéticos seran diferentes en unas y otras. En nuestro estudio el despliegue foliar era el evento
fenolégico mas fuertemente influenciado por el clima, concretamente por la temperatura,
mientras la caida de las hojas parece mostrar, al menos en las dos especies perennifolias, una
menor dependencia de las condiciones ambientales. Serian, entonces, los eventos en

primavera los que experimenten mas cambios debido a su mayor sensibilidad. Tanto en
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Q. suber, como en los dos Quercus caducifolios, la emergencia parece estar condicionada por
umbrales de temperatura que deben ser superados para desencadenar el despliegue de las
nuevas hojas. Cabria esperar, por tanto, que el incremento previsto en las temperaturas
provocase un adelanto de la emergencia en estas especies. En las dos caducifolias ademas
son también las temperaturas, maximas en este caso, las que parecen condicionar cambios en
las fechas de abscision, que se retrasarian si las temperaturas ascienden y se prolonga el
tiempo durante el que permiten cifras significativas de asimilacion, al menos durante parte del
dia. Una emergencia mas temprana en primavera y una abscision mas tardia en otofio
incrementarian la duracion de la estacion de crecimiento. Una tendencia al aumento de la
duracion de la estacion de crecimiento ha sido constatada en las Ultimas décadas en diferentes
especies de ambientes mediterraneos (Pefiuelas et al. 2002, Gordo & Sanz 2005, 2009), lo que
podria ayudar a mitigar el cambio climatico, si aumenta el potencial para la ganancia de

carbono.

En las dos especies perennifolias, la abscisidbn parece estar sometida en mayor medida a
control interno. Segun esto, entonces, el incremento en la temperatura seria el principal factor
responsable de los cambios fenolégicos en nuestra area de estudio. Sin embargo, también el
cambio climatico implica alteraciones importantes en la disponibilidad de agua, que podrian
modificar la fenologia de nuestras especies en distinto sentido. Aunque nosotros no
encontramos efecto de la disponibilidad de agua sobre la mortalidad de las hojas de los dos
Quercus caducifolios o alcornoque, es posible que este resultado se deba al hecho de que
nuestros datos no ofrecen suficiente variabilidad a este respecto, ni revelan la existencia de un
estrés hidrico excesivamente acusado. De hecho, como ya hemos visto, si detectamos cierta
mortalidad diferencial entre enclaves durante el periodo estival en las hojas viejas de Q. ilex. Si
efectivamente la sequia acentua la mortalidad de las hojas, podriamos esperar en el futuro una
mayor abscision foliar durante la época seca, al menos en Q. ilex. Esta mayor mortalidad
estival, sumada al incremento de la duracion de las hojas en las dos caducifolias, en respuesta
al ascenso de las temperaturas que se preveé, podria contribuir a reducir las diferencias en la

longitud del periodo productivo entre ambos tipos de especies. Un periodo productivo mas
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prolongado en las caducifolias, a las que, ademas, las caracteristicas de sus hojas les confieren
mayor capacidad fotosintética (Mediavilla & Escudero 2003b, c), mejoraria la capacidad
competitiva de los Quercus caducifolios, que podrian ver alterados sus patrones de distribucion

en detrimento de las perennifolias.

Es obvio que extraer conclusiones en relacion a las posibles implicaciones del cambio climético
requiere estudios mas prolongados, que abarquen una mayor variabilidad en las condiciones
ambientales y que incluyan distintos aspectos de la fisiologia que puedan interferir o repercutir
sobre la fenologia foliar. No obstante, es imprescindible que estudios como el presente
ofrezcan observaciones de campo que permitan comprender cuales son los factores
ambientales que actuan como relevantes para incrementar la capacidad predictiva de los

modelos que en la actualidad se estan llevando a cabo.
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Conclusiones

m Nuestras especies muestran una emergencia temprana, concentrada en un flujo mayoritario,
completando su masa de hojas en un breve espacio de tiempo. La Unica excepcién es Q. suber, cuyo
despliegue foliar se retrasa en torno a un mes con respecto al resto. La necesidad de maximizar la
produccién total aprovechando el corto periodo que, en el clima mediterraneo, ofrece condiciones

favorables para la fotosintesis parece condicionar estas pautas de produccion de las hojas.

m En las especies caducifolias, parecen ser las temperaturas minimas y el periodo durante el cual se
prolongan las heladas los que determinan diferencias entre afios y enclaves en la fecha de emergencia
foliar, la cual, segun nuestro estudio, se produce cuando las temperaturas minimas se elevan lo suficiente
como para garantizar la supervivencia de las hojas recién desplegadas. Las diferencias intraespecificas
en Q. suber parecen responder mas bien a la necesidad de alcanzar temperaturas particularmente
maximas lo suficientemente elevadas como para inducir el despliegue de las hojas. Q. ilex es la Unica
especie en la que no detectamos variabilidad entre periodos y/o parcelas en esta fenofase, lo que nos

impide obtener ninguna conclusién sobre el posible efecto de los factores ambientales.

m Por lo que se refiere a la mortalidad, segin sugieren nuestros resultados, son las temperaturas
maximas y el tiempo durante el cual sus valores se mantienen por encima de un umbral que permita cifras
significativas de asimilacion los que condicionan el mayor o menor retraso en la abscision de las hojas en
los dos Quercus caducifolios. En los perennifolios, la maxima abscision foliar se localiza a finales de
primavera, cuando aun no ha comenzado el déficit hidrico, y cuando, coincidiendo con la emergencia de
una nueva cohorte, se produce una fuerte reabsorcion de recursos en las hojas viejas, lo que refleja una

mayor regulacion interna y menor dependencia de los factores ambientales en relaciéon a la emergencia.

m Aunque aun preliminares, nuestros resultados sugieren que el cambio climatico podria producir
cambios en la fenologia foliar con muy distintas implicaciones en las distintas especies. Una emergencia
mas temprana y una abscisibn méas tardia, como consecuencia del incremento en las temperaturas,
incrementarian la duracion de la estacion de crecimiento en las dos caducifolias. Por otro lado, una mayor
limitacion en la disponibilidad hidrica prevista podria aumentar la abscision foliar durante el periodo estival
en las perennifolias, mas sensibles a la sequia, lo que, sumado al incremento de la duracién de las hojas
en las caducifolias, podria contribuir a reducir las diferencias en la longitud del periodo productivo entre

ambos tipos de especies, alterando sus relaciones de competencia y patrones de distribucion.
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Capitulo 2. Disposicion y eficiencia de las hojas para la captura de luz J

Resumen

Las variaciones en la cantidad de radiacion en la copa de las especies arbéreas condicionan
numerosos aspectos en su morfologia y fisiologia foliar, de modo que es imprescindible
comprender la eficiencia con la que diferentes especies usan la luz y las estrategias que, en
cuanto al disefio de su copa, despliega cada una para maximizar dicha eficiencia. Con este fin,
a partir de ramas recolectadas en el campo, y empleando el programa Y-plant, se construyeron
modelos tridimensionales de las partes aéreas de tres especies coexistentes (Quercus ilex,
Q. subery Q. faginea) con el objetivo de evaluar la diferente arquitectura del dosel y la captura
de luz por parte de hojas con distinta disposicion y duracién. La hipétesis de partida era que
una mayor longevidad foliar deberia contribuir a incrementar el autosombreado, particularmente
intenso a nivel de las hojas més viejas, el cual a su vez condicionaria menores eficiencias en la
captacion de luz para el promedio de la copa. El analisis de la cantidad de luz disponible para
cada una de las hojas individuales reveld un fuerte deterioro en el ambiente luminico a medida
que ocupan posiciones mas internas, debido a la superposicién de las nuevas cohortes. No
obstante, las diferencias entre especies en su eficiencia de absorcibn de la luz estan
determinadas ademés por distintos rasgos que, condicionando cambios en la densidad de la
copa, propician distintos niveles de autosombreado. El alcornoque es la especie que consigue
mayor eficiencia, gracias a una mayor longitud de las ramas, que permiten doseles mas
abiertos y anchos, con nodos y hojas mas distantes, sustentadas ademas por un peciolo
significativamente mas largo. La encina, por el contrario, mostraba una eficiencia de absorcion
de la luz claramente limitada por los mayores niveles de autosombreado que se originan como
consecuencia de caracteristicas opuestas. Es evidente, entonces, que, ademas de la
longevidad foliar, otros aspectos relacionados con el disefio de la copa afectan a la captacion

luminosa, condicionando el balance final de C.

Palabras clave. Arquitectura del dosel, autosombreado, eficiencia de absorcién de la luz,

longevidad foliar, Quercus, Y-plant
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INTRODUCCION

La radiacién solar es uno de los factores clave para el funcionamiento de los ecosistemas
(Kohen et al. 1995), influyendo en numerosos aspectos tanto a nivel fisiolégico, como
morfoldgico y reproductivo. En el caso de las plantas, su papel es especialmente relevante por
su implicacién en el proceso fotosintético, de modo que diferencias en la capacidad de
absorcién de luz a través de las hojas pueden determinar también importantes diferencias en
las pautas de crecimiento y reproduccién y, por tanto, en la capacidad competitiva de las

distintas especies.

Aspectos como el ritmo de produccion de las hojas, continua o sincrénica en uno o varios
flujos, pueden determinar diferencias importantes en la cantidad de luz absorbida (Kikuzawa et
al. 1996). Pero son fundamentalmente la arquitectura de la copa y la disposicion de las hojas
los dos parametros basicos que condicionan las diferencias en la eficiencia en la captura de la
luz y rendimiento fotosintético (Dickman et al. 1990, Kuuluvainen 1992), que se observan
incluso entre la vegetacion coexistente en el mismo habitat (Falster & Westoby 2003).
Numerosas investigaciones han puesto de manifiesto la importancia que para la interceptacion
de la radiacién tiene no sélo el modo en que se distribuyen las ramas, sino ademas la
disposicion de las hojas a lo largo de ellas. Diferencias en rasgos como la filotaxia (disposicidon
de las hojas en el tallo), angulo y tamafio foliar, longitud de los peciolos, distancia entre nodos
consecutivos y orientacion de las hojas, permiten explicar el amplio espectro de eficiencias que
en relacién a la luz se obtienen en distintas especies (Niklas 1988, Berendse et al. 1999,
Valladares & Brittes 2004), en funcién entre otras cosas de los mayores 0 menores niveles de

autosombreado que todos estos aspectos determinen en la copa.

A nivel de la planta, el crecimiento en altura del dosel inevitablemente tiene como consecuencia
el autosombreado de las hojas, conduciendo a una disminucioén también en la ganancia de
carbono. Distintas especies pueden modificar o reducir los niveles de autosombreado a través

de cambios por ejemplo en la inclinacién de los brotes (Hatta et al. 1999), presentando filotaxia
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opuesta (Valladares 1999), crecimiento horizontal en vez de vertical (Koyama 1991),
aumentando la longitud del peciolo (Galvez & Pearcy 2004) o a través de cambios en el tamafio
de las hojas (Niklas 1989). Sin embargo, los cambios en el ambiente luminico de las hojas a lo
largo de su vida son inevitables, fundamentalmente en aquellas especies en las que la
formacion de las nuevas cohortes va desplazando a las hojas viejas a posiciones mas internas
y, por tanto, menos iluminadas (Field 1983, Ackerly & Bazzaz 1995). Numerosos modelos,
basados en el analisis de costes y beneficios, han sido propuestos para tratar de explicar las
diferencias en la duracién de las hojas de las distintas especies y en todos ellos el periodo de
tiempo durante el cual las hojas deben ser mantenidas se relaciona con su balance de carbono
(Kikuzawa 1991, Reich et al. 1992, Ackerly 1996). Diversos estudios han revelado un descenso
en la concentracion de nitrégeno y, por tanto, de la capacidad fotosintética a medida que las
hojas envejecen (Field 1983). Pero es evidente que el deterioro en el ambiente luminico a
medida que ocupan posiciones mas internas en la copa debe afectar de algin modo también a
la disminucién en la ganancia de carbono de estas hojas mas viejas (Reich et al. 2009).
Distintas especies, por tanto, en funcién de la geometria de su copa y de la disposicién y
caracteristicas de sus hojas, mostraran distintos patrones en el modo en que cambia el
ambiente luminico. Resulta indispensable, entonces, analizar estas diferencias estructurales a
nivel de la copa para comprender las diferencias que también se observan a nivel

interespecifico en rendimiento fotosintético.

En el presente trabajo nos proponemos analizar las caracteristicas de la copa de tres especies
arbéreas (Quercus faginea, Q. suber y Q. ilex) que, coexistiendo en un ambiente de clima
mediterraneo, presentan atributos claramente diferenciados tanto en la forma y tamafio de sus
hojas, como en su duracién media y, por tanto, nUmero de cohortes presentes en un mismo
momento (y en consecuencia intensidad del autosombreado). Las formaciones que muchas
veces ocupan estas regiones (bosques abiertos, arboledas y dehesas) presentan predominio
de radiacién directa (Endler 1993), lo que, sumado a las limitaciones hidricas tipicas durante el
periodo estival, en ocasiones origina una intensidad luminica excesiva que puede causar

estrés, redundando negativamente en la fotosintesis (Valladares 2001, Cabrera 2002). A pesar
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de estas particularidades, son escasos, sin embargo, los estudios que analicen las distintas
estrategias que en relacién a la estructura de la copa despliegan las especies en estos
ambientes para hacer frente al exceso de radiacién, pero maximizando a la vez en la medida

de lo posible su rendimiento fotosintético.

El empleo de modelos de reconstruccion tridimensionales, como el que ofrece el programa
YPLANT (Pearcy & Yang 1996), se ha revelado como una herramienta de gran utilidad para el
estudio comparativo de la arquitectura vegetal, permitiendo simular el ambiente luminico y, de
esta manera, analizar la captura de luz por parte de las hojas y relacionarla con la asimilacién
potencial de carbono a nivel de la planta. A través de esta metodologia, pretendemos analizar
la arquitectura del dosel y estudiar las diferencias en la incidencia de la luz en la copa de las
distintas especies seleccionadas, y su relaciébn con las diferencias en la posicién, forma,
tamafio y edad de las hojas que la integran en cada caso. La finalidad ultima es obtener
informacion que contribuya a explicar las diferencias en productividad y en otros aspectos de la
vida de las hojas de las tres especies. Proponemos como hipétesis que las especies con mayor
longevidad foliar deben mostrar mayor autosombreado, porque una larga longevidad foliar en
principio debe contribuir a incrementar el numero de hojas a lo largo de un brote individual
(Ackerly & Bazzaz 1995). Por este motivo, el envejecimiento de las hojas debe traducirse

también en una menor disponibilidad de luz (Kitajima et al. 2002, Reich et al. 2009).

MATERIAL Y METODOS

Especies y zona de estudio

El estudio se realiz6 en tres especies quercineas: Q. faginea Lam., Q. suber L. y Q. ilex L.
subsp ballota (Desf.) Samp.. Las tres especies, ampliamente representadas en regiones de
clima mediterraneo, se caracterizan por presentar hojas claramente diferenciadas no sé6lo en

forma y tamafio, sino también en su duracién media: desde en torno a 7 meses en el quejigo,
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14 meses en el alcornoque y algo superior a dos afos en el caso de la encina. Representantes
de todas ellas fueron seleccionados en la parcela de Valdelosa (41°08°49.02"°N, 5°47°17.38"W),
ubicada en la zona norte de la provincia de Salamanca. El clima es mediterraneo frio, con una
temperatura media anual de entre 11-12 °C y una precipitacién total anual que oscila entre los
350 y 500 mm. El suelo es un cambisol humico, aunque, en determinadas zonas, pasa a ser
cambisol eutrico. La parcela es una tipica zona de dehesa con ejemplares aislados (en torno a
50 especimenes ha'1) y areas de pasto entre ellos. Los arboles, ejemplares adultos en todos
los casos, mostraban un diametro del tronco (tomado a 1.3 m de altura) de entre 40 a 60 cm y

una altura de entre 8-10 m.

Reconstruccion de la arquitectura de la copa

Para cada especie fueron seleccionados al azar seis ejemplares, de cada uno de los cuales se
extrajo una rama, cortada de la zona mas alta del dosel y en posicion vertical, anotandose la
disposiciéon y orientacion exacta en la que se encontraba en el arbol. Logicamente, los
resultados obtenidos s6lo son extrapolables a las ramas orientadas hacia arriba y en la parte
alta de la copa, que es donde se concentra la mayor parte de la biomasa foliar en nuestras
especies. Las ramas eran transportadas al laboratorio, donde se disponian sobre un tripode
simulando su posicién real de campo, para posteriormente efectuar las distintas mediciones
necesarias para la reconstruccion tridimensional de la arquitectura de la copa por medio del
programa YPLANT (Pearcy & Yang 1996). Las mediciones necesarias para la aplicacién del
método son extremadamente laboriosas, por lo que cada una de las ramas debia ser tomada
independientemente en cada salida para que pudiera ser procesada lo antes posible y evitar
asi que el deterioro, tras ser seccionada, pudiera afectar fundamentalmente a la disposiciéon de

las hojas.

El programa interpreta la planta como un sistema formado por un conjunto de nodos (“nodos
madre”) que, distribuidos desde la base al extremo a lo largo del tallo principal y de cada una

de las ramas, conforman la estructura principal sobre la que se dispondran después nuevas
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ramas u hojas. Asi, cada uno de estos nodos, conectado al nodo madre anterior por un
segmento de tallo o rama, puede estar unido a un nuevo segmento de tallo, un segmento de
rama o simplemente mantener hojas. La informacidn requerida por el programa para reconstruir
tridimensionalmente el dosel implica mediciones de distintos parametros en tallo, ramas y
peciolos (diametro, longitud, azimut, orientacién y angulo vertical), asi como en las hojas
(longitud, orientacion, azimut y angulo respecto a la horizontal). Las mediciones se llevaron a
cabo con calibre digital, brdjula e inclinbmetro digital respectivamente. Para completar el disefio
de las ramas, el programa permite ademas reproducir la morfologia de las hojas para cada
especie y clase de edad, pudiendo diferenciar hasta 20 modelos de hojas diferentes.
Finalmente, en el estudio fueron identificados un total de 8983 nodos, mientras que 7887

fueron las hojas medidas.

Una vez efectuadas todas las mediciones, la informacién proporcionada por el programa
YPLANT se complet6 a través del conjunto de herramientas del paquete YpTools del Programa
R (R Fundation for Statistical Computing, 2013) (Duursma & Cieslak 2013), que permite
visualizar la arquitectura de manera mas exhaustiva, debido a la posibilidad de rotacién de la
rama sobre su eje en todas las direcciones y a su ampliacion por medio del zoom. De este
modo, pudieron ser analizadas numerosas variables estructurales, algunas ya facilitadas por
Yplant, permitiendo el contraste de resultados, y otras de nueva tasacion, como el valor medio
de inclinacién del angulo foliar (°), la longitud media de peciolos (mm), longitud promedio de las
hojas (cm), distancia media entre nodos sucesivos (mm), distancia entre hojas (distancia real
media entre una hoja y las 5 hojas vecinas mas cercanas, cm), la densidad de la copa (area
total de hojas/area total del contorno de la rama, m® m®), longitud y ancho de la copa (m) etc,
todas ellas imprescindibles para estimar la eficiencia de captacion de la luz en las ramas de las

distintas especies.
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Figura 1. Ejemplo de reconstruccion (con el programa Y-plant) de las ramas de las tres especies de estudio.

77



. / e,

JJJ ‘ @? Capitulo 2. Disposicion y eficiencia de las hojas para la captura de luz

12

Aﬁ\/\' ~

Estimacion de los distintos parametros y analisis de los datos

Una vez reconstruida la imagen tridimensional de cada rama, el programa fue utilizado para
obtener los distintos pardmetros necesarios para estimar la cantidad de luz interceptada en
cada caso. En primer lugar, se estim6 tanto el area foliar proyectada (PA) como el area
desplegada (DA), entendiendo por PA la superficie total de las hojas proyectada hacia la fuente
de luz, considerando el angulo y la orientacién de las mismas, mientras que DA se obtendria
restando al area foliar total proyectada la parte sombreada por el follaje y ramas del dosel.
Ambas areas se calcularon para cada uno de los 160 sectores en los que se divide el cielo con
respecto al recorrido solar (8 clases de azimut y 20 angulos de elevacién solar), considerando
la densidad del flujo de fotones (PFD, pmol m? s™) desde cada uno de los sectores. En cada
caso, fue estimado tanto el PFD absorbido por el conjunto de las hojas de cada muestra,
interpretado como la cantidad de fotones interceptados por la superficie de las hojas de la rama
teniendo en cuenta la disposicidon real de esta y el angulo de las hojas frente al haz luminoso,
asi como el PFD incidente, es decir, cantidad de luz que llega a cada una de las ramas
considerandolas como una superficie horizontal. Ambas estimaciones de PFD eran simuladas a
intervalos de 30 minutos, obteniéndose el total incidente o absorbido a lo largo del dia por cada
una de las ramas como el sumatorio del PFD de todas las hojas que integran dicha rama, asi
como el PFD medio por unidad de area foliar captado por el conjunto de las hojas de la rama.
Para estas simulaciones asumimos un cielo claro permanente, con coeficiente de extincién de

la atmosfera de 0.79%.

En tres de las ramas para cada especie, se evalud, a su vez, la luz recibida individualmente por
todas y cada una de sus hojas segun su disposicion real en la rama, con el fin de estudiar los
cambios en la intensidad de la luz recibida por cada una de ellas en funcién de su posicion. A
partir de los datos de PFD registrados a intervalos de 10 minutos, obtuvimos informacién sobre
la cantidad de luz absorbida por cada hoja individual a lo largo de un afio, los cuales fueron
empleados posteriormente para contrastar la influencia de las diversas variables morfolégicas y

arquitecturales sobre la captacion luminosa conseguida en cada caso. Todos los célculos se
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efectuaron a una latitud constante de 42° N, a lo largo de una anualidad, lo que nos permitid
observar la evolucion en el ambiente luminico en la copa a lo largo del afio, siempre asumiendo

un cielo libre de nubes.

Otros parametros, obtenidos a través del programa Y-plant, fueron analizados para caracterizar
la eficiencia en la captura de luz de las distintas especies (Tabla 1). En primer lugar, la
eficiencia de absorcidn de luz (E,) fue estimada para cada uno de los intervalos de simulacién
diaria, como el cociente entre el PFD absorbido por unidad de area foliar de la copa y el PFD
incidente por unidad de area sobre una superficie horizontal. La eficiencia proyectada (E;), por
su parte, fue obtenida como cociente entre el sumatorio del area foliar proyectada (PA) de
todas las hojas de la rama respecto al area foliar total, y la eficiencia desplegada (E4) como el
cociente entre el sumatorio del area foliar desplegada (DA) de todas las hojas respecto al area
foliar total. Ambas eficiencias fueron estimadas, como en el caso de E,, para los distintos
intervalos de simulacién diaria (cada 30 minutos), los cuales determinan la direccidon
considerada del area foliar frente a la luz incidente como consecuencia de la rotacién solar. La
fraccion de superficie foliar sombreada en el interior de la copa se calcul6 como la diferencia
entre eficiencia proyectada y desplegada (E, - Ey) en cada intervalo. Por ultimo, a través de la
media ponderada de la masa por unidad de superficie foliar (LMA) de cada una de las
especies, teniendo en cuenta las diferentes edades foliares en perennifolias, se pudo calcular
la eficiencia de nuestras especies en la inversion de biomasa para la captura de luz, LAR,,
como el PFD absorbido por unidad de masa foliar dividido por el PFD incidente sobre una
superficie horizontal equivalente al area foliar total (m2 g'1). Los datos para cada una de las
eficiencias correspondientes a cada rama fueron obtenidos como promedio de los valores de
doce dias, uno por mes, a lo largo de una anualidad. Mas informacioén acerca del programa

puede ser obtenida en Pearcy & Yang (1996, 1998) y Valladares & Pearcy (1998).

Obtenidos todos los datos, se utilizé el andlisis de la varianza de una via (ANOVA) para
examinar las posibles diferencias entre especies en los distintos parametros estimados. A

través de regresion lineal (tanto simple como multiple) se comprob6 la relacion entre las
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eficiencias y las distintas variables arquitecturales estudiadas. Todos los test se llevaron a cabo

con el programa SPSS (SPSS Inc., Chicago, IL, USA).

PFD absorbido

E, =
PFD incidente (sobre superficie horizontal)
Area foliar proyectada (PA)
E, =
Area foliar total
Area foliar desplegada (DA)
Ed =

Area foliar total

Autosombreado = E, - E4

PFD absorbido por unidad de masa
LAR, = (m?g™)
PFD incidente (sobre superficie horizontal)

Tabla 1. Resumen y descripcion de las eficiencias en la captura de la luz calculadas a partir de Yplant.

RESULTADOS

Caracteristicas arquitecturales de la copa: diferencias interespecificas.

A través del analisis de varianza, comprobamos en primer lugar posibles diferencias en las
caracteristicas de la copa de nuestras especies (Tabla 2), que pudiesen condicionar diferencias
en PFD. Aunque al tomarlas en el campo procurdbamos que las ramas tuviesen similar

tamafio, Q. ilex era la especie que mostraba siempre un numero significativamente mas alto de
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nodos y hojas, que no se traducia, sin embargo, en mayor area foliar total, debido al menor
tamafo de cada hoja individual. Este mayor nUmero de hojas y nodos se distribuyen sobre una
superficie lefiosa menor que en las otras dos especies (Tabla 2), lo que impone mas
proximidad entre ellos (tanto entre nodos, como entre hojas) y se traduce en un nUmero mas
alto de hojas por brote, no sb6lo a nivel de las hojas de la primera cohorte (Tabla 2), sino
también cuando el recuento se efectuaba para el total de hojas dispuestas a lo largo de un

mismo eje, contadas independientemente de su edad (datos no mostrados).

Tabla 2. Valores medios (error tipico, n = 6 ramas por especie) de distintos parametros de la arquitectura de la
copade las tres especies de estudio. Distintas letras en la misma fila representan diferencias significativas

entre especies. para P<0.05.

Parametros Q. faginea _ Q. ilex
N° total nodos 492 (90) b 466 (46) b 647 (97) a
N° total hojas 408 (77) b 410 (40) b 597 (86) a

Area foliar total (m?)

Superficie ramas (cn?)

Distancia media entre nodos (mm)
Distancia media entre hojas (cm)
N° hojas/brote

Longitud foliar (cm)

Angulo foliar (°)

Longitud media peciolo (mm)
Densidad copa (n? m?)

Longitud copa (m)

Ancho copa (m)

0.16 (0.058) a
290 (52) ab
4.59 (0.57) b
1.74 (0.13) ab
5(0.52) b
3.46 (0.45) a
40 (4.55) ab
5.57 (0.54) a
0.363 (0.052) ab
0.369 (0.035) a

0.343 (0.030) ab

0.11 (0.007) a
327 (59) a
6.99 (0.60) a
1.93 (0.12) a
6(0.58) b
2.78 (0.08) ab
45(2.70) a
5.70 (0.91) a
0.329 (0.063) b
0.368 (0.055) a

0.377 (0.048) a

0.10 (0.015) a
246 (23) b
4.24 (0.73) b
1.33(0.13) b
9(0.44) a
1.84(0.11) b
37 (0.94) b
3.16 (0.18) b
0.430 (0.057) a
0.347 (0.038) a

0.276 (0.019) b

Las diferencias (salvo en el nUmero de hojas por brote) no llegan a alcanzar la significacion con
Q. faginea, pero si con Q. suber, especie que presenta la mayor superficie de ramas, con

nodos y hojas mas alejados entre si. Entre estas dos especies, quejigo y alcornoque, las
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diferencias no son tan altas como para resultar siempre significativas, pero si es siempre
Q. suber la especie que muestra los valores mas elevados. Las hojas de encina, ademas de
ser mas pequenas, presentan también un peciolo significativamente mas corto que el de las
hojas de los otros dos Quercus, entre los cuales el alcornoque mostraba los valores
ligeramente superiores. En relacion a las hojas, finalmente, eran las de Q. suber las que
mostraban el &ngulo de insercion mas elevado, mientras que a las de encina les correspondia
el angulo mas bajo, con diferencias significativas entre los valores de ambas especies y

Q. faginea exhibiendo valores intermedios entre ellas (Tabla 2).

Por lo que se refiere a las copas, las tres especies mostraban una longitud similar, sélo
ligeramente inferior en encina. Sin embargo, si habia diferencias en anchura de la copa,
significativamente mas elevada en alcornoque que en encina, alcanzando de nuevo el quejigo
valores intermedios entre ambas. Como consecuencia de todas estas difrencias, los resultados
se manifestaban en sentido inverso en relacion a la densidad del dosel. Q. ilex mostraba las
copas mas densas, no significativamente distintas de las de Q. faginea, pero si de las de

Q. suber, especie que se caracteriza por exhibir la menor densidad en su copa (Tabla 2).

Para completar la caracterizacién de la disposicion de las hojas, procedimos finalmente a
analizar el patron general de despliegue en cada especie, es decir, hacia dénde se orientan en
promedio la mayoria de las hojas que integran cada rama, informacién que puede ser obtenida
a partir del célculo de los valores de DA (&rea desplegada) y PA (area proyectada). Teniendo
en cuenta el volumen de datos disponibles, limitamos los calculos Unicamente a la mitad de las
ramas seleccionadas para cada especie. Para ello, se escogieron de los 160 sectores en los
que se divide el cielo con respecto al recorrido solar, aquellos 20 sectores vinculados a una
mayor area del dosel, examinando posteriormente, por un lado, la orientacién predominante y
el nUmero de sectores que la representan, y por otro lado, aquellas disposiciones de las hojas
que no se dan en estas secciones con mayor area foliar de la rama (Tabla 3). Esto nos permitié
identificar desde qué sector se consigue una mayor incidencia e intercepcién de luz por parte

de la superficie foliar de cada una de nuestras ramas.
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Tabla 3. Orientacion foliar predominante y evitada asociadas al DA (area desplegada, cm?) y PA (area proyectada, cm? observada en los 20 sectores del cielo con mayor area foliar,
en tres ramas seleccionadas de cada una de las especies de estudio. Angulo (°) asociado al sector promedio de los 20 considerados. Angulo foliar (°) promedio para el

conjunto de hojas presentes en cada rama.

Spp Orientacion predominante Orientacion evitada Angulo asociado al sector  Angulo foliar

Q. faginea 30,3NO, 4N, 3S0,5NE, 1S,1E 580, 3S, 40, 3SE, 2NO, 1N, 1E, INE SE - 83.3 83.3 39.3
8NE, 6N, 6E 4N, 4NO, 3NE, 2E, 30, 2S0, 1SE,1S S, SO, SE, O,NE - 65.3 83.3 33.7

7NO, 7N, 60 380, 3S, 30, 2NE, 3SE, 2NO, 2E, 2N S, SO, SE - 56.3 83.3 28.6

Q.suber  9NE, 8E, 2N, 1NO 9NE, 6N, 5E S, 0, SE, SO S, SE, 80,0 56.3 69.8 41.8
11NE, 9E 11NE, 6E, 2N S, 0, SE, SO,NO,N §,0, SE, SO,NO 33.8 56.3 58.0

7NE, 5N, 6E, 1SE 7NE, 6N, 4E, 3NO S, 80, 0,NO S,0, 80, SE 74.3 78.8 40.8

Q. ilex 10SE, 7E, 3E 4NE 4N, 3E, 3NO, 20, 2SE, 180, 1S N, O, NO, NE - 60.8 83.3 36.4
11NE, 8N, 1SO 5NE, 4N, 3E, 3NO, 2SE, 10, 1S, 1SO S,E,O,NO, SE - 51.8 83.3 32.8

8NO, 7N, 4NE,10 3SE, 38, 3E, 20, 2NE, 280, 2N, 2NO S,E, SE - 69.8 83.3 32.8
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Las hojas de Q. suber se encuentran, en estos sectores de mayor area desplegada y
proyectada, mayoritariamente orientadas hacia el noreste (Tabla 3). Esto, sumado al hecho de
que la orientacién que parecen evitar fundamentalmente es el oeste y el sur (en toda su
amplitud, suroeste y sureste), induce a pensar que, puesto que el sol sale por el este, la
disposicion de las hojas en Q. suber es tal que les permite maximizar la captacién de la luz
directa de las primeras horas de la mafana, cuando las temperaturas son mas bajas. En las

otras dos especies se obtenia una fuerte variabilidad entre ramas, lo que nos impide extraer

conclusiones respecto a la orientaciébn mayoritaria de sus hojas (Tabla 3).

En las tres especies, se observa claramente una relacion inversa entre el angulo que, en valor
promedio, forman las hojas con la horizontal y el &ngulo de elevacion correspondiente al sector
obtenido como promedio de los 20 maximos relativos al area proyectada, de manera que,
cuanto mayor es el angulo foliar (como ocurre en nuestro caso con Q. suber), menor es el
angulo de ese sector promedio (Tabla 3). Obviamente, esto se debe al hecho de que la
mayoria de los brotes estaban dispuestos en sentido vertical. La relaciébn no resulta tan
evidente, sin embargo, con los angulos asociados al sector promedio obtenido para el area

desplegada (Tabla 3).

Estimacion de la cantidad de luz capturada por las hojas de las tres especies

A través de la informacidén proporcionada por el programa YPLANT, pudimos obtener una
estimacion de la variacién diaria de los valores de PFD (mol m* dia'1) que inciden en promedio
sobre la superficie de las hojas que integran las ramas de las tres especies, la cual se muestra

(como promedio a su vez de las seis ramas analizadas en cada caso) en la Figura 2.

Como era de esperar el PFD se incrementa coincidiendo con el comienzo de la primavera,
hasta alcanzar su valor maximo en Junio, iniciandose posteriormente un ligero descenso, que
se acentla en los meses de otofio y se prolonga hasta Diciembre, mes en el que se alcanzan

los valores minimos, para continuar con un nuevo ascenso hasta la siguiente primavera.
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superficie de las hojas, a los Figura 2. Evolucion temporal de los valores de cantidad de radiacion

incidiendo en promedio sobre las hojas de las ramas de cada especie
que superaban en mas de un de estudio (valores medios para las seis ramas analizadas en cada

o . . caso). Las barras de error han sido omitidas para facilitar las
60% en sus picos maximos,

comparaciones entre especies.
mientras que la diferencia se
encontraba préxima al 50% en relacion a sus valores minimos. EI ANOVA indicaba ausencia de
diferencias significativas entre especies en cuanto al PFD que incide en promedio por unidad
de superficie foliar para el conjunto de la rama (datos no mostrados). Sin embargo, si se
aprecian algunas diferencias, correspondiendo los valores mas altos a Q. suber, mientras que

los mas bajos se registraban en Q. ilex, lo que sugiere que las ramas de esta especie deben

presentar alguna caracteristica que determine mayor niveles de autosombreado.

Para intentar precisar las diferencias en la cantidad de radiacién absorbida por las hojas de las
tres especies y determinar qué factores pudieran condicionar dichas diferencias, procedimos a
un analisis mas exhaustivo, centrandonos en el PFD incidente sobre cada una de las hojas
individuales. Para simplificar el manejo de datos, volvemos, en este caso, a utilizar solo tres de
las ramas en cada especie. Puesto que nuestras especies difieren en longevidad y, por tanto,
muestran distintas proporciones de hojas en diferentes posiciones a lo largo de cada rama,

cabe esperar que estas distintas proporciones determinen diferencias en la cantidad de luz
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recibida en cada caso. Para ello, a través del programa Yplant, fue estimado el PFD incidente
sobre cada una de las hojas individuales a intervalos de 10 minutos a lo largo de un afo
completo. Calculado el PFD diario recibido por cada hoja, se obtuvo un valor promedio de
disponibilidad real de luz a lo largo del afio para cada una de las unidades foliares de las tres
ramas consideradas en cada especie. Estos datos fueron empleados para comprobar el efecto
que pudieran ejercer rasgos tales como el angulo de inclinacion, profundidad foliar en la copa
(entendida como la suma del area de todas las hojas inmediatamente por encima de cada hoja
dispuestas en un mismo eje), longitud tanto del peciolo como de la hoja, distancia de una hoja
a la siguiente y su azimut (direccion a la que se dirige la perpendicular al limbo de cada hoja en

relaciéon al norte magnético terrestre).

La cantidad de radiacion diaria recibida por las hojas tendia a decrecer a medida que se
incrementaba su profundidad y estas ocupaban posiciones mas internas (Figura 3). No
obstante, se apreciaba una marcada dispersion de los puntos, obteniéndose una fuerte
variabilidad en la cantidad de luz incidente sobre las distintas hojas incluso a pesar de

presentar la misma profundidad. Asi, por ejemplo, entre las hojas mas externas (profundidad

35 Q. suber Q. ilex
P
=
£
5
E
8
s
[m]
L
o
o °,
60 70 80
Profundidad (cm?) Profundidad (cm?)

Figura 3. Bemplos de la variacion en la cantidad de radiacién promedio recibida diariamente por las hojas en funcion de

su profundidad en la copa. Q. suber (n=578) y Q. ilex (n=618).
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cero), el PFD recibido oscilaba entre valores proximos a cero y maximos superiores a
30 mol m? dia” (Figura 3). Obviamente, entonces, otros rasgos, ademas de su posicion, deben
condicionar la cantidad de luz de la que realmente disponen las hojas, los cuales explicarian
esta dispersion. Como a su vez estos rasgos pueden condicionar en alguna medida los efectos
de la profundidad, para comprobar el efecto directo de cada uno de ellos sobre la cantidad de
luz recibida, recurrimos a andlisis de regresiéon mdultiple, incluyendo siempre la profundidad

como variable independiente.

La profundidad mantenia su efecto negativo y altamente significativo sobre la cantidad de luz
incidiendo sobre cada hoja en practicamente todos los casos, independientemente del resto de

variables consideradas (Tabla 4).

Tabla 4. Resultados del andlisis de regresién multiple entre el PFD absorbido (mol m? dia™') por las hojas de cada una de las
tres especies, como variable dependiente, y distintos rasgos morfologicos y arquitecturales como variables independientes.

Variables Maltiple
independientes Interceptacion Pendiente P R? P

Q. faginea (n =965)
Profundidad (cr?) 12.7 -0.132 0.0002 0.019 0.0009

Azimut (°) -0.001 0.8096
Angulo foliar (°) -0.005 0.5589

Longitud entre nodos (mm) 0.475 0.0005
Q. suber (n =1249)

Profundidad (cm?) 13.3 -0.112 1.90E-12 0.266 2.20E-16
Azimut (°) 0.049 2.00E-16
Angulo foliar (°) -0.034 4.85E-10
Longitud entre nodos (mm) -0.121 3.34E-05
Q. ilex (n =1434)
Profundidad (cn?) 15.1 -0.368 2.00E-16 0.164 2.20E-16

Azimut (°) 0.024 5.09E-10
Angulo foliar (°) -0.068 3.86E-16
Longitud entre nodos (mm) 0.212 1.05E-05

En las tres especies, la distancia entre nodos afecta al PFD, al margen de la profundidad de las

hojas. Como cabria esperar, en Q. subery Q. ilex el azimut de la normal a la superficie de la
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hoja tenia un fuerte efecto positivo (para simplificar, asumimos en estas regresiones el valor 0°
para un azimut N y 180° para el S, sin diferenciar entre este y oeste), mientras que el angulo
con la horizontal ejerce un efecto negativo (hojas mas horizontales tienden a recibir mas luz).
Para el resto de los parametros los resultados variaban entre las tres especies (datos no

mostrados).

Como ultimo paso para precisar las implicaciones de la posicion de las hojas en la copa,
procedimos a comparar cOmo varia la cantidad de luz absorbida por hojas que, ubicadas en un
mismo eje, ocupasen posiciones distintas a lo largo de él. Para ello, en tres ramas por especie,
seleccionamos tres hojas de cada una de las posiciones consideradas, dispuestas sobre el
mismo eje, desde la mas distal a la mas interna, procurando que presentaran similar
disposicion relativa a lo largo del eje. Logicamente, en las especies perennifolias las hojas en
diferentes posiciones correspondian a distintas clases de edad. Las comparaciones se hicieron
para cada uno de los meses del afio, tomando en cada caso el valor de PFD total incidiendo

sobre cada tipo de hoja en el dia central del mes.

Todos los tipos de hoja mostraban una evolucién similar a lo largo del afio, obviamente
condicionada por los cambios que en funcion de la rotacién solar se dan en la cantidad de
radiacién disponible (Figura 4). Sin embargo, se apreciaban diferencias entre ellas en la
intensidad con que responden a dichos cambios. Las hojas jévenes vy, por tanto, mas externas,
que légicamente son las que reciben los mayores niveles de PFD, son también las que exhiben
los cambios mas acusados a lo largo de todo el afo. Los cambios tienden a ser menos
intensos en las hojas de mayor edad que, a medida que van ocupando posiciones mas
internas, ven incrementados los niveles de autosombreado. Este efecto de la profundidad se
aprecia incluso en la especie caducifolia, que registra descensos de hasta un 23% en la
cantidad de luz que, durante el periodo de maxima disponibilidad, incide sobre las hojas que

ocupan las posiciones mas internas en el brote respecto a las mas externas. En Q. suber, esta
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Figura 4. Variacion a lo largo del afio en la cantidad de radiacion incidente (PFD, mol m2 dia™) sobre las hojas de las tres especies de estudio (valores medios, n = 9 hojas, excepto para la edad 4 de
Qilexn =3) en funcion de su posicion (en el brote en Q. faginea o bien de su edad y, por tanto, posicion en la rama en las dos especies perennifolias).
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reduccion en la cantidad de radiacién incidente sobre las hojas de mayor edad respecto a las
jovenes ascendia hasta en torno un 31%. Q. ilex es la especie en la que se aprecia un mayor
deterioro luminico con la posicidén de las hojas, de hasta un 50% entre las hojas de edad uno y
dos y de en torno a un 61% en las hojas de la tercera cohorte respecto a las mas externas
(Figura 4). Por lo que respecta a la ultima clase de edad presente en esta especie, aunque el
numero de hojas disponibles probablemente sea insuficiente como para que los datos resulten
representativos, si llama la atencidén el hecho de que sus niveles de luz se aproximaban mucho
a los recibidos por la primera cohorte, superando los valores obtenidos para las edades dos y
tres (Figura 4). Es importante destacar también que se observan diferencias incluso a nivel de
hojas ocupando similares posiciones, que de nuevo ponen de manifiesto el efecto de otros
parametros. Asi, por ejemplo, entre las hojas mas externas son las de Q. faginea las que
registran los menores niveles de PFD, lo que sugiere que, otros rasgos de las hojas, ademas

de su posicion, condicionan distintos niveles en la cantidad de luz que reciben.

Teniendo en cuenta este fuerte deterioro luminico con la posicion en el dosel, nos planteamos
si podrian existir hojas en las que la interceptacion de luz pudiese ser tan reducida como para
llegar a condicionar un balance negativo de carbono de forma permanente. Para comprobarlo,
seleccionamos 5 hojas por rama, intentando que ocupasen las posiciones mas internas de la
copa, de manera que estuviesen sometidas a altos niveles de autosombreado. Una vez
seleccionadas, estimamos para cada una de ellas el PFD instantaneo absorbido a lo largo del
dia, tomando las fechas medias para cada uno de los meses del afio, siempre asumiendo un
cielo libre de nubosidad. Los valores se registraban a intervalos de 30 minutos desde la

aparicion de los primeros rayos de luz hasta el anochecer.

Para determinar los valores criticos de PFD relevantes, recurrimos a la elaboracion de curvas
de respuesta de la fotosintesis neta (PN) a distintos niveles de PFD, mediante mediciones
realizadas en campo con un equipo IRGA portéatil (CIRAS-2, PP Systems, Hertfordshire, R.U)
(la descripcion del equipo y la y la elaboracion de las curvas seran explicadas con detalle en el

capitulo posterior). Dichas curvas nos permitieron estimar el punto de saturacion (intensidad
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luminosa a partir de la cual
Tabla 5. Valores medios de PFD (error tipico) correspondientes

al punto de saturacion de la fotosintesis y al de compensacion desaparece la respuesta de la

obtenidos mediante mediciones en campo con un equipo IRGA fotosintesis) y el punto de

para las distintas cohortes foliares y en las diferentes especies.
compensacion (PFD al que la

Punto de Punto de fotosintesis neta se hace cero)
Especie Edad n Saturacion Compensacion
foliar (umolm2s™) (umolm2s™) de cada uno de los tipos de hoja
Q. faginea 1 30 717 (64) 86 (10) estudiados (Tabla 5).
Comparando las hojas jévenes
1 35 1006 (99) 110 (13)
2 8 1218 (179) 110 (17) de las tres especies, las de
Q. ilex 1 24 844 (123) 103 (13) Q. faginea eran las que
2 6 622 (65 75 (10
(65) (19) mostraban tanto el punto de
3 6 519 (25) 19 (3)

compensacion, como de

saturacion méas bajo. Entre las
perennifolias, ambos valores resultaban inferiores en Q. ilex, con diferencias entre las dos
especies particularmente notables en el caso del PFD necesario para la saturacién. En la
especie de mayor longevidad foliar, se apreciaba un descenso claro de los valores
correspondientes a ambas variables a medida que las hojas envejecen y van ocupando

posiciones mas internas en la copa (Tabla 5).

Obtenida toda la informacion, combinamos los datos de intensidad luminosa y sus cambios con
el tiempo con los datos correspondientes a las curvas obtenidas en las mediciones de campo.
Nuestros resultados revelaron que durante aproximadamente tres cuartas partes del dia,
incluyendo el periodo correspondiente a la noche, la cantidad de luz recibida por las hojas que
ocupan las posiciones mas internas es inferior a 100 ymol m?s”. Las cifras concretamente
alcanzan el 81, 74 y 72% del total diario para las hojas mas internas de encina, quejigo y
alcornoque respectivamente (Tabla 6). Esto significa que, con arreglo a los valores obtenidos
para el punto de compensacion (Tabla 5), las hojas seleccionadas en nuestros Quercus
recibirian durante la mayor parte del dia una cantidad de luz por debajo del limite inferior

necesario para mantener un balance de C positivo, quiza con la excepcion de las hojas mas
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viejas de Q. ilex (segunda y tercera cohorte), que parecen requerir intensidades luminosas mas

bajas para seguir realizando la funcién fotosintética.

Tabla 6. Periodo de tiempo a lo largo del dia (expresado en porcentaje) durante el cual los niveles de PFD recibido por las hojas ocupando
posiciones internas en las ramas de las tres especies se hallan por debajo o encima de determinados valores tomados como umbrales (100,

500 y 800 pymol m? s™). Valores obtenidos a partir de las estimaciones llevadas a cabo en 15 hojas por especie.

Mes % diario PFD <100 pmol m2s-' % diario PFD <500 pmol m2s-! % diario PFD>800 pmol m2s-!
Q. faginea _ Q. ilex Q. faginea _ Q. ilex Q. faginea _ Q. ilex
Enero 84.0 83.1 84.7 99.7 98.6 97.4 0 0 0
Febrero 79.9 76.8 83.1 97.8 96.1 95.8 0 0.14 1.53
Marzo 74.3 73.3 80.3 95.6 92.8 95.1 1.1 1.67 2.22
Abril 70.6 68.8 79.9 94.3 88.8 95.4 2.78 3.33 1.94
Mayo 68.1 64.9 79.4 92.4 87.1 95.1 4.03 5.00 1.39
Junio 67.2 63.3 75.4 93.1 85.3 94.6 3.89 7.50 1.53
Julio 67.5 61.5 77.2 93.3 84.6 93.9 3.75 6.67 1.11
Agosto 66.9 66.3 78.9 93.5 85.0 95.4 3.75 4.86 1.39
Septiembre 71.3 69.9 79.9 94.9 90.0 95.3 2.08 3.33 2.22
Octubre 75.0 74.2 80.7 96.0 94.4 95.1 0.56 1.1 1.94
Noviembre 80.8 79.0 82.8 98.5 97.2 96.1 0 0 0.56
Diciembre 84.4 84.9 84.3 100 98.8 97.8 0 0 0
Promedio 74.2 72.2 80.5 95.7 91.6 95.6 1.83 2.80 1.32

Cuando ascendiamos hasta 500 ymol m?s’, el periodo de tiempo durante el cual las hojas
mas profundas recibian una cantidad de luz inferior a este valor superaba en todas las
especies el 90% del total diario (Tabla 6). Finalmente, el porcentaje de tiempo en el que estas
hojas mas internas reciben una intensidad de luz superior a los 800 ymol m?s” se situaba en
valores de tan solo entre el 1 y 3% (Tabla 6). Q. suber era la especie que superaba durante
una mayor proporcion de tiempo este valor de 800 ymol m?s™, el cual, sin embargo, se sitta
bastante por debajo de los niveles de luz necesarios para que sus hojas consigan la saturacion
de la fotosintesis (Tabla 5). Esto significa que en las hojas mas internas de las ramas de Q.
suber la cantidad de luz recibida alcanza siempre niveles limitantes para la fotosintesis. Q. ilex
era la especie en la que las hojas mas internas reciben niveles de luz por encima de los 800
umol m?s™ durante una menor proporcién de tiempo. Sin embargo, estas hojas mas viejas son

también las que presentaban un punto de compensacion mas bajo, inferior a los 800 ymol m™
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s', lo que significa que, durante una pequena porcion del dia, reciben luz suficiente como para

no ser limitante para la fotosintesis, si bien este tiempo es ciertamente reducido.

Finalmente, como resumen de las limitaciones en el ambiente luminico sufridas por hojas de
diferentes edades, incluimos en la Tabla 7 el numero total de hojas de diferentes clases de
edad encontradas en las ramas empleadas y el numero de hojas que todos los dias del afio
recibian un PFD total diario inferior a 8 mol m®, como valor minimo para posibilitar un balance
positivo de carbono que justifique el mantenimiento de la hoja. Consideramos cada anualidad
como el periodo de tiempo transcurrido entre el nacimiento de dos cohortes sucesivas. Como
se explicd en el capitulo anterior, el nacimiento de una nueva cohorte se ve acompanado de la
abscisibn de un numero elevado de hojas de la cohorte anterior en las dos especies
perennifolias, de modo que el nUmero de supervivientes se reduce drasticamente justo al final
de cada anualidad. Por lo que se refiere a la cohorte més joven, el numero de hojas
severamente limitadas por falta de luz (menos de 8 mol m™ en todos los dias de la estacion

favorable) era practicamente despreciable en el caso de Q. suber.

Tabla 7. Resumen del nimero de hojas supervivientes de distinta clase de edad y de aquellas que reciben
valores inferirores a 8 mol m? dia™!, asi como el porcentaje de equivalencia de estas Ultimas con respecto al total

de supervivientes.

1er afio n° de hojas supervivientes 1144 1073 1059
n° de hojas que reciben menos de 8 mol m? dia™! 174 38 185
% 15 4 17
2° ano n° de hojas supervivientes - 181 341
n° de hojas que reciben menos de 8 mol m? dia™' - 28 124
% - 15 36
3er afno n° de hojas supervivientes - - 37
n° de hojas que reciben menos de 8 mol m? dia™ - - 7
% - - 19
4° afo n° de hojas supervivientes - - 27
n° de hojas que reciben menos de 8 mol m? dia™! - - 6
% - - 22
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Por lo que se refiere a la cohorte mas joven, el nUmero de hojas severamente limitadas por
falta de luz (menos de 8 mol m™ en todos los dias de la estacion favorable) era practicamente
despreciable en el caso de Q. suber. Por el contrario, superaba el 10% en las otras dos
especies, lo que sugiere que una buena parte de la superficie foliar en estas especies sufre
fuertes limitaciones por falta de luz ya desde los primeros momentos de su vida. En el caso de
Q. ilex, el numero de hojas por debajo de 8 mol m? dia llega al 36% durante su segundo afo
de vida, a pesar de lo cual la mayoria de estas hojas llegaban al final de esa anualidad.
Curiosamente, el porcentaje de hojas severamente limitadas tiende a disminuir para las hojas

que alcanzan la tercera y la cuarta anualidad.

Diferencias interespecificas en la eficiencia de absorcion de la radiacion. Efecto

de las variables arquitecturales estimadas.

Una vez analizadas las diferencias en las caracteristicas de la copa de las tres especies y en la
cantidad de radiacién incidente, procedimos a comprobar las posibles diferencias
interespecificas a nivel de las distintas estimas de eficiencia. En cuanto a la eficiencia de
absorcion de la radiacion (E,), las diferencias no llegaban a alcanzar la significacion entre
ninguna de las tres especies. Sin embargo, claramente Q. suber era la que alcanzaba los
valores maximos, superando en torno a un 12% a los obtenidos en promedio por la especie
menos eficiente, Q. ilex (Tabla 8). Tampoco las diferencias interespecificas en eficiencia
proyectada (E;) y desplegada (E4) son significativas, pero si lo suficientemente acusadas como
para manifestarse en distintos valores de autosombreado, mostrando Q. suber los niveles mas
bajos, frente a Q ilex que alcanzaba los mas altos. El quejigo muestra valores de
autosombreado intermedios, sin diferencias significativas con ninguno de los otros dos
Quercus. Finalmente, por lo que respecta a la inversion de biomasa para la captura de luz
(LAR,), en este caso es la especie caducifolia la que exhibe los valores significativamente mas

altos, mientras que las diferencias entre las dos perennifolias no alcanzaban la significacion.
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proporcién de area foliar), asi como de los niveles de autosombreado en cada una de las especies de estudio.

Distintas letras en la misma fila representan diferencias significativas entre especies para P <0.05.

Parametros Q. faginea _ Q. ilex

E, 0.373 (0.034) a 0.401 (0.021) a 0.360 (0.008) a
E, 0.508 (0.017) a 0.479 (0.017) a 0.526 (0.003) a
E, 0.242 (0.023) a 0.243 (0.014) a 0.228 (0.006) a
LAR, (m2kg™) 3.291 (0.284) a 2.059 (0.134) b 1.525 (0.036) b

Autosombreado (E;-E)

0.266 (0.030) ab

0.233 (0.017) b

0.299 (0.008) a

Para comprobar los efectos que las distintas variables relativas a la arquitectura de la copa
pudieran ejercer sobre la eficiencia de absorcion luminosa, recurrimos al analisis de regresién
lineal, incluyendo los datos relativos a las tres especies (Tabla 9). A excepcion del numero de
hojas por brote, tamafio de las hojas y angulo foliar, ante los que E, no parecia mostrar ninguna
respuesta (datos no mostrados), el resto de las variables afectaban significativamente a la
eficiencia, de forma positiva, salvo la densidad de la copa y autosombreado, que obviamente
contribuyen a reducir la eficiencia de absorcidén. La relacion mas significativa se obtenia para
estas dos ultimas variables, llegando a explicar el autosombreado hasta un 81% de la

variabilidad obtenida en E, (Tabla 9, Figura 5a).

Puesto que el autosombreado es la variable que en mayor medida condiciona E,, procedimos a
buscar los parametros implicados en el disefio de la copa que determinan las diferencias en
autosombreado. Todos los parametros analizados (de nuevo a excepcion del nimero de hojas
por brote, tamafo de las hojas y angulo foliar) mostraban un efecto significativo sobre los
niveles de autosombreado, que disminuyen con el incremento de la longitud y anchura de la
copa, asi como de la superficie lefiosa, con una mayor distancia entre hojas y nodos y peciolos
mas largos. Unicamente la densidad de la copa ejerce un efecto claramente positivo,

aumentando significativamente el autosombreado en las copas méas densas. La densidad de la
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copa era la variable que conseguia explicar un mayor porcentaje de variacion en los niveles de

autosombreado, concretamente hasta un 88% (Tabla 9, Figura 5b).

Tabla 9. Resultados del analisis de regresion simple obtenidos relacionando los distintos parametros analizados (unidades

como en Tabla 1).

Variables

independientes

Variable

dependiente

Todas las especies (n =18)

Autosombreado (E; - E))

Densidad de la copa
Longitud de la copa
Anchura de la copa
Superficie ramas
Distancia entre hojas
Longitud peciolo

Distancia entre nodos

JnogmogmoJmoogmoognJmo ey

y =-0.75x + 0.58
y =-0.60x +0.59
y =0.32x +0.25
y =0.37x + 0.24
y =0.01x + 0.24
y=0.11x +0.18
y =0.02x + 0.28

y =0.02x + 0.26

R?=0.70

R?=0.26

R =0.34

R?=0.44

R?=0.57

R =0.34

R?=0.48

P <0.0001

P <0.0001

P =0.0387

P=0.0135

P =0.0039

P =0.0005

P=0.0134

P =0.0021

Densidad de la copa

Autosombreado

y = 0.80x + 0.02

P <0.0001

Longitud de la copa
Anchura de la copa
Superficie ramas
Distancia entre nodos
Distancia entre hojas

Longitud peciolo

Autosombreado

Autosombreado

Autosombreado

Autosombreado

Autosombreado

Autosombreado

y =-0.42x + 0.43
y =-0.49x + 0.44
y =-0.01x + 0.46
y =-0.02x +0.40
y =-0.14x + 0.51

y =-0.03x +0.50

R?=0.31

R?=0.42

R? =0.60

R? =0.40

R =0.57

R?=0.37

P=0.0228

P =0.0050

P =0.0003

P =0.0061

P =0.0005

P=0.0162

Longitud de la copa
Anchura de la copa
Superficie ramas
Distancia entre nodos

Distancia entre hojas

Longitud peciolo

Densidad copa
Densidad copa
Densidad copa
Densidad copa
Densidad copa

Densidad copa

y =-0.59x + 0.59
y =-0.64x + 0.59
y =-0.01x + 0.59
y =-0.02x + 0.49
y =-0.15x + 0.62

y =-0.03x + 0.50

P =0.0033

P =0.0010

P <0.0001

P =0.0321

P =0.0011

P =0.0089
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Figura 5. Relacion entre distintos parametros analizados para el conjunto de especies de estudio.

Como todas las variables que afectan a E, afectan también al autosombreado (que, a su vez,
como hemos dicho, es el pardmetro que mejor explica los cambios en eficiencia), pudiera ser

que el efecto de estas variables sobre E, no sea directo, sino Unicamente indirecto a través de
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su influencia sobre el autosombreado. Para comprobarlo recurrimos a analisis de regresion
multiple, el cual revel6 que se mantenia siempre el efecto del autosombreado, pero
desaparecia el efecto de todo el resto de las variables sobre E, (datos no mostrados). Es decir,
que el autosombreado afecta a E, independientemente de cualquier otra variable, pero ni la
densidad, anchura, longitud de la copa, ni superficie de ramas, distancia entre hojas y nodos, ni
longitud del peciolo afectaban a E, para un nivel de autosombreado constante. Por tanto, es el
autosombreado la variable que condiciona E, y las deméas Unicamente ejercen un efecto
indirecto sobre la eficiencia a través de los cambios que determinan en el nivel de

autosombreado.

Los cambios en autosombreado se explican fundamentalmente por cambios en la densidad, la
cual cabe pensar que se vea a su vez condicionada por cambios en rasgos tales como la
anchura o longitud de la copa, la cantidad de ramas que permitan una copa mas o menos
abierta, o la distancia entre hojas y nodos. Las relaciones obtenidas de la densidad con todas
esas variables, efectivamente, mostraban un claro efecto negativo y significativo, de modo que
copas mas anchas y largas, con mayor superficie lefiosa y nodos mas distanciados, asi como
hojas con peciolos mas largos favorecen una menor densidad (Tabla 9, Figura 5c¢, d, e, f, g, h).
Pudiera ser entonces que, como anteriormente, el efecto de todas estas variables sobre el
autosombreado se ejerciese a través de los cambios que propician en la densidad de la copa.
Para comprobarlo, recurrimos de nuevo a un analisis de regresién multiple en el que incluimos
como variables independientes siempre la densidad, combinada con cada una de las distintas
variables cuyo efecto sobre el autosombreado habiamos analizado en regresion simple.
También en este caso, el andlisis de regresion multiple reveld que se mantenia siempre el
efecto de la densidad, pero desaparecia el efecto de todo el resto de las variables sobre el
autosombreado (datos no mostrados). Es decir que la densidad afecta al autosombreado
independientemente de cualquier otra variable, pero ni la anchura, longitud de la copa, ni
superficie de ramas, distancia entre hojas y nodos, ni longitud del peciolo afectaban al

autosombreado para una densidad de la copa dada. Por tanto, es la densidad de la copa la
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variable que condiciona el autosombreado y las deméas Unicamente ejercen un efecto indirecto

a través de los cambios que determinan en densidad.

La Figura 6 resume finalmente la forma en la que el analisis de los datos refleja que se

manifiestan las relaciones entre los diversos parametros de estudio.

Longitud de la copa

Anchura de la copa

densidad copa autombreado

N

Superficie ramas

Distancia entre hojas

Longitud peciolo

Distancia entre nodos

Figura 6. Resumen de las relaciones entre los distintos parametros de estudio.

DISCUSION

Las especies de estudio fueron seleccionadas en la misma parcela, por lo que todas ellas
estaban sometidas a la misma intensidad de radiacion solar incidente por encima de la copa.
Por lo tanto, nuestro objetivo era el analisis de las posibles diferencias en su capacidad para

captar la radiacion, en funciéon Unicamente de las caracteristicas estructurales de la copa.

El estudio revel6 valores proximos de la cantidad de luz recibida en promedio por la totalidad
de las hojas que integran las ramas de las distintas especies. Esto se traduce en ausencia de

significacion también en las diferencias entre especies en los valores de eficiencia de absorcion

99



Vi
g @? Capitulo 2. Disposicion y eficiencia de las hojas para la captura de luz

de la radiacion. Sin embargo, se aprecian tendencias claras que sugieren que nuestros
resultados quizd obedecen a un numero de muestras insuficiente como para arrojar
significacion estadistica. Q. suber mostraba la eficiencia de captacién luminosa mas elevada,
mientras que a Q. ilex le correspondieron los valores claramente inferiores, de forma inversa a
como ocurre con sus niveles de autosombreado. Distintos estudios han demostrado que E,
esta significativamente influenciada por el autosombreado, mostrando valores mas bajos al
incrementarse la fraccion de sombra (Valladares et al. 2002). Y efectivamente nuestros
resultados confirman un efecto negativo y altamente significativo de los niveles de
autosombreado sobre la eficiencia de absorcion de la radiacion. Estas diferencias l6gicamente
deben venir determinadas por diferencias en las caracteristicas del dosel, que son las que
esencialmente influyen en la capacidad para absorber la radiacidén incidente por el conjunto de

la planta (Dickman et al. 1990, Kuuluvainen 1992).

Teniendo en cuenta las diferencias en longevidad foliar entre nuestras especies y, puesto que
las hojas de mas edad van ocupando sucesivamente posiciones peor iluminadas dentro de la
copa (Kikuzawa 2003, Wright et al. 2006), cabria esperar que la distinta proporcién de hojas
que ocupan posiciones mas internas en cada caso condicionase en alguna medida las
eficiencias de absorcion de la radiacién obtenidas para cada una de ellas. Tradicionalmente, se
ha considerado que existen dos gradientes verticales simultaneos desde la parte mas alta a la
mas baja del dosel. Por un lado, el relativo a la capacidad fotosintética (maxima intensidad de
la fotosintesis bajo luz saturante) y por otro, el referido a la disponibilidad de PFD,
descendiendo ambos con el incremento de la edad de las hojas a medida que ocupan
posiciones mas internas (Hirose et al. 1988, Hikosaka et al. 1993). En estas circunstancias,
podria esperarse que la maxima longevidad foliar vendria determinada por el ritmo de
reduccion de la fotosintesis con el incremento de la profundidad en la copa (Ackerly & Bazzaz
1995), teniendo en cuenta que las especies con mayor longevidad foliar experimentarian en

principio una mayor intensidad de autosombreado (Reich et al. 2009).
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VAN

Nuestros resultados revelaron efectivamente un descenso en la disponibilidad de luz a lo largo
de las sucesivas clases de edad en las especies perennifolias. Pero, aunque no tan elevados,
incluso en la especie caducifolia se apreciaban descensos importantes de PFD desde las hojas
mas externas a las mas internas de cada brote. Dado que la produccion de hojas en Q. faginea
es sincronica, como en las otras dos especies, estas diferencias de iluminacion afectan a todas
las hojas desde los primeros dias de vida (Kikuzawa et al. 1996). Sin embargo,
paradéjicamente, las hojas del cuarto afio de edad en la encina mostraban una disponibilidad
de luz superior a la de las edades anteriores, aunque sin alcanzar los niveles recibidos por las
hojas mas jévenes. Aunque los datos respecto a la ultima cohorte no sean suficientes como
para considerarlos concluyentes, este resultado probablemente se debe al hecho de que las
hojas mas viejas frecuentemente estan situadas en zonas de la copa con menor densidad de
follaje, al haberse perdido ya la mayoria de las hojas de las mismas cohortes, por lo que
pueden recibir iluminacién lateral en las ramas dispuestas verticalmente. Este resultado podria
explicar la elevada longevidad foliar maxima de esta especie, en la que es frecuente encontrar
un cierto nimero de hojas de mayor edad que mantienen un punto de compensacién mas bajo
y pueden, por tanto, obtener cierta ganancia de C al aprovechar un rango de luz distinto al de
las hojas mas jovenes. Nuestras observaciones respecto a Q. ilex contradecirian, pues, a la
mayoria de autores que aseguran que la disponibilidad de luz va disminuyendo a lo largo de un
gradiente vertical a través del dosel y, por tanto, en las hojas de mayor edad a medida que

ocupan posiciones mas internas (Kikuzawa 2003, Wright et al. 2006).

Hemos de tener en cuenta, sin embargo, que las muestras seleccionadas en nuestro estudio
proceden de la zona mas alta de la copa de arboles adultos, generalmente aislados y de porte
esférico, lo que supone que se encuentran totalmente expuestas a la radiacién y libres de
sombra por parte de la vegetacion circundante, por lo que se favorece la entrada de luz lateral
a ciertas horas del dia. Este hecho también podria explicar que el descenso medio en los
niveles de luz entre las sucesivas clases de edad sea relativamente reducido en comparaciéon
con las observaciones de otros autores. Schoettle y Smith (1991) y Ackerly y Bazzaz (1995),

por ejemplo, midiendo la luz recibida por las hojas externas y las més interiores de la copa de
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diversas especies arboreas encontraron una reduccion del orden de un 75%, una extincion mas
fuerte que la obtenida en el presente estudio. Estos mismos autores coinciden en estimar
valores minimos de PFD incidentes por dia durante la estacion de crecimiento de en torno a 8
mol m™® para garantizar la permanencia de las hojas, produciéndose la abscision foliar para
valores inferiores a este umbral por resultar excesivamente limitantes para la fotosintesis. En
nuestro estudio, en promedio, las hojas situadas en posiciones mas internas en la copa tendian
a recibir en la mayoria de los casos PFD superiores a este limite, lo que sugiere que en
nuestras especies la maxima longevidad foliar puede venir determinada por otros factores y no
sblo la limitacién por falta de luz. En cualquier caso, estos resultados y el hecho de que
también las hojas de la especie caducifolia experimenten cierta degradacién en el ambiente
luminico a medida que se adentran en el dosel, nos conducen a considerar que sea la
disposicion de las hojas en el tallo y no su edad el factor que pudiera afectar mayoritariamente

a la eficiencia en la captacion luminosa (Ackerly 1999).

Pero, ademas de su posicion en la copa, hay otros aspectos que pueden afectar a la captacion
de luz por parte de las hojas, contribuyendo a explicar las diferencias obtenidas entre nuestras
especies. Entre nuestros Quercus, tal y como hemos comentado, es el alcornoque el que
consigue mayor eficiencia, gracias a un disefio que conduce a una reduccién en la densidad de
sus copas, facilitando asi la penetracién de la luz y minimizando el autosombreado. Esta menor
densidad esta propiciada por una mayor longitud de las ramas, que permiten copas mas
abiertas y anchas, con nodos y hojas mas distantes, sustentadas ademas por un peciolo mas
largo. La distancia entre hojas depende en parte de la longitud de los entrenudos, pero también
de la distancia entre brotes con hojas, que, a su vez, depende de la longitud de las ramas que
los soportan. Una mayor superficie lefiosa constituye la estructura de soporte primaria para
maximizar el espaciado entre nudos y minimizar la superposicion de las hojas. Una mayor
longitud entre nodos sucesivos puede reducir el sombreado creado por una ineficiente filotaxia
(Niklas 1998), contribuyendo a incrementar E,, especialmente cuando existe luz lateral
significativa (Brites & Valladares 2005). Esta estrategia, la inversion en el aumento de la

longitud entre nodos, supone, no obstante, un coste adicional en términos de C que se asigna a
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los tallos en lugar de a las hojas (Pearcy & Yang 1998). Asimismo, la disposicion mas
espaciada de las hojas posibilita un dosel mas abierto, que permite mayor entrada de luz al
interior de la copa, lo cual reduce el autosombreado y aumenta E,. La eficiente configuracion
de la copa de Q. suber se traduce en que son muy pocas las hojas que sufren severas
limitaciones por la falta de luz. Incluso para las hojas mas viejas de esta especie, el porcentaje
de hojas que reciben niveles diarios inferiores a 8 mol m™ tiende a ser menor o similar al de las
hojas mas jévenes de las otras dos especies, o que probablemente se debe a la posicibn mas
vertical de las hojas superiores, que permite una mayor entrada de luz a las situadas mas
abajo. En las zonas mediterraneas abundan plantas con hojas opuestas, fruto probablemente
de la baja presion selectiva con respecto a la eficiencia en la intercepcion de luz, ya que en
estos ecosistemas este factor no es comunmente limitante (Valladares 2003). La disposicion de
hojas opuestas supone una desventaja, ya que los nodos se alternan quedando justo unos
encima de otros (Galvez & Pearcy 2003), como resultado de lo cual se produce un aumento del
autosombreado (Valladares & Brites 2004). Sin embargo, el tipo de filotaxia con una disposicion
de las hojas en espiral, propia de las especies de nuestro estudio, es potencialmente mas
eficiente, porque maximiza la distancia entre hojas (Bell 1991), posibilitando una mayor

eficiencia en la absorcion de la radiacion.

La encina, por el contrario, se sitia en el extremo opuesto, mostrando una eficiencia de
absorcion de la luz claramente limitada por los mayores niveles de autosombreado que se
originan como consecuencia de la mayor densidad de sus copas. También mantiene un
elevado porcentaje de hojas con muy bajos niveles de PFD ya desde los primeros instantes de
su vida. Presentan la menor superficie de ramas, que propician copas mas cerradas, en las que
los nodos se encuentran escasamente distanciados y el elevado numero de hojas con las que
cuenta se disponen mas préximas y en mayor nimero por brote, mostrando ademas un peciolo
mas corto. Algunos autores proponen que un aumento del &rea foliar, el cual depende a su vez
del tamafio y numero de hojas, disminuye la eficiencia en la absorcion de radiacién (Valladares
& Pugnaire 1999, Posada et al. 2012). A pesar de que nosotros no hemos encontrado ninguna

relacion entre la longitud de las hojas y la eficiencia de absorcién, en principio cabria esperar
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que un menor tamano de las hojas contribuyera a reducir los niveles de autosombreado. Q. ilex
presenta hojas mas pequefias, pero en mucho mayor numero, de modo que finalmente los tres
Quercus mostraban valores similares en el area foliar total, lo que se traduce en ausencia de

relacion entre esta variable y la eficiencia de absorcién de la luz.

Tampoco obtuvimos relaciéon con el nUmero de hojas por brote, otra de las caracteristicas que
suponiamos decisiva condicionando distintos valores en la captura de luz. Es l6gico suponer
que una mayor longevidad foliar trajera consigo un mayor nimero de hojas superpuestas. El
nuamero de hojas producido anualmente en cada brote resultaba superior en Q. ilex. Esto,
obviamente, deberia conducir a un mayor nimero total de hojas a lo largo de un eje en esta
especie, que mantiene varias clases de edad simultaneamente. Sin embargo, las diferencias
entre especies desaparecian a nivel del nUmero de hojas obtenido de la suma de las hojas de
distinta edad presentes a lo largo de un mismo eje (datos no mostrados). Esta similitud entre
especies es probable que se deba al hecho de que Q. ilex presenta numerosos brotes con
hojas viejas que no han desarrollado nuevas cohortes por encima, de modo que, finalmente, el

numero total de hojas por eje no resulta mayor que en especies de menor longevidad foliar.

Otro parametro al que diversos autores han asignado un importante papel a la hora de
condicionar diferencias en la eficiencia de absorcion, es el angulo de despliegue de las hojas
con respecto a la direccion de la luz predominante (Valladares & Pearcy 1998, Brites &
Valladares 2005). Un mayor angulo de inclinacién de las hojas, medido con respecto a la
horizontal, indica hojas menos expuestas, lo que reduciria su interceptacion de la luz,
permitiendo su paso a las hojas de posiciones mas internas y contribuyendo a una mayor
eficiencia de absorcion promedio para las hojas de cada rama. Pero ademas, un mayor angulo
foliar permitiria maximizar la ganancia de carbono, minimizando el tiempo de exposicién a
irradiacion excesiva (Valladares & Pearcy 1998). Una menor superficie expuesta a altas tasas
de insolacién implica menor riesgo de sobrecalentamiento, disminuyendo la posibilidad de sufrir
fotoinhibiciébn y permitiendo una mayor eficiencia en el uso del agua (King et al. 1997,

Valladares & Pugnaire 1999), por lo que, en ambientes soleados, como es el nuestro, un
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angulo foliar mas elevado habria de resultar, en principio, beneficioso. Nuestros resultados si
revelan diferencias significativas en el angulo foliar, aunque es cierto que no obtuvimos ninguna
relacion de esta variable con los niveles de autosombreado o E,, probablemente, de nuevo, por
un reducido tamano de muestra. Efectivamente, Q. ilex era la especie que mostraba las hojas
con un menor angulo, mayor autosombreado y menor E,, en contraposicién al alcornoque con

los valores contrarios mas extremos.

Por Gltimo, es importante conocer también como las plantas reciben la luz y cuando alcanzan
mayor entrada de este recurso. Obviamente, no es igual disponer de una misma cantidad de
luz que sea interceptada mayoritariamente por la mafiana que por la tarde, ya que a cada
momento del dia se asocia distinta temperatura, humedad y orientacién de la radiacién
(Valladares et al. 2004). En Q. suber una importante proporcién de hojas del dosel orientaban
el limbo para recibir la luz directa durante las primeras horas del dia, cuando las temperaturas
son mas bajas y la disponibilidad hidrica mayor, lo que nos induce a pensar que la disposicién
de las hojas de Q. suber esta orientada a maximizar las tasas de asimilacion cuando las
condiciones son mas favorables para la fotosintesis (Escudero et al. 2013). En las otras dos
especies se obtenia una fuerte variabilidad entre ramas, lo que nos impide extraer
conclusiones. Si resulta llamativo que en Q. faginea una buena parte de las hojas presentaba
sus peciolos retorcidos, orientando el limbo hacia el suroeste. La torsiébn de los peciolos es
interpretada por algunos autores como un mecanismo para incrementar la eficiencia en la
captura de la luz y, por tanto, la ganancia de carbono, en ambientes en los que este recurso es
limitante, o en otros casos, como un modo de evitar estrés por exceso luminico (Valladares &
Pearcy 1998, Galvez & Pearcy 2003). En nuestro caso, los ejemplares de quejigo se
encontraban plenamente expuestos al sol, por lo que, al menos las hojas de las partes mas
externas de la copa no deberian presentar mayores deficiencias de luz que las de las otras dos
especies. No obstante, las predicciones en torno a la orientacidbn de las hojas en estas
especies son, de momento, meramente provisionales, debido a la falta de una suficiente base

de datos.
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Los efectos de las diferencias en longevidad foliar sobre la fotosintesis integrada a lo largo de
la vida de la hoja han sido objeto de largo debate (Chabot & Hicks 1982, Hiremath 2000). El
declive de la fotosintesis instantanea con la edad de las hojas es un componente esencial en la
estimacion del balance integrado de C a lo largo de la vida de la hoja, puesto que, en especies
de larga longevidad foliar, una parte sustancial del area foliar total corresponde a hojas viejas,
que han perdido parte de su potencial para la fotosintesis (Mediavilla & Escudero 2003). A su
vez, el declive de la asimilacion con la edad de la hoja obedece en parte a un deterioro de la
capacidad fotosintética y en parte al deterioro del ambiente luminico de las hojas mas viejas a
medida que quedan cubiertas por las hojas mas jovenes (Ackerly & Bazzaz 1995, Reich et al.
2009). Era de esperar, en principio, que especies de hojas mas longevas tuvieran mayor
biomasa foliar en areas profundas de la copa fuertemente autosombreadas, lo que contribuiria
a reducir mas el balance de carbono integrado de dichas especies. Sin embargo, en funcién de
los resultados del presente trabajo, la intensidad del autosombreado no parece totalmente
condicionada por las diferencias en longevidad foliar, pues, como observamos, el alcornoque
registra menores niveles de autosombreado que el quejigo, a pesar de ser la primera una
especie perennifolia. Asimismo, el porcentaje de hojas con severas limitaciones por falta de luz
tampoco aumenta drasticamente con la edad en las especies perennifolias, de modo que no
parece que el deterioro del ambiente luminico con la edad sea especialmente acentuado ni que
se pueda considerar la principal causa del aumento de la mortalidad a lo largo de la vida de las
hojas. Es evidente, entonces, que otros aspectos relacionados con el disefio de la copa afectan

a la captacién luminosa, contribuyendo a que las hojas consigan mayor o menor balance de C.

Nuestros resultados secundan el papel que se le atribuye a diferentes caracteristicas de las
hojas y la copa como factores determinantes en la eficiencia de captacion de la luz, aunque no
encontramos resultados decisivos para otras de esas caracteristicas en nuestras especies.
Pocos estudios han considerado la organizacion del dosel en especies arbbreas en habitats
abiertos y bien iluminados (Mediavilla & Escudero 2010, Niinemets et al. 2004), por lo que se
hacia imprescindible una primera valoracion comparativa entre estas especies. Sin duda, seria

necesario ampliar el numero de muestras que facilitaran resultados mas concluyentes, y
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de otros modelos de optimizaciéon del dosel, el presente estudio facilita importante informacién

del comportamiento de estas especies frente al factor luminoso.
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Conclusiones

m A nivel de la rama completa, se observaban diferencias en la eficiencia de captacion luminosa de las
tres especies de estudio, que ponen de manifiesto el efecto que ejercen las diferencias en las
caracteristicas del dosel. Una mayor longitud de las ramas, que permiten doseles mas abiertos y anchos,
con nodos y hojas mas distantes, sustentadas por un peciolo significativamente mas largo, contribuyen a
minimizar el autosombreado y maximizar la eficiencia de absorcion de la luz en la copa de Q. suber. La
encina, por el contrario, muestra una eficiencia de absorcion de la luz claramente limitada por los mayores
niveles de autosombreado que se originan como consecuencia de la mayor densidad de sus copas, a la

que conducen los rasgos opuestos.

m La cantidad de radiacion recibida anualmente por cada hoja individual tendia a decrecer en todos los
casos a medida que se incrementaba su profundidad y estas ocupaban, por tanto, posiciones mas
internas. No obstante, ademas de su posicion, otros rasgos como la distancia entre nodos, o el angulo
ejercian un claro efecto sobre PFD, de modo que una hoja ocupando posiciones similares a otra puede

conseguir una mayor captacion de luz a través de una mayor distancia con el resto.

m A pesar del fuerte deterioro luminico que experimentan las hojas en funcion de su posicion, incluso las
mas internas tendian a recibir niveles de PFD superiores al valor por debajo del cual, segun distintos
autores, se produciria la abscision foliar por resultar excesivamente limitantes para la fotosintesis, lo que
sugiere que la maxima longevidad foliar puede venir determinada por otros factores y no sélo la limitacion
por falta de luz. Esto, sumado al hecho de que también las hojas de la especie caducifolia experimentan
cierta degradacion en el ambiente luminico a medida que se adentran en el dosel, nos conduce a
considerar que sea la disposicion de las hojas en el tallo y no su edad el factor que pudiera afectar

mayoritariamente a la eficiencia en la captacion luminosa.

m En funcién de los resultados del presente trabajo, la intensidad del autosombreado no parece
totalmente condicionada por las diferencias en longevidad foliar. Es evidente, entonces, que otros
aspectos relacionados con el disefio de la copa afectan a la captacién luminosa, contribuyendo a que las

hojas consigan mayor o menor eficiencia, los cuales deben afectar al balance de C total de las hojas.
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Resumen

La mayoria de los autores que han abordado los compromisos entre persistencia y
productividad consideran como explicaciébn mas probable para una larga longevidad foliar las
ventajas derivadas del alargamiento de la vida productiva de la hoja, que I6gicamente permitiria
incrementar la cantidad total de carbono asimilada y ayudaria a compensar los costes de
produccion. Sin embargo, practicamente en todos los casos en que se ha tratado esta cuestion
se ha resuelto empleando mediciones de fotosintesis obtenidas unicamente durante la época
mas favorable, sin tener en cuenta, por tanto, los cambios en respuesta a las variaciones en las
condiciones ambientales, que inevitablemente han de afectar al balance final de carbono. En el
presente estudio, analizando la sensibilidad de tres especies quercineas con distinta
longevidad foliar (Q. faginea, Q. suber y Q. ilex) ante diferentes factores ambientales,
pretendemos comprobar cuales limitan el rendimiento en mayor o menor medida en cada
especie y determinar asi la importancia cuantitativa de la produccién en los distintos periodos
por los que atraviesa la vida de las hojas en cada caso. A diferencia de otros estudios,
incluimos aqui datos de asimilacion integrada dia por dia a través de la vida completa de las
hojas de las tres especies, obtenidos a partir de modelos de prediccion basados en mediciones
efectuadas a lo largo de varios afos y en dos enclaves, abarcando por tanto una fuerte

variabilidad ambiental.

La cantidad de carbono asimilado diario respondia a las distintas variables climaticas de
manera similar en todos los tipos de hoja, incrementandose al hacerlo la cantidad de radiacién
y la temperatura minima, y descendiendo una vez que, superado un valor umbral, se
intensificaba el déficit hidrico atmosférico y edafico. Sin embargo, las distintas especies
respondian a estos factores con distinta intensidad. Q. faginea es la especie que muestra
mayor sensibilidad a la luz y al aumento de las temperaturas, con un comportamiento menos
conservativo frente al déficit hidrico, lo que, sumado a su temprana emergencia foliar,
determina que la mayor parte de su produccién se concentre en primavera y verano. Entre las
dos perennifolias, la sensibilidad a los distintos factores ambientales parecia estar bien

correlacionada con las diferencias en longevidad media y en la edad de las hojas,
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particularmente en relacion al estrés hidrico. Menores tasas de asimilacion, sumadas a una
mayor sensibilidad frente al estrés hidrico, y un fuerte retraso en el despliegue de las hojas en
el caso de Q. suber, se traducen en un rendimiento mas bajo durante el periodo mas productivo
del afo, que, teniendo en cuenta la escasa contribucion de la asimilacién en invierno, sélo
podria ser compensado prolongando el periodo productivo de sus hojas a lo largo de varios
afios. La distinta sensibilidad a los factores ambientales y los cambios en la intensidad con que
se manifiestan en las distintas fases de la vida de las hojas en cada una de las especies, en
funcion de su distinta fenologia, deben ser tenidos en cuenta, por tanto, a la hora de
comprender los compromisos reales entre persistencia y productividad y explicar el rendimiento

finalmente alcanzado en cada caso.

Palabras clave: déficit de presion de vapor, limitaciones hidricas, PPFD, produccion

acumulada, Quercus, temperatura.
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INTRODUCCION

Los ambientes de clima mediterrdneo presentan la particularidad de que cuentan con una gran
diversidad de estrategias y habitos foliares coexistiendo entre si. Practicamente todos los tipos
de hoja y todos los patrones demograficos foliares observados en diferentes ambientes del
globo pueden encontrarse reunidos en estas regiones, incluso en los mismos enclaves.
Probablemente esta diversidad obedece al gran nimero de factores de estrés que podemos
hallar en estos ambientes. Las bajas temperaturas invernales y el déficit hidrico estival, por
ejemplo, imponen una doble limitacion (Mitrakos 1980), que limita el periodo productivo en el
que puede concentrarse la mayor parte de la produccion total anual a unas pocas semanas de
finales de primavera y principios del verano. Las distintas especies responden manteniendo
altas tasas de asimilacion incluso ya entrada la época de estrés hidrico para aprovechar esta
corta estacion favorable, o bien a través de estrategias mas conservativas que les imponen

tasas mas reducidas, pero mas prolongadas en el tiempo a través de una mayor duracion foliar.

El estudio de las implicaciones de las diferencias en longevidad foliar sobre el rendimiento
fotosintético ha centrado una parte muy importante de la investigaciébn en ecofisiologia
(Kikuzawa 1991, Ackerly 1999, Westoby et al. 2000, Takashima et al. 2004). La longevidad
foliar varia a través de un amplio rango, no sélo entre distintas especies en diferentes
ambientes, sino incluso a nivel de un mismo ambiente (Aerts1995). El incremento en la
duracion de las hojas conlleva una serie de rasgos, que varian a través del conocido como “leaf
economics spectum”, y que implican distintos costes y beneficios a nivel fotosintético (Wright et
al. 2002, 2004, Heberling & Fridley 2012, Wright & Sutton-Grier 2012). Asi, conseguir una
mayor longevidad requiere atributos tales como mayor espesor y peso por unidad de superficie,
que se acompanan de menor contenido de nutrientes y menores tasas fotosintéticas. Desde
hace tiempo se discute si las ventajas derivadas de una mayor duracién de la vida productiva
de la hoja se compensa 0 no con los inconvenientes de una menor asimilacién instantdnea en

las hojas més longevas (Westoby et al. 2000).
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No obstante, lo cierto es que en la mayoria de los casos en que se ha tratado esta cuestién se
ha resuelto simplemente midiendo la fotosintesis maxima obtenida por hojas jévenes durante la
época mas favorable y comparandola directamente con la longevidad foliar (Gower et al. 1993,
Reich et al.1995, Mediavilla & Escudero 2003a, Kikuzawa & Lechowicz 2006). Sin embargo,
evidentemente, este procedimiento no es adecuado porque los intercambios gaseosos varian
en intensidad a lo largo de la vida de la hoja, en funcion entre otras cosas de los cambios
asociados a la madurez y senescencia y a la variacion a lo largo de las estaciones en las

condiciones ambientales, y estas variaciones afectan al balance final de carbono.

Numerosos estudios demuestran que la capacidad fotosintética neta (Anax) desciende con el
envejecimiento de las hojas (Mediavilla & Escudero 2003, Kikuzawa & Lechowicz 2006). Esta
disminucién en la asimilacion de carbono en hojas mas viejas ha sido interpretada por algunos
autores como el resultado de la transferencia de recursos desde las hojas de mayor edad a
aquellas de nueva produccién (Field & Mooney 1983), y al deterioro en la funcién de algunos
tejidos, asociado a la disminucién en la concentracién foliar de nitrégeno (Field 1983, Field &
Mooney 1983, Reich et al. 1991). Otros autores, sugieren que los cambios producidos en la
asimilacién de carbono en las hojas como resultado del envejecimiento pueden deberse a un
aumento del sombreado, consecuencia inevitable del crecimiento de las plantas (Ackerly &
Bazzaz 1995, Kitajima et al, 2005). Esta relacién entre los cambios fisiologicos derivados del
aumento de la edad y la distinta disponibilidad de recursos por parte de la hoja segun su
posicion en el arbol no estd, sin embargo, todavia bien caracterizada (Field 1983, Ackerly
1999). En cualquier caso, considerando el deterioro en la asimilacion de carbono atribuida a las
hojas de mayor edad, resulta inevitable plantearse hasta qué punto su mantenimiento en la
copa en las especies perennifolias representa una estrategia eficaz a nivel productivo. Cabe
suponer que las hojas sean mantenidas en la copa mientras su balance de carbono sea
positivo, siendo desechadas cuando este se hace cero 0 negativo. Efectivamente, varios
estudios parecen revelar que las hojas, a nivel individual, continian en el arbol mientras que su
Anax €S sustancialmente superior a cero, y esto ocurre hasta una edad proxima a la

senescencia (Kitajima et al. 2002, Mediavilla & Escudero 2003, Reich et al. 2009). Este balance
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de carbono positivo podria ser suficiente como para compensar los costes de respiracion,
tejidos de raices y brotes asociados al mantenimiento del flujo de agua, y al soporte estructural

de cada hoja (Reich et al. 2009).

Las variaciones diurnas y particularmente estacionales que en los climas templados
experimentan la temperatura, humedad del aire y el suelo y niveles de luz, I6gicamente deben
afectar a las tasas fotosintéticas y al rendimiento, de distinto modo dependiendo de cémo
respondan las distintas especies. Esto es particularmente cierto en nuestros ambientes de
clima mediterraneo, donde las condiciones ambientales son especialmente heterogéneas en el
tiempo. Los bosques mediterraneos experimentan una estacidbn seca de forma recurrente
durante el verano, cuando la radiacion, temperatura y el déficit de presion de vapor (VPD) son
maximas, constituyendo las limitaciones hidricas el principal factor controlando la estructura y
funcionamiento de la vegetacion en estos ecosistemas (Rambal 2001). El invierno, por su parte,
mas himedo, se caracteriza por un fuerte descenso de las temperaturas, que muchas veces

resultan también limitantes para la fotosintesis.

Las respuestas fotosintéticas a cada uno de estos factores han sido extensamente estudiadas.
Pueden citarse numerosos trabajos analizando los efectos sobre la asimilacién tanto de la
temperatura (Hikosaka 1997, Bassow & Bazzaz 1998, Dreyer et al. 2001), como de la
intensidad luminosa (Ruimy et al. 1995, Rosati et al. 2004, Niinemets et al. 2006, Marino et al.
2010) o el déficit de presibn de vapor (Guehl & Aussenac 1987, Eamus et al. 1999,
Cunningham 2004, Mott & Peak 2013). Y especial atencion ha recibido la respuesta de la
fotosintesis al estrés hidrico, particularmente en plantas mediterraneas (Tenhunen et al. 1985,
Gulias et al. 2002, Chaves et al. 2003, Flexas et al. 2006, Galmes et al. 2007a,b, West et al.

2012, Limousin et al. 2013).

Todos estos estudios ponen de manifiesto que, efectivamente, es imprescindible considerar los
cambios que experimenta la fotosintesis en respuesta a la evolucion temporal de los distintos

factores ambientales para comprender las cifras reales de produccion total de una determinada
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especie. Pero mas importante ain es que ponen de manifiesto que la sensibilidad a las
condiciones ambientales puede diferir significativamente entre especies coexistentes (Nardini et
al. 1999, Medrano et al. 2009, Penuelas et al. 2011, Quero et al. 2011, Moreno-Gutiérrez et al.
2012), de modo que los cambios en dichas condiciones pueden afectar de forma diferente al
rendimiento final en cada caso y, por tanto, alterar los resultados de las comparaciones
interespecificas que se desprenden de los modelos que Unicamente incorporan las mediciones
obtenidas bajo condiciones favorables. Es imprescindible entonces comprender el efecto
limitante que los distintos factores ambientales ejercen sobre la produccion en las distintas
especies para poder precisar adecuadamente los compromisos reales entre persistencia y

productividad.

El objetivo de nuestro estudio es comprobar, bajo condiciones naturales, como los factores
ambientales que mas variabilidad estacional experimentan en ambientes de clima mediterraneo
afectan al rendimiento fotosintético de tres especies quercineas coexistentes (Quercus faginea,
Q. suber y Q. ilex), pero que difieren claramente en longevidad foliar. Las diferencias en
longevidad y fenologia obviamente determinan diferencias en el periodo de tiempo del que las
hojas disponen para producir, de modo que es imprescindible comprender cdmo responden a
las condiciones por las que atraviesan a lo largo de su vida. Pretendemos, comparando las
respuestas de las distintas especies a la humedad atmosférica y edafica, intensidad de la
radiacion y temperatura, comprobar qué factores limitan el rendimiento en mayor o menor
medida en cada especie y determinar asi la importancia cuantitativa de la produccién en los
distintos periodos por los que atraviesa la vida de sus hojas en cada caso. El analisis de sus
respuestas a dichas condiciones es un paso indispensable para contribuir a explicar sus
diferencias en productividad. Y, mas aun, para tratar de determinar como los cambios
climaticos esperados pueden afectar a la produccién de las distintas especies. Esto es
particularmente importante para nuestras especies de climas mediterraneos, para los que
recientes proyecciones climaticas incluyen un descenso de la precipitacion de mas del 20% en
primavera y verano, combinado con mayor demanda evaporativa debido al aumento de la

radiacion y temperatura (Arndt 2006, Giorgi 2006). Dependiendo entonces de como respondan
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las plantas a estos factores, veran mas o menos afectado su rendimiento, lo que obviamente

puede conducir a posibles desplazamientos de los equilibrios competitivos existentes.

Aunque, como ya se ha comentado, hay abundante informacién sobre la forma de respuesta de
la fotosintesis a los cambios en diversos factores ambientales, la mayoria de estos estudios se
basan en medidas puntuales tomadas en épocas en las que el factor ambiental objeto de
estudio se manifiesta como limitante (Damesin & Rambal 1995, Eamus et al. 1999, Quero et al.
2011), a partir de las cuales se elaboran modelos que se extrapolan a similares épocas del afo
y a distintas especies (Hikosaka 1997, Mott & Peak 2013). Por supuesto, estas limitaciones en
los datos obedecen al hecho de que medir las variaciones en fotosintesis a corta escala
temporal a lo largo de toda la vida de la hoja es extraordinariamente complicado y requiere un
esfuerzo experimental desmesurado. En el presente estudio mejoramos la informacién
existente incorporando datos de asimilacion integrada dia por dia, obtenida a partir de modelos
de prediccion, que incluyen mediciones prolongadas a lo largo de varios afios y en distintas
parcelas. El hecho de incorporar un nimero tan elevado de mediciones, tanto de fotosintesis
como de los distintos factores ambientales y sus cambios a lo largo del tiempo, arroja
importante informacion para ayudarnos a determinar qué factores limitan la actividad
fotosintética en cada momento y con que intensidad segun la especie, permitiendo ademas

precisar la contribucién de las hojas al balance total en distintas etapas de su vida.

El objetivo final de las mediciones efectuadas era contribuir a determinar el balance de carbono
a lo largo de la vida de las hojas y su relacion con la duracion foliar total. Como se ha explicado
a lo largo de esta introduccion, numerosos autores han descrito una relacion negativa entre la
maxima asimilacion instantanea y la longevidad foliar (Mediavilla & Escudero 2003a, Reich et
al. 1992). Es todavia tema de debate si la disminucién de asimilacion instantdnea compensa
exactamente el aumento de la duracion de la vida productiva de la hoja (Falster et al. 2011). Si
las respuestas de la fotosintesis a las variaciones en los factores de estrés a lo largo del tiempo
fueran independientes de la longevidad foliar, el problema se resolveria simplemente

calculando el producto de la longevidad foliar y la maxima asimilacion instantdnea por unidad
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de tiempo. Obviamente, este producto seria superior a la produccion total de la hoja a lo largo
de su vida, porque no tiene en cuenta la disminucién de los intercambios gaseosos durante las
épocas desfavorables, pero si esta disminucién es de igual magnitud en diferentes especies,
las comparaciones entre las diferentes especies no se verian afectadas. Contrariamente,
proponemos la hipétesis de que las respuestas de los intercambios gaseosos a los factores de
estrés son mas intensas en las especies de mayor longevidad foliar, porque mantener fuertes
intercambios gaseosos implica riesgos de mortalidad foliar prematura tanto en condiciones de
sequia (Wang et al. 1992, Cochard et al. 2002, Vesk & Westoby 2003) como en periodos de
bajas temperaturas (Beck et al. 2007, Corcuera et al. 2005). Los costes en términos de pérdida
de produccién futura a causa de la muerte prematura de las hojas deben ser en principio
mayores en hojas de larga duracioén (Escudero et al. 2008), lo que también deberia propiciar un
comportamiento méas conservativo durante los periodos de estrés. Esta mayor sensitividad a los
factores de estrés de las especies de mayor longevidad foliar deberia contribuir a reducir el

balance de carbono final de las hojas de larga duracién en relacién a las hojas de corta vida.

MATERIAL Y METODOS

Especies y zonas de estudio

El estudio se llevb a cabo en tres especies quercineas representantes de un amplio rango de
longevidad foliar: la caducifolia Q. faginea Lam., y las dos perennifolias Q. suber L., con una
duracién foliar media de en torno a un afo, y Q. ilex L. subsp ballota (Desf.) Samp., con una
longevidad foliar algo superior a los dos afios. Ejemplares de todas ellas (individuos adultos
plenamente expuestos al sol en todos los casos) fueron seleccionados coexistiendo en dos
parcelas (Valdelosa y Garcirrey), ubicadas en el centro oeste de la Peninsula Ibérica en la
provincia de Salamanca. La descripcion general de las caracteristicas de ambas parcelas
aparece reflejada en la seccion inicial de “Especies y zonas de estudio” de la presente Memoria

(pagina 12-15).
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Las mediciones de las distintas variables ambientales de cada parcela se realizaron mediante
la colocacion, a principios de junio del 2007, de sensores con dataloggers que fueron
mantenidos en el campo a lo largo de todo el periodo de estudio. Asi, en cada parcela, se
instald6 un medidor de intensidad luminosa (Amplified quantum Sensor SQ-200 Series),
dispuesto sobre un soporte vertical en la parte superior de la copa, y dos sensores para
intemperie, uno de temperatura (Hobo Pendant temperature/light data logger, Part UA-002-XX)
y otro de humedad del aire (Hobo Pro v2 temperature/RH%), estos bajo la copa de dos
ejemplares seleccionados al azar y proximos a los considerados para las mediciones de
intercambios gaseosos. Finalmente, dos nuevos sensores (HOBO soil moisture smart sensor
ECH20-10 Dielectric Aquameter) enterrados a distintas profundidades, entre los 50 y 80 cm el
primero y entre 1 y 1.5 m el segundo, nos permitieron registrar los cambios estacionales en la
humedad del suelo. Los sensores se programaron para almacenar los datos cada 10 minutos,
obteniéndose asi informacién muy detallada de los cambios en las condiciones atmosféricas y

edéficas a lo largo de todo el periodo de estudio.

Medicion de intercambios gaseosos

En cuatro o cinco ejemplares de cada especie se llevaron a cabo mediciones de intercambios
gaseosos en las hojas de las diferentes clases de edad presentes en la copa. Las mediciones
se efectuaban a lo largo de todo el dia en dias seleccionados durante todo el afio, con el fin de
abarcar el mayor rango posible de condiciones ambientales, durante 2008, 2009 y 2010. Las
medidas se realizaron con un equipo IRGA portétil, con funcionamiento de sistema abierto
(CIRAS-2, PP Systems, Hertfordshire, R.U), que ofrece la posibilidad de controlar las
principales variables ambientales (luz, temperatura, concentraciones de CO, y humedad) y
efectuar mediciones bajo las condiciones deseadas. Las respuestas a cada uno de los factores
(luz, temperatura y déficit de presién de vapor entre la hoja y el aire, VPD) se determinaban
sometiendo a las hojas a incrementos o descensos graduales del factor seleccionado en cada
caso. En cada paso se permitia a la hoja estabilizar sus intercambios gaseosos durante al

menos 10 minutos antes de registrar el resultado. Aunque 10 minutos pueden ser un tiempo
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insuficiente para que la respuesta se manifieste adecuadamente, al utilizar el mismo
procedimiento para todas las especies, esperamos que las respuestas de las distintas especies
puedan al menos compararse adecuadamente. Junto a las tasas de asimilacion en respuesta a
los cambios programados en las condiciones ambientales, el equipo fue empleado ademas
para registrar las tasas de respiracion en condiciones de oscuridad de los diversos tipos de
hoja y a diferentes temperaturas. Todos estos datos fueron utilizados después para la
elaboracion de los distintos modelos fotosintéticos. Una vez efectuadas las mediciones, las

hojas empleadas, debidamente identificadas, eran trasladadas al laboratorio para su posterior

procesamiento.

Procesamiento de las muestras en laboratorio

Durante los afios que dur6 el trabajo experimental, para cada parcela y fecha de muestreo se
seleccionaron dos o tres individuos al azar de cada especie, de los cuales se extraia una
muestra de ramas con hojas por individuo. Estas, empaquetadas en bolsas de polietileno
debidamente identificadas, separadas por especie y clase de edad, eran transportadas en una
nevera portéatil hasta el laboratorio donde se conservaban en una camara frigorifica hasta ser
procesadas. Estos muestreos adicionales se realizaron con la finalidad de hacer analisis
morfoldgicos y quimicos que nos permitieran una caracterizacion mas precisa de las hojas de

las distintas especies.

Una vez descongeladas, de cada especie, clase de edad, parcela y fecha de muestreo, eran
seleccionadas al azar un total de 25 hojas, de las cuales se determinaba el area mediante un
analizador de imagen Delta-T Mod. DIAS Il (Delta-T Devices, Burwell, Cambridge, U.K.), y el
peso en una balanza analitica Sauter AR70 (tras ser desecadas en una estufa de aire forzado a
65°C hasta peso constante), para obtener finalmente el peso por unidad de area foliar (LMA),
como cociente entre ambos, peso seco y superficie de cada hoja. EI mismo proceso era
seguido con las hojas empleadas en las mediciones de intercambios gaseosos, en las que,

ademas de obtenerse la superficie total de cada hoja, se estimaba también la superficie de la
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fraccion foliar realmente incluida en cada medida en la camara del equipo IRGA. Una vez
procesadas las hojas, las tasas de asimilacion pudieron ser expresadas tanto en relacién al

area (Aurea, tmol m?s™), como al peso seco foliar (Amasa, mmol g”'s™).

Estimados todos estos distintos parametros, tanto las muestras de las hojas empleadas en
mediciones de intercambios gaseosos, como las muestras recogidas periddicamente en las
fechas de muestreo, eran molidas para andlisis quimicos. Las concentraciones de nitrogeno
fueron determinadas en todas las muestras, por el método Dumas mediante un autoanalizador
CE Instruments NA-2100 (ThermoQuest, Milan, ltalia). Tras conocer la concentracion de
nitrégeno en las distintas muestras, se pudo a su vez, expresar el contenido de nitrogeno de
cada una de ellas, tanto por unidad de masa (Npasa, Mg g'1) como por unidad de area foliar

(Narear 9 m'z), obtenidos estos ultimos como producto entre N,os2 Y SU correspondiente LMA.

Analisis de los datos

Obtenidos todos los datos, procedimos a elaborar modelos que nos permitiesen predecir la
asimilacion de las hojas de nuestras tres especies, en funcién de sus respuestas a los cambios
en las condiciones ambientales, asi como de los efectos que las diferencias en los rasgos
foliares y sus cambios con la edad pudiesen condicionar en su rendimiento fotosintético. Para
modelar las repuestas fotosintéticas a las distintas variables climaticas, recurrimos a los datos
de las curvas de respuesta de la fotosintesis a cambios programados en radiacion, temperatura
y VPD obtenidas en las mediciones llevadas a cabo con el equipo CIRAS. Habitualmente, las
respuestas de la conductancia estomatica y la fotosintesis a los factores ambientales sélo se
producen a partir de un cierto umbral para cada uno de los factores, por lo que la regresion
lineal seria inapropiada en la mayoria de los casos. La respuesta a la luz fue modelada

mediante un modelo hiperbdlico rectangular (Hanson et al. 1987):

1)A=Anax[1-(1- |:‘dark/Amax)1-Q/FQ]
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Donde A = fotosintesis neta (umol CO, m™ s™") a un valor dado de Q; Q = PPFD (umol fotones
m™2 3’1); Anax = fotosintesis neta a saturacién; Ry,« = velocidad de respiracion en oscuridad
(umol CO, m™ s7'); Tq = PPFD en el punto de compensacion (umol fotones m™> s™'). Los

parametros de las ecuaciones ajustadas a cada observacion se obtuvieron por regresion no

lineal con el programa estadistico SPSS.

Las respuestas de la fotosintesis (A) a las variaciones en el déficit de presion de vapor (VPD) y
en la temperatura foliar (TL) entre dos mediciones sucesivas se determinaron mediante las

siguientes ecuaciones:

2) RESPTAypp [umol CO, m? s™ mbar™'] = (A1 - A2)/(VPD1 - VPD2)

3) RESPTA;_ [umol CO, m?s™ °C™"] = (A1 - A2)/(TL1 - TL2)

Siendo A1, A2, VPD1, VPD2, TL1, TL2 los valores en dos mediciones sucesivas (dentro de una
curva programada de respuesta a cambios en VPD o TL) de las variables correspondientes.
Similares expresiones se utilizaron para modelar la respuesta de la respiracion en oscuridad a
los cambios en la temperatura foliar. Estos cocientes representarian los cambios en la
velocidad del intercambio gaseoso frente a una variacion de una unidad en el factor ambiental.
Las respuestas también se expresaron en términos relativos, como fraccion de la fotosintesis

absoluta registrada en el momento de la medicion:

4) RESPTARELypp [mbar™'] = (A1 - A2)/A1/(VPD1 - VPD2)

5) RESPTARELy [°C™'] = (A1 - A2/A1/(TL1 - TL2)

Las respuestas estaban a su vez relacionadas con el valor del factor ambiental en cada
instante. Por ejemplo, las respuestas al incremento de VPD eran tanto mayores cuanto mayor
era el valor de VPD de partida. Mediante regresion lineal entre la respuesta y el factor

ambiental determinamos la interceptacién sobre el eje horizontal de la linea ajustada, que
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representa el valor del factor para el que la respuesta es cero y se puede tomar, por tanto,
como un umbral a partir del cual la fotosintesis comienza a responder. Finalmente,
determinamos por regresion multiple los efectos de otras variables ambientales, asi como de la
edad de las hojas y otros rasgos foliares sobre la respuesta y elaboramos predicciones de las
respuestas de la fotosintesis a todas las variables ambientales medidas a intervalos de 10
minutos. Cada uno de los modelos de regresion elaborados nos proporcionaria una estimacion
instantanea del intercambio gaseoso bajo la suposicion de que sélo el factor ambiental usado
como predictor de la respuesta limita eventualmente la fotosintesis. Pueden ser tomados, por lo
tanto, como submodelos que permiten finalmente obtener una estimacién del intercambio
gaseoso en cada instante como el valor minimo de las predicciones proporcionadas por los

diferentes submodelos.

Para cada tipo de hoja en cada fecha de muestreo obtuvimos dos estimas de asimilacién total
diaria, predichas cada una de ellas bajo distintas condiciones luminicas. En una de ellas, la
asimilaciéon se obtuvo asumiendo para cada hoja una cantidad de luz equivalente a la que
recibiria adoptando una disposicion horizontal con respecto a los rayos solares y en ausencia
de sombra, por tanto, bajo simulacion de total disponibilidad de la luz ambiental existente en
cada momento (escenario al que nos referiremos en adelante como “luz horizontal”). En la
segunda, la asimilacién predicha se obtuvo empleando los datos de disponibilidad real de luz
de las hojas dentro de la copa, obtenidas a través del programa Yplant para las ramas
empleadas en el Capitulo Il (condiciones a las que nos referiremos en adelante como “luz
real”). Obtenidos todos los datos, procedimos a comprobar en qué medida las cifras de
asimilacion pudieran verse afectadas por los factores ambientales en cada tipo de hoja. Como
variables independientes, incluimos aquellos factores que més varian a lo largo del tiempo en
los ambientes de clima mediterraneo, concretamente la cantidad de luz (PFD) disponible, la
temperatura minima y el maximo VPD registrados cada dia y la concentracién de agua edafica

suministrada por los sensores de humedad colocados en el suelo de cada parcela.
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La relacién entre la radiacion fotosintéticamente activa y la asimilacion integrada para las
mismas fechas fue descrita por medio de regresion lineal, tras comprobar que este era el ajuste
que proporcionaba los mejores resultados. El andlisis de regresion lineal fue empleado también
para analizar las relaciones entre asimilacibn acumulada diaria y temperatura minima,
sometiendo en este caso a transformacion logaritmica los datos para linealizar las relaciones y
poder efectuar posteriormente una comparacién de pendientes. La respuesta de la asimilacion
a ambos factores se analizd separadamente para cada tipo de hoja (especie y clase de edad),
combinando los datos correspondientes a las distintas parcelas y afos de estudio, tras
comprobar que no existian diferencias significativas a nivel de los distintos afos y enclaves
(datos no mostrados). Las diferencias entre los tipos de hoja en cuanto a la sensibilidad a estos
factores se analizaron mediante un test (Andlisis de covarianza, ANCOVA) de comprobacion de
diferencias entre las pendientes de las lineas de regresion ajustadas (Sokal & Rohlf, 1979) para
las dos estimas de asimilacion por separado (bajo condiciones de luz horizontal y luz real). El
mismo procedimiento se emple6 también para comprobar posibles diferencias a nivel de cada
tipo de hoja en la intensidad de la respuesta bajo los dos ambientes luminicos considerados

(luz horizontal y luz real).

Como estimas de la intensidad del estrés hidrico tomamos el déficit de presion de vapor del
aire y la disponibilidad de agua edéfica. La asimilacion total diaria mostraba un descenso frente
al incremento del déficit hidrico atmosférico, a partir de un determinado umbral de VPD, el cual
identificamos para cada especie y tipo de hoja en cada uno de los dos supuestos de luz. Por
supuesto, el umbral de VPD para la asimilacién total de cada dia era diferente al umbral
calculado para las respuestas instantaneas que explicamos mas arriba. En el caso de la
disponibilidad de agua en el suelo, para analizar como limita las cifras de asimilacién,
consideramos Unicamente los datos relativos a aquellas fechas a lo largo de las que se
manifiesta gradualmente el déficit hidrico (Junio - Septiembre). Obviamente aqui debemos
descartar aquellas fechas en las que otros factores, tales como la disponibilidad de luz o las
temperaturas minimas, necesariamente van a propiciar cifras reducidas de asimilacion, a pesar

de una buena disponibilidad edafica de agua (tal y como ocurre en muchas fechas de otofio e

128



RN
Capitulo 3. Respuesta de la asimilacion a factores de estrés R\\/\L\)

invierno) y restringir nuestro andlisis a aquellas fechas en las que el agua claramente actia
como limitante. En este caso ademas el analisis del efecto de la reduccién en la disponibilidad
de agua edafica sobre la asimilacion diaria fue efectuado separadamente en cada una de las
dos parcelas de estudio, entre las que Valdelosa mostraba una reserva edéafica de agua
superior a Garcirrey para todo el periodo de estudio (Figura 1, Capitulo 1). Las distintas
especies mantenian valores de asimilacibn maximos bajo condiciones de elevada
disponibilidad de agua, experimentando un marcado descenso a partir de un determinado valor
limite, por debajo del cual se aprecia una reduccién en la asimilacion. ldentificado el valor
umbral en cada caso, la intensidad de la respuesta al descenso en la reserva de agua fue
comparada para las distintas clases de hoja en cada supuesto de luz a través de un test de
comparacion de las pendientes. Todos los andlisis estadisticos se llevaron a cabo empleando

el programa SPSS (SPSS Inc., Chicago, IL, USA).

RESULTADOS

Respuestas de la fotosintesis y la respiracion instanianeas a las variaciones en

los factores ambientales.

Los parametros obtenidos en los ajustes no lineales de respuesta de la fotosintesis a
variaciones en PFD, indicaban algunas diferencias entre las tres especies de estudio (Tabla 1).
Q. suber presentaba valores de A..x menores que en los otros dos Quercus, aunque, como
veremos mas adelante, esta tendencia no se confirma en el conjunto total de mediciones
efectuadas. Por algun motivo, las submuestras de las hojas de Q. suber empleadas para
estudiar las respuestas a la luz presentaban valores méaximos de fotosintesis inferiores a lo que
en un principio cabria esperar. En los otros dos parametros (respiracion en oscuridad, Rgark, ¥
punto de compensacién, I'g) las diferencias entre especies no alcanzaban la significacion
estadistica. Sin embargo, en las hojas de la encina existe una tendencia no significativa a

presentar valores algo menores de respiracion en oscuridad que en las otras dos especies. De
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la mima manera, por lo que se refiere a los valores del punto de compensacién, aunque
tampoco habia diferencias significativas, también es la encina la que tendia a mantener los

valores minimos, mientras que Q. suber exhibia los valores mas altos de las tres especies

(Tabla 1).

Tabla 1.Valores medios ajustados de distintos parametros, A, (umol CO, m? ")=fotosintesis neta a saturacion,

max
Ryar (umol CO, m? s™)=velocidad de respiracion en oscuridad y I (umol fotones m' s™')= PPFD en el punto de
compensacion. Error tipico y n entre paréntesis. Distintas letras en la misma fila representan diferencias

significativas entre especies para P<0.05.

Anmax 9.83b (0.77, 37) 7.27a (0.59, 40) 10.1b (0.81, 44)
Raark 3.18a (0.21, 37) 3.29a (0.35, 40) 2.86a (0.38, 44)
To 83.31a (11.8, 37) 98.1a (9.36, 40) 78.4a (10.9, 44)

En cada una de nuestras especies de estudio, estos mismos pardmetros mostraban relacion, a
su vez, con diversas variables ambientales y rasgos foliares (Tabla 2). En la especie
Q. faginea, dado su caracter caducifolio, no se producia ningun efecto significativo de la edad
de la hoja y los pardametros anteriores. Sin embargo, la temperatura foliar (TL) mantenia con
Anax Una relacion cercana a la significacion (P = 0.088). Por otro lado, tanto para Rgax como
para el punto de compensacion (I'g), la relacion entre estas dos variables y TL fue altamente
significativa, ofreciendo una mayor temperatura de las hojas un PFD de compensacidén también
superior. En el quejigo, ademés, los resultados a nivel de la masa por unidad de superficie
(LMA) fueron los esperados, correspondiéndose valores superiores de LMA con mayores
puntos de compensacion. Esto se debe, probablemente, a que las diferencias en este rasgo
foliar son el reflejo de diferencias en cuanto al ambiente luminico de las hojas individuales. Por
otro lado, entre la fotosintesis neta de saturacién (Anax) Y la respiracidbn de las hojas en

oscuridad (Rgax) NO encontramos ninguna relacién estadistica para esta especie, por el

contrario, entre Ryak y I'q si detectamos una relacion significativa entre ambas variables.
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En el caso de Q. suber, tanto A.ax como Ry, disminuyen a medida que se incrementa la edad
de la hoja. La pendiente positiva, como se observa en la relacion entre Ry« Y la edad foliar,
implica valores menos negativos de respiracion con el aumento de la duracién de las hojas
(Tabla 2). Por otro lado, aunque los valores del punto de compensacion también descendian
con el envejecimiento de las hojas, entre ambas variables la relacibn no llegaba a ser
significativa (datos no mostrados). Un incremento de la temperatura foliar en el alcornoque
tiene un efecto también de aumento en los valores de respiracién y punto de compensacion,
asi como en Anax. Aunque en principio, podriamos esperar que las hojas de sol, al tener mayor
masa por unidad de superficie (LMA), establecieran una relacién positiva entre esta variable y
el punto de compensacion, esto no sucedia en las hojas de esta especie (datos no mostrados).
Por ultimo, la relacién entre Ry, ¥ Anax fue significativa estadisticamente hablando y con
caracter negativo, marcado este, por el signo de la pendiente, que implica que mayores valores
de Amax Suponen una también superior pérdida de CO, por respiracion en las mismas hojas
bajo condiciones de oscuridad. De igual manera, entre Rqak ¥ I'q €Xistia una relacién negativa,
como era de esperar, mientras que para Anax Y €l punto de compensacion la relacién fue

positiva, significativas en ambos casos.

En cuanto a la especie de hojas mas longeva, Q. ilex, encontramos, igual que el caso anterior,
que la edad foliar se relacionaba de forma negativa con A, También con I'q se establece una
relacion negativa, lo que sugiere que el aumento del sombreado en las hojas viejas reduce el
PFD de compensacion asi como su rendimiento fotosintético. Mientras, a medida que se
incrementaba la edad de las hojas de esta especie los valores de Rgyax €ran cada vez menos
negativos, lo que originaba entre las dos variables una relaciébn positiva y, por tanto,
estadisticamente significativa. Al considerar la temperatura foliar en la encina, observamos que
los efectos de esta variable sobre A, Y I'q €ran positivos, mientras que con la respiraciéon en
oscuridad el efecto que produce la temperatura de la hoja era negativo, aunque esta ultima
relacién era solo marginalmente significativa P = 0.0793. En Q. ilex, tanto LMA como Rgax

estaban negativamente relacionadas con o, dandose con la respiracién en oscuridad una
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relacion negativa especialmente fuerte. Finalmente, la relacion negativa que se produce para

las variables Anax Y Raark Simplemente se aproximaba a la significacion (P = 0.088).

Tabla 2. Relaciones entre los parametros de la respuesta a la luz y distintas variables ambientales y rasgos foliares.
Unidades: A, (umol CO, m?2s™), Ry, (umol CO, m?2 s™), 1, (umol fotones m?2 s), TL (°C), LMA (g m?), Edad (dias).

max

Variables Variables
dependientes independientes Ecuacion R? P
A TL y=0.21x +5.70 0.08 0.0886
Riarc TL y=-0.10x -1.12 0.27 0.0009
Ty TL y=8.56x - 84.3 0.56 8.40E-08
Ty LMA y=2.57x - 205 0.23 0.0029
Riar Ty y=-0.008x - 2.52 0.20 0.0053
A Edad y=-0.007x +8.83 0.10 0.0428
Ry Edad y=0.006x - 4.46 0.17 0.0087
Ty TL y=5.51x - 14.9 0.63 9.75E-10
Ry TL y=-0.17x +0.22 0.44 2.91E-06
A TL y=0.23x +2.41 0.29 0.0003
Riar A o y=-0.42x - 0.22 0.51 1.98E-07
To Aax y=8.92x + 33.1 0.32 0.0002
Ty Ryar y=-22.3x +24.5 0.69 3.65E-11
. Qix
A Edad y=-0.011x + 124 0.26 0.0004
Ry Edad y=0.005x - 3.98 0.26 0.0004
Ty Edad y=-0.14x + 107 0.22 0.0015
A TL y=0.21x + 6.33 0.10 0.0340
Rianc TL y=-0.08x - 1.39 0.07 0.0793
Ty TL y=5.42x - 17.0 0.37 1.00E-05
Ty LMA y=-0.64x + 229 0.11 0.0306
A 2 y=-0.55x +8.47 0.07 0.0883
Tq Riark y=-20.4x +20.1 0.51 5.80E-08

Otro de los efectos importantes en nuestra investigacion, fueron las respuestas de la
fotosintesis instantanea a la temperatura bajo PFD saturante, estas eran positivas hasta
alcanzar un cierto valor de “saturacién”, a partir del cual, la respuesta de la asimilacion tendia a
disminuir con el incremento en la temperatura. Por este motivo, las mediciones de respuesta a
esta variable ambiental solo se llevaron a cabo durante periodos del afio de temperaturas

relativamente bajas. En consecuencia, no incluimos en este andlisis a la especie caducifolia
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porque probablemente sufre pocas limitaciones por bajas temperaturas en los momentos del
afno en que posee hojas, dada su correspondencia con el periodo de menor limitacién por bajos
valores en este factor. Para detectar la temperatura de saturacion, incluimos en la Tabla 3 las
regresiones lineales entre temperatura foliar (TL) y la respuesta de la fotosintesis al incremento
de la temperatura (RESPTA7,), calculada como se explicé en el apartado Material y Métodos
(Ecuacion 3). Las respuestas tendian a disminuir a medida que aumentaba la temperatura de la
hoja. En concreto, pasaban de ser positivas cuando la temperatura es baja a ser negativas
para temperaturas mas altas. El punto de interceptacién de la recta ajustada entre ambas
variables sobre el eje X determina el valor al cual cambia el signo de la respuesta, considerado
como la temperatura de saturacién, mas alla de la cual las bajas temperaturas dejan de limitar
la asimilacion del carbono. La temperatura de saturacion era ligeramente mayor en Q. suber

que en Q. ilex (Tabla 3).

Tabla 3. Respuestas de la fotosintesis al incremento de la temperatura foliar (RESPTA;, ymol CO, m? s °C")

en funcion de la temperatura foliar de partida.

interceptacion

Especie Ecuacién R? P sobre eje x
RESPTA; =-0.015TL +0.22 0.12 5.90E-05 14.68
RESPTA,, =-0.029TL + 0.41 0.18 4.24E-09 13.65

Sin embargo, otras variables como la edad de la hoja y otros rasgos foliares no mostraron
efectos significativos sobre la respuesta fotosintética a la temperatura en ninguna de las dos

especies.

Dada la existencia de un valor de temperatura por encima del cual esta deja de ser limitante
para la fotosintesis, comparamos las dos especies perennifolias exclusivamente dentro del
rango de temperaturas limitantes para cada una. Como es logico, las respuestas que

obteniamos eran en todos los casos positivas: a mayor temperatura, mayor velocidad de la
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fotosintesis, siempre que no se supere la temperatura de saturacion (Tabla 4). La respuesta
absoluta era significativamente mayor para Q. ilex que para Q. suber. En cambio, aunque la
respuesta relativa (RESPTAREL.) de la encina seguia siendo mayor, la diferencia entre las

dos especies no alcanzaba la significacion (Tabla 4).

Tabla 4.Respuestas medias (error tipico, n=163 en Q. suber y n=158 para Q. ilex) absolutas (REPTA
pmol CO, m2 s °C") y relativas (RESPTAREL,, °C") de la fotosintesis al incremento de la temperatura para

el rango de temperaturas limitantes en cada especie.

Q. suber Q. ilex F P
RESPTA, 0.116 (0.012) 0.202 (0.020) 15.3 0.0001
RESPTAREL, 0.030 (0.007) 0.042 (0.004) 2.25 0.1350

En cuanto a la respuesta de la velocidad de respiracién en oscuridad, esta tendia a aumentar
conforme se incrementaba la temperatura de la hoja, como era de esperar. En consecuencia,
las respuestas calculadas como se explico anteriormente son positivas en promedio (Tabla 5).
En este caso, y para facilitar las comparaciones, expresamos la respiracion con valores

positivos.

Tabla 5. Respuestas medias (error tipico, n=55 para Q. faginea, n=106 para Q. suber y n=191 para Q. ilex)
absolutas (REPTA pmol CO, m? s™ °C") y relativas (RESPTAREL, , °C") de la respiracion al incremento de la

temperatura de cada especie.

Q. faginea Q. suber Q. ilex F P
RESPTA,, 0.150 (0.017) 0.124 (0.011) 0.112 (0.009) 2.071 0.1276
RESPTAREL, 0.061 (0.006) 0.073 (0.005) 0.087 (0.007) 2.919 0.0554

Las diferencias entre las tres especies no resultaron significativas para la respuesta absoluta,

aunque rozaban la significacion para la respuesta relativa (expresada como fraccion de la tasa
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respiratoria en el momento de la medicidén), aunque sélo porque la respuesta relativa de

Q. faginea es menor que en las otras dos especies.

A su vez, la respuesta absoluta de la respiracion tendia a incrementarse a mayor temperatura
foliar (Tabla 6), como se deduce de la pendiente positiva de la regresion lineal entre RESPTA_
y la temperatura foliar. Pero este efecto desaparece cuando se usa la respuesta relativa (datos
no mostrados). Esto quiere decir que la respuesta en términos relativos tiende a ser constante
e independiente de la temperatura. La relacion observada para la respuesta absoluta se debe
solo a que a mayor temperatura se incrementa la respiracion y, como consecuencia, las
variaciones absolutas son mayores. La interceptacion de las regresiones lineales es proxima a
0 en las tres especies. Solo fue significativamente distinta de 0 en Q. suber (P = 0.037). El resto
de las variables no tenian ningun efecto sobre la intensidad de la respuesta de la respiracion a
la temperatura.

Tabla 6. Respuestas de la respiracion al incremento de la temperatura foliar (RESPTA

2 g-1 o1
1> wmol CO, m2 s °C")

en funcion de la temperatura foliar de partida.

Especie Ecuacion R? P
RESPTA. =0.009TL - 0.09 0.26 0.0001
RESPTA; =0.005TL + 0.04 0.23 1.97E-07
RESPTA; =0.008TL - 0.02 0.36 2.20E-16

Por Ultimo, en cuanto al efecto de los factores ambientales sobre la fotosintesis instantanea, en
la tabla 7 se muestran los parametros de las regresiones entre In VPD y las respuestas
fotosintéticas al incremento de VPD. Estas respuestas tienden a ser mas negativas cuanto
mayores son los valores del déficit de presidn de vapor; por tanto, mayor VPD, supone un
mayor descenso en la asimilacién por cada unidad de aumento de dicho factor. Para obtener
regresion lineal entre ambas variables, se realizd la transformacion logaritmica de VPD

previamente. Todas las relaciones fueron altamente significativas para las tres especies. A

135



‘\iT\\ Capitulo 3. Respuesta de la asimilacion a factores de estrés

partir del punto de interceptacidén de la recta con el eje X, estimamos el valor de VPD umbral a
partir del cual las respuestas comienzan a ser negativas. Por debajo de este umbral, los
aumentos de VPD no provocan descensos de la fotosintesis o incluso tienen efectos positivos,
porque valores tan bajos de VPD se corresponden normalmente con temperaturas limitantes
para la fotosintesis. Sin embargo, los umbrales eran diferentes entre las diferentes especies, lo
que implica diferencias en la sensitividad de los estomas al incremento de la demanda
evaporativa de la atmésfera. Q. ilex era la especie mas sensible y, por tanto, mas proclive a
reaccionar ante aumentos de VPD, incluso aunque el valor de partida de VPD no sea muy alto.

En cambio, Q. suber mostraba el mayor umbral de las tres especies.

Tabla 7. Parametros de las regresiones entre RESPTA, ,, (umol CO, m? s mbar) y InVPD (Pa KPa™).

Especie n Pendiente interceptaciéon umbral R? P

508 -0.0251 0.070 16.73 0.1 <0.0001
510 -0.0249 0.074 19.17 0.1 <0.0001

514 -0.0246 0.067 14.45 0.10 <0.0001

Las respuestas promedio de las diferentes especies, una vez eliminados los valores
correspondientes a un VPD inferior al umbral, no resultaron significativamente diferentes (Tabla
8), aunque el valor mas negativo correspondi6 a Q. ilex. En este caso, expresamos la
respuesta solamente en términos relativos: dividiendo la respuesta absoluta por la fotosintesis

instantanea en cada medicion.

Tabla 8. Respuestas medias relativas (RESPTAREL,,,, mbar') de la fotosintesis al incremento de VPD (Pa KPa™)

por encima del umbral en cada especie.

Q. faginea Q. suber Q. ilex F P
RESPTAREL, -0.0142 -0.0126 -0.0183 1.9893 0.1373
n 358 349 446
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Para terminar de conocer el efecto del VPD sobre la asimilacion instantanea, realizamos
regresiones multiples entre las respuestas a VPD (siempre en términos relativos,
RESPTARELypp) y diferentes variables ambientales y rasgos foliares para cada especie (Tabla
9). En la mayoria de los casos, las respuestas a VPD dependian del efecto combinado de VPD
instantaneo, que presenta coeficiente negativo, es decir, que a mayor VPD, se obtiene una
respuesta negativa de la fotosintesis mas fuerte. Por otro lado, el efecto obtenido para la
reserva de agua del suelo fue positivo, es decir, una mayor cantidad de agua edéfica originaba
una respuesta menos intensa sobre la asimilacién. De la misma manera, el efecto del PFD, fue
también positivo (aparentemente, una mayor disponibilidad de luz produciria una respuesta
menos negativa sobre la produccion que en situacién de escasez luminosa). En cuanto a
rasgos foliares, se utilizo, para las dos especies perennifolias, el contenido de N por unidad de
masa foliar (Nnass), €l cual producia, tanto en Q. ilex como Q. faginea, efecto negativo sobre la
asimilacion, de manera que hojas con mayor N tienden a ser mas sensibles al aumento de

VPD.

Tabla 9 . Resultados del analisis de regresion multiple entre la respuesta de la fotosintesis al aumentar el VPD (RESPTAREL, .,

mbar) y diversas variables ambientales (LnVPD, Reserva hidrica del sueloy PAR) y N, ... como rasgo foliar.

masa

Variables Multiple
independientes Interceptacion Pendiente P R? P

Q. faginea (n=448)

Ln VPD (Pa KPa™) 0.049 -0.0315 <0.0001 0.14 <0.0001
Reserva hidrica (I m?) 0.0002 0.0070
PAR (mol m? dia™") 0.0173 <0.0001

Q. suber (n=464)

Ln VPD (Pa KPa') 0.088 -0.0323 <0.0001 0.16 <0.0001
Reserva hidrica (I m?) 0.0001 0.0290
PAR (mol m? dia") 0.0145 0.0730
N, .ea (MO g7) -0.0017 0.0340

Q. ilex (n=508)

Ln VPD (Pa KPa) 0.082 -0.0380 <0.0001 0.13 <0.0001
Reserva hidrica (I m?) 0.0002 0.0050
PAR (mol m? dia™") 0.0285 <0.0001
N, o (Mg @) -0.0025 0.0860
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Es obvio por tanto que no todas las hojas y clases de edad de nuestras especies responden
con la misma intensidad a los distintos factores de estrés que se manifiestan a lo largo del afio.
Analizaremos, por tanto, a continuacién cémo la asimilacion total a lo largo de la vida de las
hojas varia con los cambios en algunos de los factores ambientales que frecuentemente actdan

como limitantes y mas marcadamente varian a lo largo del tiempo en nuestros ambientes.

Evolucion temporal de la asimilacion de carbono acumulada por las hojas de las

distintas especies

Como paso previo al andlisis de las respuestas de la asimilaciébn a los diversos factores
ambientales, analizamos como evolucionan las cifras de fotosintesis registradas en cada
especie a lo largo del ano, a medida que van cambiando dichas condiciones ambientales. La
Figura 1 refleja los cambios en la asimilacidbn conseguida por las hojas de cada especie para
cada uno de los meses durante los que se extiende su vida, obtenidos los datos como
promedio de las cifras registradas en las dos parcelas y en los tres afos de estudio. Como era
de esperar, en todas las especies se registra un descenso de la produccion mensual predicha
cuando la luz sufre una cierta limitacién respecto a la disponibilidad maxima (Figura 1). No
obstante, las curvas de evolucidbn mensual presentan en todos los casos una tendencia similar
en los dos escenarios. La asimilacion se incrementa durante la primavera hasta alcanzar los
valores mas altos a finales de esta estacion. Estos se mantienen hasta mediados del periodo
estival, cuando, coincidiendo con la intensificacion del estrés hidrico atmosférico y edafico,
comienzan un descenso que se prolongaba durante el otofio, a medida que descienden las
temperaturas y se reduce el fotoperiodo. Légicamente, los valores maximos de asimilacion
mucho més reducidos que se obtienen en condiciones de luz mas limitadas se traducen
también en descensos menos marcados a lo largo del periodo estival, dado que es menor el

margen disponible para la reduccion.

El rendimiento minimo se obtiene siempre en el Gltimo mes del afio, de manera que a partir de

Enero, en las especies de habito perennifolio comienza un ligero ascenso que se prolonga
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hasta la siguiente primavera. Q. faginea exhibe unas cifras de produccion total mensual
superiores a las de las especies de mayor longevidad en primavera y verano. No obstante, el
fuerte declive que experimenta su asimilacién con el inicio del otofio conduce a las hojas de

esta especie a cifras similares e incluso ligeramente inferiores a las de las perennifolias durante

este periodo, hasta finalmente desprenderse al concluir el afo.

Luz horizontal

—e— Q. faginea —=— Q. suber Q. ilex
23

20 -
17
14

11

A/ area toal mensual (mol N2 mes™)

20 Luz real
17
14 -
11

8

5 4
2 F*\ ]

Aarea total mensual (mol m? mes™)

Figura 2. Evolucion de la asimilacion total mensual (n = 6, promedio de las dos parcelas y tres afios) a lo largo

de la vida de las hojas de las tres especies de estudio, predicha en los dos ambientes luminicos considerados.

Las hojas de las perennifolias mostraban las mismas tendencias en cada uno de los afios por

los que atraviesan a lo largo de su vida. En la especie de mayor longevidad foliar se aprecia un
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descenso progresivo a través de las distintas clases de edad, particularmente en sus cotas mas
altas (Figura 1). En Q. suber, sin embargo, las hojas durante su segundo afio consiguen cifras
maximas de asimilacién durante el periodo favorable préximas a las alcanzadas el ano previo.
Tendencias similares se observaban en relacion a la asimilacidbn expresada por unidad de

masa (datos no mostrados).

Respuestas de la asimilacion total diaria (A/area) a los cambios en la cantidad de

radiacion fotosintéticamente activa disponible (PPFD)

Todos los tipos foliares respondian de forma positiva y altamente significativa al incremento en
la disponibilidad de luz (Figura 2). Las mismas respuestas que para A/area se obtenian cuando
la asimilacion se expresaba por unidad de masa, tanto en relacion a la radiacién, como al resto
de los factores ambientales, de modo que, para simplificar, limitaremos la exposicion de los
resultados a la asimilacién expresada por unidad de area foliar. Contrariamente a la asimilacion
instantanea, para la que se aprecia un valor de PFD a partir del cual se produce saturacion, en
el caso de la asimilacién total diaria el efecto favorable de la radiacion se mantenia a lo largo

de todo el rango de valores de PFD registrados.

Definida la forma de la respuesta, recurrimos a un analisis de comparacion de pendientes para
comprobar posibles diferencias en el efecto de la luz sobre la asimilacién, tanto entre los
distintos tipos de hoja, como a nivel de cada tipo de hoja bajo los dos ambientes luminicos
considerados (Tabla 10). Los resultados de los ANCOVAS revelaron que, frente a un mismo
incremento en la cantidad de radiacion, la especie caducifolia era la que mostraba un
incremento mas acusado en la cantidad de carbono asimilado, con diferencias significativas
con el resto (Tabla 10). Las hojas jovenes de las perennifolias mostraban una respuesta menos
acusada, sin diferencias significativas entre ellas, pero si con las hojas viejas, que eran las que
incrementaban en menor medida su asimilacion en respuesta al ascenso en la disponibilidad

de luz (Tabla 1). Los mismos resultados a nivel interespecifico se repiten tanto para la
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asimilacion predicha suponiendo a las hojas dispuestas horizontalmente respecto a la luz,

como bajo condiciones de disponibilidad real de luz en funcidén de su posicién.
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Figura 2. Bemplos de la relacion entre el PPFD integrado a lo largo del dia y la asimilacion acumulada obtenida en las mismas fechas,
predicha bajo los dos escenarios luminicos considerados (simulacion de total disponibilidad de la luz ambiental existente en cada
momento, "luz horizontal", y bajo las condiciones reales de disponibilidad de luz de las hojas en cada caso, "luz real").

Si se aprecian, sin embargo, diferencias a nivel de cada tipo de hoja entre ambos escenarios.
Asi la A/area diaria predicha bajo condiciones de “luz horizontal” mostraba una respuesta
menos acusada frente PPFD que la asimilacion predicha bajo condiciones reales de
disponibilidad de Iuz. Unicamente en la especie caducifolia las diferencias entre ambas

pendientes no llegaban a alcanzar la significacion (Tabla 10). El resultado es esperable
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Tabla 10. Resultados del andlisis de regresion obtenidos en los distintos tipos de hoja al relacionar la asimilaciéon acumulada diaria (mmol m? dia') predicha bajo los dos supuestos luminicos considerados
(disponibilidad total de la luz ambiente incidiendo sobre la superficie horizontal de la hoja y disponibilidad real de luz en funcién de su posicion, profundidad y grado de inclinacion) con el PPFD acumulado
(mol m2dia™) registrado en las mismas fechas. Distintas letras en los valores de la pendiente para cada ambiente luminico indican diferencias significativas en la intensidad de la respuesta de A/area a PPFD
entre los distintos tipos de hoja. Para cada tipo de hoja, la Gltima columna refleja la significacion de las diferencias en la pendiente de respuesta a PPFD de los valores de asimilacién obtenidos bajo los dos

escenarios de luz.

Especie n Pendiente Intercep.enY Intercep.enX  R? P Pendiente Intercep.enY Intercep.enX  R? P ambientes luminicos para cada tipo de hoja
Q. faginea 138 132a -142 10.7 0.77  <0.0001 149a -61.2 411 0.72 <0.0001 N.S.

Q. suber (12 cohorte) 216 7.80b -55.4 7.10 0.87 <0.0001 11.2b -51.2 4.56 0.78 <0.0001 <0.0001

Q. suber (2% cohorte) 222 6.72¢c -40.4 6.01 0.75 <0.0001 10.2 bc -37.0 3.63 0.73  <0.0001 <0.0001

Q. ilex (12 cohorte) 216 7.69b -23.7 3.08 0.78 <0.0001 10.7 bc -21.9 2.06 0.76  <0.0001 <0.0001

Q. ilex (22 cohorte) 216 6.11c -23.1 3.76 0.73  <0.0001 9.83¢c -17.6 1.79 0.86 <0.0001 0.0004

Q. ilex (3% cohorte) 216 5.35d -155 2.90 0.72  <0.0001 8.36d -15.8 1.88 0.75  <0.0001 0.0015
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teniendo en cuenta el fuerte deterioro que experimenta la cantidad de luz realmente disponible
respecto a la luz con la que contarian las hojas asumiendo una disposicion horizontal y sin

autosombreado por parte de otras hojas.

Todas estas diferencias se traducen en diferencias también en los puntos de compensacion.
Asi, la especie caducifolia es la que parece requerir mayores niveles de PFD acumulada para
registrar cifras positivas de asimilacibn, mientras que los requerimientos se reducen en las
hojas mas longevas y entre estas en las de mayor edad, que son capaces de alcanzar un
rendimiento positivo con menores cantidades de luz (Tabla 10). Los resultados se repiten para
la asimilacién predicha bajo los dos escenarios de luz, aunque, en todos los casos, los valores
de PFD necesarios para que las hojas consigan rendimientos positivos a lo largo del dia eran
inferiores bajo “luz real” (Tabla 10). La disminucion de los requerimientos de luz para las hojas
viejas refleja que las hojas estan adaptadas para maximizar su produccién bajo las condiciones

luminicas a las que frecuentemente se encuentran.

Efectos de la temperatura minima diaria sobre las cifras de asimilacion total

conseguida en las mismas fechas

Cuando confrontamos los datos de asimilacién obtenida en cada fecha con las temperaturas
minimas de esos mismos dias, comprobamos que en todos los casos temperaturas minimas
mas altas daban como resultado cifras también méas altas de asimilacion total. Sin embargo,
este ascenso en la asimilacién Unicamente se manifestaba para un cierto rango de valores de
temperatura, detectandose una temperatura minima a partir de la cual posteriores incrementos
afectaban negativamente al rendimiento diario. Dicho valor resultaba siempre mas bajo, en
torno a 3°C, para las cifras de asimilacion predichas por el modelo bajo condiciones mas
limitadas de luz (luz real) (Tabla 11). No obstante, en ambos escenarios (asimilacién predicha
bajo disponibilidad real de luz y la predicha asumiendo una disposicion horizontal de las hojas)
se obtenia la misma secuencia en los valores de temperatura umbral obtenidos para los

distintos tipos de hoja. La especie caducifolia era la que mostraba un umbral de temperatura
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Tabla 11. Resultados del andlisis de regresion obtenidos en los distintos tipos de hoja al relacionar la asimilacién acumulada diaria (mmol m? dia™') predicha bajo los dos supuestos luminicos considerados (disponibilidad

total de la luz ambiente incidiendo sobre la superficie horizontal de la hoja y disponibilidad real de luz en funcién de su posicién, profundidad y grado de inclinacién) con la temperatura minima registrada en las mismas

fechas. Las regresiones corresponden Unicamente a los valores registrados para el rango de temperaturas hasta el valor por debajo del cual se registra una respuesta positiva de la asimilacion. Distintas letras

en los valores de la pendiente para cada ambiente luminico indican diferencias significativas en la intensidad de la respuesta de A/area a Tmin entre los distintos tipos de hoja. Para cada tipo de hoja, la tltima columna

refleja la significacion de las diferencias en la pendiente de respuesta a Tmin de los valores de asimilacion obtenidos bajo los dos escenarios de luz.

Luz horizontal Luz real

Significacion de las diferencias entre

ambientes luminicos para cada tipo de hoja

Especie T* min saturacion n Pendiente R? P T* min saturacion n Pendiente R P

Q. faginea 17°C 127 5.67 a 0.77 <0.0001 14°C 110 498a 0.79 <0.0001 N.S.
Q. suber (12 cohorte) 16°C 187 6.10a 0.77 <0.0001 13°C 181 5.03 ab 0.85 <0.0001 <0.0001
Q. suber (22 cohorte) 15°C 181 5.19 ab 0.74 <0.0001 12°C 174 436b 0.78 <0.0001 0.0184
Q. ilex (1? cohorte) 15°C 176 4.73 bc 0.83 < 0.0001 12°C 169 3.37c 0.66 <0.0001 <0.0001
Q. ilex (2* cohorte) 14°C 167 451 ¢ 0.79 <0.0001 11°C 158 3.03¢c 0.60 <0.0001 <0.0001
Q. ilex (3% cohorte) 14°C 160 4.38¢c 0.80 <0.0001 11°C 155 3.00c 0.60 <0.0001 <0.0001
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minima diaria mas alto, mientras que el rango se reduce en las perennifolias, particularmente
en la especie de hojas mas longevas y, en ambos casos, mas adn en las hojas de mayor edad

(Tabla 11).

Detectado el rango de valores de temperatura para los que asciende la asimilacion, procedimos
a comprobar cual pudiera ser el tipo de ajuste que ofreciera los mejores resultados. Para ello
recurrimos en primer lugar a la transformacion de los datos, incrementandolos en una magnitud
que nos permitiera eliminar los valores negativos (tanto de temperatura minima, como de
asimilaciéon), que impedirian el ajuste de determinados tipos de curvas. Las distintas pruebas
efectuadas revelaron que finalmente la evolucién de la asimilacion diaria en respuesta a la
temperatura minima presentaba como mejor ajuste el potencial, del modo en que se muestra

en la Figura 3.

La comparacién de las pendientes de las rectas de regresion obtenidas confrontando ambos
parametros (previa transformacion logaritmica de los datos, imprescindible para linearizar la
relaciéon) revel6 una respuesta menos acusada en el caso de la asimilacién predicha bajo
disponibilidad real de luz. Este resultado probablemente se debe a que, tanto el rango de
valores de T, para los que asciende A/area, como los propios valores de A/area predichos en
estas condiciones resultan mucho mas reducidos que los obtenidos en el supuesto de luz
horizontal, lo que limita notablemente el margen de ascenso en las cifras de asimilacion. Aun
asi, en ambos casos, el efecto de la temperatura minima sobre A/area fue mas acusado en las
hojas nuevas del alcornoque, con una pendiente significativamente diferente de la de todos los
tipos de hoja, excepto de las de Q. faginea (Tabla 11). La produccién fotosintética del quejigo
presentaba una sensibilidad a las minimas temperaturas intermedia entre las dos cohortes
foliares de Q. suber, con las que no se obtenian diferencias significativas. Las hojas de Q. ilex,
exhibian pendientes que, aunque tendian a reducirse en las hojas mas viejas, no diferian
significativamente entre ellas. Si lo hacian, sin embargo, con la especie caducifolia y con el
alcornoque, a excepcion de las pendientes entre las hojas viejas de Q. suber y las nuevas de

Q. ilex que no siempre llegaban a diferenciarse estadisticamente (Tabla 11). A pesar de la
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relacion entre la temperatura y la cantidad de radiacion, el andlisis de regresion mdltiple
incluyendo ambas variables revel6 que estos efectos de la temperatura sobre la asimilaciéon se

mantenian en todos los casos independientemente de la luz (datos no mostrados).
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Figura 3. A) Eenplos de la relacion entre la temperatura minima de cada dia y la asimilacién acumulada obtenida en las mismas fechas,
(predicha bajo las condiciones reales de disponibilidad de luz de las hojas en cada caso, "luz real"). B) Ajuste potencial al rango de valores de

Alarea para los cuales se detecta una respuesta ascendente de la asimilacion frente a incrementos de la temperatura.

Respuesta del rendimiento fotosintético diario al incremento en el déficit de

presion de vapor (VPD)

En el caso de VPDn.x (entendido como la diferencia entre el vapor de agua realmente presente

en el aire externo a las hojas y la maxima humedad posible para una temperatura dada), de
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nuevo se aprecia un valor umbral, superado el cual la asimilacion registra sucesivos descensos
en respuesta al incremento del déficit de presion de vapor. Obviamente, sin embargo, el valor
umbral de VPD es claramente distinto del que estimamos antes para las respuestas

instantaneas, porque ahora se trata del maximo VPD diario. En la Figura 4 reflejamos algun
ejemplo, para no extender excesivamente la exposicion de los resultados. Este comportamiento
se repite en las distintas especies y en los dos supuestos de disponibilidad de luz

considerados.
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Figura 4. Eemplo de la respuesta de la asimilacion acumulada diaria predicha para las hojas de la primera cohorte de Q. ilex bajo los dos escenarios
luminicos considerados (simulacién de total disponibilidad de la luz ambiental existente en cada momento, "luz horizontal", y bajo las condiciones reales de
disponibilidad de luz de las hojas en cada caso, "luz real") frente a los cambios en el VPD maximo registrado en las mismas fechas. La linea discontinua

refleja el valor umbral de VPD a partir del cual se registra una respuesta descendente en el rendimiento diario.

En todos los casos, el valor de VPD maximo que debe ser alcanzado para desencadenar un
descenso en la asimilacion resultaba mas reducido para la asimilacion predicha bajo
condiciones de luz real. Sin embargo, en ambos supuestos luminicos, los diversos tipos de hoja
se ordenaban siguiendo la misma secuencia respecto a ese VPD,,,x umbral: Q. faginea (40 Pa
KPa'y 35 Pa Kpa™ bajo luz horizontal y luz real respectivamente) > Q. suber (12 cohorte, 35 y

30 Pa KPa") > Q. suber (22 cohorte, 30 y 25 Pa KPa™) = Q. ilex (12 cohorte, 30 y 25 Pa KPa’
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Y > Q. ilex (2% cohorte, 25y 20 Pa KPa™') = Q. ilex (32 cohorte, 25 y 20 Pa KPa™). La especie
de hojas mas longevas, y particularmente sus hojas mas viejas, es la que muestra un
comportamiento més conservativo, mientras que la especie caducifolia figura como la que es
capaz de mantener sus estomas abiertos para un rango de valores de VPD mas elevado. La
respuesta a VPD, al menos por lo que a los valores umbrales necesarios para desencadenar el
cierre estomatico se refiere, se ajusta muy bien a las diferencias en la duracién entre los
distintos tipos de hoja, manteniendo las de Q. suber una sensibilidad intermedia, mas alta en

sus hojas mas viejas.

El elevado valor umbral de VPD necesario para detectar descensos en la asimilacion en las
hojas de Q. faginea y hojas jovenes de Q. suber hace que el nUmero de datos para cifras de
VPDax superiores a dicho umbral resulte insuficiente como para poder efectuar ningun ajuste
significativo. Por este motivo, en este caso, no pudimos llevar a cabo ningun test de
comparacion de pendientes que nos permitiese comprobar posibles diferencias en la intensidad

de la respuesta de A/area frente al ascenso de VPD.

Efectos del descenso en la reserva hidrica edafica sobre el rendimiento

fotosintético diario

Tal y como comentamos en “Material y métodos”, en el caso de la disponibilidad de agua
edafica analizamos la respuesta separadamente para cada una de las parcelas de estudio,
dadas las diferencias detectadas entre ellas. De nuevo, se aprecia claramente la existencia de
un determinado valor umbral a partir del cual cualquier descenso posterior en la reserva hidrica
del suelo desencadena descensos acusados en la cantidad de carbono asimilado (Figura 5).
Este valor umbral decrecia entre las especies en el mismo sentido en las dos parcelas de
estudio y en los dos escenarios de luz considerados. Q. ilex era la especie que mostraba un
comportamiento mas conservativo, comenzando a cerrar sus estomas cuando la disponibilidad
de agua en el suelo aun mantiene valores relativamente altos, muy superiores a los registrados

en la especie caducifolia, y, aunque en menor medida, también para las hojas jévenes de
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Q. suber (Tabla 12). Entre las hojas de las perennifolias las mas viejas tendian a presentar en

general mas sensibilidad a este factor ambiental, comenzando a reducirse su asimilacién frente

a una disponibilidad de agua en el suelo mas elevada que en el caso de las hojas jévenes.
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Figura 5. Eemplos de la respuesta de la asimilacion acumulada diaria, predicha bajo las condiciones reales de disponibilidad de luz de las hojas, frente a los
cambios en la disponibilidad edafica de agua registrados a lo largo del periodo estival en la parcela de Valdelosa. La linea discontinua refleja el valor umbral de

cantidad de agua en el suelo a partir del cual se registra una respuesta descendente en el rendimiento diario.

Nuestros datos revelan un comportamiento mas conservativo en relaciébn a la asimilacion
predicha bajo condiciones de disponibilidad real de luz, descendiendo frente a cantidades de
agua superiores a las que se detectan en el caso de la asimilacion predicha bajo condiciones
de mayor disponibilidad de luz (luz horizontal) (Tabla 12). Estos resultados confirman los
obtenidos en relacién al déficit de presion de vapor, para el que ya vimos que también todos los
tipos de hoja comienzan a cerrar sus estomas en presencia de un menor déficit hidrico

atmosférico para luminosidad real.

Asimismo se observan en ambos casos diferencias a nivel de cada especie entre las dos
parcelas de estudio. Como hemos comentado, Garcirrey registra una reserva de agua en el
suelo inferior a Valdelosa a lo largo de practicamente todo el periodo de estudio, por lo que en
principio esperariamos un comportamiento mas conservativo de nuestras especies en este
enclave. Sin embargo, en todos los casos era la parcela de Garcirrey a la que le correspondian

los valores umbrales de la reserva de agua inferiores a los registrados para el mismo tipo de
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hoja en Valdelosa (Tabla 12). Probablemente esta discrepancia se deba a que la profundidad a
la que han sido colocados los sensores en la parcela de Garcirrey no permite detectar reservas
de agua mas profundas, a las que tendrian acceso las raices de nuestros ejemplares de
estudio. De hecho, cuando comparamos la pendiente de descenso de la asimilacién frente a
descensos en el agua edafica, comprobamos que en todos los casos resultaba claramente

superior en Garcirrey en comparacion a Valdelosa (Tabla 12).

Tabla 12. Resultados del andlisis de regresion obtenidos en los distintos tipos de hoja al relacionar la asimilacion acumulada diaria
predicha bajo los dos supuestos luminicos considerados (disponibilidad total de la luz ambiente incidiendo sobre la superficie
horizontal de la hoja y disponibilidad real de luz en funcién de su posicién, profundidad y grado de inclinacién) con los cambios en
la reserva edafica de agua registrados a lo largo del periodo estival. Las regresiones corresponden Gnicamente a los valores
inferiores al valor umbral en la cantidad de agua, por debajo del cual se registra una respuesta negativa de la asimilacion. Distintas
letras en los valores de la pendiente para cada ambiente luminico y parcela indican diferencias significativas en la intensidad de la

respuesta de A/éarea a la disponibilidad de agua edéafica entre los distintos tipos de hoja.

Luz horizontal Luz real

Especie Umbral n Pendiente R? P Umbral n Pendiente R? P
Q. faginea 45 21 7.98 a 0.55 < 0.0001 50 24 4.04 a 0.78 <0.0001
Q. suber (12 cohorte) 55 23 2.76b 0.60 < 0.0001 60 26 2.31bc 0.64 < 0.0001
Q. suber (27 cohorte) 60 26 2.90b 0.75 < 0.0001 65 29 1.67c¢c 0.56 < 0.0001
Q. ilex (1% cohorte) 60 26 3.37b 0.64 <0.0001 65 29 3.04b 0.64 <0.0001
Q. ilex (2% cohorte) 65 29 3.45b 0.79  <0.0001 70 32 1.88¢c 0.87 <0.0001

Q. faginea 30 20 173 a 0.38 0.0010 30 23 7.84a 0.43 0.0009
Q. suber (17 cohorte) 35 21 461b 0.49 <0.0001 35 24 3.99b 0.34  0.0023
Q. suber (27 cohorte) 40 24 471b 0.62 <0.0001 40 27 279¢c 0.73 < 0.0001
Q. ilex (12 cohorte) 40 24 4.85b 0.60 < 0.0001 40 27 4.43b 0.69 <0.0001
Q. ilex (2% cohorte) 40 24 4.66 b 0.66 < 0.0001 40 27 3.00c 0.75 < 0.0001
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A nivel de los diversos tipos de hoja, el analisis de comparacion de pendientes (ANCOVAS)
reflejaba en las dos parcelas y en los dos ambientes luminicos diferencias significativas entre
Q. faginea y todo el resto de tipos foliares (Tabla 12). Obviamente, las mayores tasas de
asimilacion de la especie caducifolia deben contribuir a incrementar su sensibilidad, puesto que
aumentaria el margen disponible para la reduccion de la asimilacion. Por este mismo motivo,
también las pendientes de descenso frente al agua edafica resultaban en todos los casos
superiores para la asimilacion predicha bajo condiciones de luz horizontal, que presenta
valores mas altos, con mayor margen para el descenso (Tabla 12). Entre el resto de los tipos
foliares, las comparaciones de pendientes ofrecian distintos resultados en los dos ambientes
luminicos, si bien en todos los casos Q. ilex tendia a mostrar una respuesta mas intensa frente

al descenso en la reserva hidrica edafica, superior a las hojas de Q. suber.

DISCUSION

Los parametros de la respuesta de la fotosintesis instantanea a los cambios en PFD eran
similares a los reportados para hojas de luz por otros autores (Ye 2007, Reich et al. 2009).
Aunque las tres especies nos mostraban diferencias significativas, lo cierto es que los valores
del PFD de compensacion aparecian correlacionados con el ambiente luminico experimentado
por cada una. Asi, Q. suber mantenia el mayor punto de compensacion, lo que parece
corresponder con el mayor PFD medio que recibian sus hojas, tal y como explicamos en el
capitulo anterior. Por el contrario, el minimo PFD de compensacion medio se daba en Q. ilex,
probablemente como consecuencia del gran numero de hojas viejas pobremente iluminadas de
sus copas. Estas diferencias son, por lo tanto, consistentes con la generalmente observada
correlacion positiva entre PFD promedio recibido y punto de compensacion (Givnish et al.
2004). En general, dentro de cada especie hay una relacion positiva entre Aqax Y Rgars 10 que
también coincide con lo encontrado por otros autores (Reich et al. 2009). Para Q. faginea
observamos una fuerte relacion positiva entre LMA de cada hoja y su PFD de compensacion.

Este resultado era esperable, dada la relacién positiva que suele encontrarse entre los niveles
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de PFD medio recibidos por cada hoja y su LMA (Givnish et al. 2004). Aunque para las
mediciones procurabamos siempre utilizar hojas plenamente expuestas a la luz, a la vista de
los resultados obtenidos, incluso pequefnas diferencias en la posicién de cada hoja se traducen
en diferencias significativas en LMA asociadas también a diferencias en el punto de
compensacion. Esto quiza pueda justificar el elevado nUmero de hojas que encontrabamos en
el capitulo anterior experimentando niveles de PFD fuertemente limitantes. Probablemente,
dichas hojas poseen caracteres tipicos de las hojas de sombra, que les permiten obtener cifras
positivas de asimilacién incluso en condiciones tan limitantes. Por el contrario, en la encina
encontramos una relacién negativa entre LMA y punto de compensacion. Sin duda esto
obedece a la tendencia de las hojas mas viejas a poseer un mayor LMA que las mas jovenes,
al tiempo que aparecen mas profundas en la copa y con menores niveles de luz. Esta
tendencia es claramente contradictoria con las predicciones de los modelos de optimizacion
(Wright et al. 2006), lo que evidentemente hace mas dificil de entender algunas de las
tendencias que observamos en los rasgos foliares a lo largo de la vida de las hojas en especies

de larga longevidad foliar (Mediavilla et al. 2011).

Las respuestas de la fotosintesis instantdnea al aumento de las temperaturas mostraban, como
cabria esperar, un valor de “saturacién” méas all4d del cual la temperatura dejaba de tener
efectos positivos. Los valores estimados eran muy bajos para las dos especies perennifolias,
probablemente porque las mediciones se han hecho en meses de temperatura relativamente
baja. Seguramente las temperaturas de saturacion serian mayores a medida que las hojas se
van aclimatando a temperaturas superiores a lo largo de la estacién de crecimiento (Campbell
et al. 2007). Aparentemente, la encina mostraba respuestas mas fuertes a la temperatura, en
términos absolutos, aunque no relativos. Probablemente esto indica que Q. ilex tiende a tener
una tasa de asimilacion mayor que Q. suber para las bajas temperaturas de estas mediciones.
Esto implica que, si asumimos que a 0°C la fotosintesis deberia ser proxima a 0, a
temperaturas superiores, pero todavia por debajo de la saturacién, la encina deberia tener
cifras algo mas altas que el alcornoque, lo que efectivamente sugiere que esta ultima especie

tiende a ser termdéfila en comparacién con la encina, tal y como explicamos anteriormente.
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También la temperatura de saturacién era ligeramente mayor en alcornoque, lo que puede
compensar en parte las menores tasas de asimilacion de esta especie a temperaturas
menores. Por lo que se refiere a los efectos de la temperatura sobre la respiracién, no
detectamos temperatura de “saturacién” alguna, mientras que las respuestas observadas
tendian a 0 a 0°C, de modo que la respiracioén ya no responde a una reduccién adicional de la
temperatura. Probablemente esto implica que a 0°C, como cabria esperar, la respiracion se
hace 0 y la respuesta a una posterior reduccion de la temperatura desaparece, porque en caso

contrario el intercambio de CO, se haria incluso positivo.

Finalmente, por lo que se refiere a las respuestas de la fotosintesis al aumento del déficit de
presion de vapor, Q. ilex aparecia como la especie mas sensible: mas proclive a reaccionar
ante aumentos de VPD, incluso aunque VPD no sea muy alto. También presentaba respuestas
mas fuertes cuando se superaba el valor umbral de VPD, aunque la diferencia no resultd
significativa. Probablemente la mayor sensitividad de la encina es una demostracion de que,
conforme a nuestra hipétesis, a mayor longevidad foliar, mayor sensitividad estomatica, con el
fin de evitar el elevado coste del desprendimiento anticipado en poblaciones foliares con larga
expectativa de vida (Escudero et al. 2008). Contrariamente, Q. suber muestra el mayor umbral
de VPD, a pesar de que tiene mayor longevidad foliar que Q. faginea, lo que contradice nuestra
hipétesis de partida. Sin embargo, cuando mediamos la respuesta de la fotosintesis total diaria

al VPD maximo diario encontramos valores umbrales de VPD superiores en Q. faginea.

Como consecuencia de las respuestas instantaneas observadas, todas nuestras especies
mostraban una respuesta clara en su rendimiento diario frente a los cambios en aquellos
factores ambientales que més frecuentemente actuan como limitantes en nuestras regiones de
clima mediterraneo. Y esta respuesta se manifestaba de forma similar en todos los casos,
ajustandose a lo que ha sido descrito por numerosos autores en otras diferentes especies. Asi,
para todos los tipos de hoja, la cantidad de carbono asimilado a lo largo del dia tendia a

incrementarse a medida que lo hacia la cantidad de radiacion fotosintéticamente activa y
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ascienden las temperaturas minimas, mientras que tendia a descender a medida que el déficit

hidrico atmosférico y edéfico se intensificaba por encima de un determinado valor umbral.

Una relacion entre la asimilacion neta integrada a lo largo del dia y el PAR incidente o
absorbido, que, como ocurre en nuestro estudio, se mantiene lineal a lo largo de todo el rango
de valores de PAR, implicando una eficiencia en el uso de la luz (PRUE) constante, ha sido
obtenida por otros numerosos investigadores (Ruimy et al. 1995, Sinclair & Muchow 1999,
Rosati & Dejong 2003). La base fisiolégica para esta relacion lineal entre fotosintesis diaria y el
PAR absorbido o incidente no se conoce bien y no esta claro porqué esta linealidad ocurre
mientras la fotosintesis instantanea de las hojas tiende a saturarse a altos niveles de radiacion
(Grace et al. 1995, Ruimy et al. 1995). A nivel de la copa, algunos autores han explicado este
fen6meno basandose en la teoria de que el N, y por tanto las propiedades fotosintéticas de las
hojas, estad distribuido en la copa en relacibn al gradiente de luz, resultando en una
optimizacién de la fotosintesis diaria de la cubierta y en una relacién lineal entre fotosintesis
diaria y PAR incidente (De Witt 1965, Kull & Jarvis 1995). Sin embargo, el PAR incidente sobre
las hojas individuales cambia en una escala de tiempo demasiado rapida para permitir la

aclimatacion de su capacidad fotosintética (Pury & Farquhar 1999).

Un estudio llevado a cabo por Rosati & Dejong (2003) reveld que si el PAR que reciben las
hojas individuales cambia en un corto periodo de tiempo, como es a lo largo del dia, antes de
que pueda tener lugar la redistribucidbn del N o cambios en las propiedades fotosintéticas,
entonces la PRUE estimada para la fotosintesis bruta se incrementaria con el descenso de la
luz, reflejando la curvatura de la respuesta de la fotosintesis foliar al PAR. Sin embargo,
cuando se considera la fotosintesis neta no observaban cambios significativos en el PRUE
obtenido en un dia claro y uno nublado. Esto se debe al hecho de que pasar de un dia claro a
uno nublado resulta en una menor duracion de altos niveles de PAR y una mayor duracion de
bajos niveles de luz incidente sobre las hojas, y la PRUE neta instantanea a bajo y alto PAR
puede ser similar (Hirose & Bazzaz 1998). Entonces, sus datos sugieren que el PRUE diario de

las hojas puede ser constante, no solo cuando estan aclimatadas a un patréon de PAR incidente
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dado, sino también cuando el PAR incidente cambia a corto plazo, como por ejemplo a lo largo
del dia, antes de que pueda tener lugar la redistribucion del N. Como ellos, otros diversos
autores sugieren que todas las hojas en la copa tienen un PRUE constante a lo largo de un dia,
independientemente de su posicién en la cubierta y exposicién al PAR (Haxeltine & Prentice
1996, Dewar 1996, Dewar et al. 1998). En cualquier caso, el marcado descenso que en nuestro
estudio registran las cifras de produccién acumulada predicha a lo largo de la vida de las hojas,
bajo las condiciones de luz que realmente reciben respecto a la maxima disponibilidad
asumiendo una disposicién horizontal, pone claramente de manifiesto el efecto limitante que
ejerce este factor ambiental. Sin embargo, las cantidades minimas de luz diaria necesarias
para conseguir cifras positivas de asimilacion resultaron, segun nuestros modelos,
considerablemente reducidas para algunos tipos de hoja, lo que justificaria el mantenimiento de
hojas en lugares escondidos de la copa y que reciben realmente niveles diarios de PFD

extremadamente bajos, tal y como mostramos en el capitulo anterior.

Por lo que respecta a la temperatura, debido a su efecto sobre la actividad enzimatica, también
la fotosintesis, como la mayor parte de los procesos metabdlicos, muestra una clara
dependencia de este factor, incrementdndose hasta un rango Optimo de temperatura, por
encima y debajo del cual la produccion fotosintética se reduce (Kozlowski & Pallardy 1997,
Caemmerer & Farquhar 1999, Kositsup et al. 2009). Son numerosos los trabajos que han
revelado que las bajas temperaturas, caracteristicas de nuestro clima durante gran parte del
afno, pueden limitar de forma significativa el intercambio gaseoso (Caemmerer & Farquhar
1999, Campbell et al. 2007, Landsberg & Sands 2011), tal y como se desprende también de los

resultados obtenidos en el presente estudio.

La inhibicion de la fotosintesis a bajas temperaturas ha sido atribuida a numerosos factores,
como el cierre estomatico (Oquist 1983), un descenso en la conductancia interna a la
transferencia del CO, (Warren & Dreyer 2006) o a una reduccién en el contenido de clorofila,
en respuesta a un descenso en la actividad de las enzimas (Schaberg et al. 1995), lo cual

proporcionaria proteccién contra el riesgo de fotoinhibicibn (Weger et al. 1993). Pero
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principalmente el descenso en la tasa fotosintética que acompafia al descenso de las
temperaturas ha sido atribuido a la dependencia que de la temperatura muestran Vgmax
(maxima tasa de carboxilacién) y Jnax (maxima tasa de transporte de electrones) (Dreyer et al.
2001, Ghannaoum et al. 2010, Ow et al. 2010). Ambos parametros se incrementan a medida
que lo hace la temperatura a través de una tendencia no lineal, dando lugar a una respuesta de

la asimilaciéon similar en forma a la obtenida en nuestro estudio (Chen et al. 1999).

Si se apreciaban, no obstante, entre nuestras hojas, diferencias en los valores de temperatura
minima a lo largo de los cuales se manifestaba esta respuesta ascendente. La especie
caducifolia era la que mantenia una respuesta positiva en su asimilacién diaria a través de un
mayor rango de valores de temperatura minima, mientras que el rango se reduce en las
especies perennifolias, mas aun en las hojas de mayor edad. En principio podria suponerse
que este patrdn podria deberse al hecho de que, en nuestro clima, temperaturas minimas
diarias en torno a los valores umbrales registrados se acompafian muchas veces de
temperaturas medias y particularmente maximas suficientemente elevadas como para superar
el rango O6ptimo de temperaturas para la fotosintesis, que en la mayor parte de las especies de
climas templados ha sido situado entre los 20 y 30°C (Kozlowski & Pallardy 1997). La
activacion de la fotorrespiracion y la respiracion mitocondrial, con una reduccion en la
solubilidad del CO, en el estroma, y la interrupcién de las caracteristicas funcionales del
aparato fotosintético a nivel del cloroplasto pueden explicar la reduccion de la fotosintesis neta
observada para temperaturas superiores al 6ptimo (Berry & Bjérkman 1980, Caemmerer &
Farquhar 1999, Lee & Vierling 2000). Efectivamente, valores umbrales de temperatura minima
como los detectados en nuestro estudio para la asimilacion predicha bajo condiciones de
elevada disponibilidad de luz (luz horizontal) se acompafian en muchos casos de temperaturas
maximas que ascienden por encima de los 30 °C. No ocurre lo mismo, sin embargo, en el caso
de la asimilacion predicha bajo condiciones de disponibilidad real de luz, para la que los valores
umbrales de temperatura minima se reducen hasta cifras que en la mayor parte de los casos
no se acompanan de temperaturas maximas en las mismas fechas superiores al rango 6ptimo

para la fotosintesis. Esto, sumado al hecho de que nuestras especies exhiban distintos valores
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umbrales de temperatura minima sugieren que esta respuesta fotosintética obedece en
realidad al efecto limitante ejercido por las altas cifras de VPD que se registran en las mismas
fechas (factor frente al cual las distintas especies muestran distinta sensibilidad). Tal y como se
desprende de nuestro estudio, en la especie caducifolia es en la que el VPD maximo debe
alcanzar un valor mas alto para desencadenar descensos en el rendimiento fotosintético diario,
valor que se corresponde con el umbral de temperatura minima también mas alto que hemos
visto en esta especie. En el extremo opuesto, la fotosintesis en Q. ilex comienza a descender
para valores inferiores de VPD, que se corresponden también con un umbral de temperatura

mas bajo.

Finalmente, por lo que se refiere al descenso en la asimilacion en respuesta al déficit hidrico,
éste ha sido ampliamente documentado y atribuido tradicionalmente a un descenso de la
conductancia estomética, que contribuiria a proteger a las plantas de una excesiva pérdida de
agua, la cual puede resultar en deshidratacion de las células, cavitacién del xilema y mortalidad
(Chaves 1991, Nardini et al. 2001, Chaves et al. 2003). Son numerosos los autores que han
apuntado al control estomatico como responsable de la mayor parte del descenso observado
en la fotosintesis foliar en plantas sometidas a déficit hidrico, ya sea atmosférico o edafico (Liu
et al. 2004, Grassi & Magnani 2005, Limousin et al. 2010). De hecho, en las respuestas de la
asimilacion instantanea al incremento de VPD también observabamos que las respuestas
tendian a ser menos negativas cuando el contenido de agua del suelo era mayor. Sin embargo,
también son numerosas las evidencias que atribuyen un papel destacado a los efectos no
estométicos del déficit hidrico (Tourneux & Peltier 1995, Roupsard et al. 1996, Niinemets et al.
2005). Algunos estudios incluso asignan un papel prioritario a los efectos del estrés sobre la
conductancia mesofilica o sobre los procesos bioquimicos como causa del descenso de la
fotosintesis (Keenan et al. 2010). En los Gltimos afios, no obstante, han sido diversos los
trabajos que demuestran que la contribucién relativa de la conductancia estomaética,
conductancia mesofilica y procesos bioquimicos varia en funcién de la intensidad de la sequia

(Flexas et al. 2004, Galmes et al. 2007b).
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Pero, a pesar de mostrar todos nuestros tipos de hoja una respuesta frente a estos distintos
factores ambientales similar en su forma, obteniamos diferencias marcadas en la intensidad de
dicha respuesta, dando como resultado una contribucidbn proporcional de la asimilacién
conseguida en distintos periodos del afio a la asimilacion total distinta en cada especie.
Q. faginea es la especie que muestra una mayor sensibilidad a la luz y al incremento en las
temperaturas, s6lo superada en este Ultimo caso por las hojas jovenes de alcornoque. Esta
acusada respuesta en el quejigo puede ser explicada en parte por el hecho de que, con el inicio
de la estacion de crecimiento, el PAR diario y la temperatura se incrementan a medida que
también maduran las hojas y despliegan plenamente su capacidad fotosintética. Por su parte,
el descenso en la cantidad de radiacion y la temperatura que comienza a manifestarse a partir
de otofio coincide con las fases finales de la vida de las hojas, en las que es esperable un
declive en su capacidad fotosintética, independientemente de como se manifiesten las
condiciones ambientales. No obstante, las hojas de la especie caducifolia, debido a sus
caracteristicas (menor LMA y mayor dotacién de N) tienden a exhibir una mayor capacidad
fofosintética que las de las perennifolias (Mediavilla & Escudero 2003a), lo que, al margen de
los efectos anteriores, justificaria incrementos mas acusados en la cantidad de carbono
asimilado. Esta fuerte dependencia de la luz y la temperatura se refleja particularmente en el
hecho de que sus cifras de asimilacion diaria comienzan a experimentar descensos acusados
ya a partir del mes de Septiembre, mucho antes, por tanto, de que se manifiesten los efectos
de la senescencia en sus hojas, cuya abscision no se registra hasta Diciembre o finales de
Noviembre. Efectivamente, este descenso, que se sitla ya en torno a un 58% en la asimilacion
diaria bajo condiciones reales de luz en el mes de Septiembre con respecto al mes previo,
alcanza cifras muy superiores a las que para el mismo periodo se registran en la primera

cohorte foliar de las dos especies perennifolias (menos del 18% en ambos casos).

Pero la especie caducifolia es la que mostraba también una menor sensibilidad al descenso en
la disponibilidad de agua edafica y atmosférica. Las hojas de Q. faginea son las que consiguen
mantener cifras elevadas de asimilacion bajo condiciones de menor disponibilidad hidrica.

Analizando las caracteristicas ambientales a lo largo de todo el periodo de estudio,
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comprobamos por ejemplo que, durante el periodo estival, en promedio para los distintos afos,
Unicamente en torno al 39% de los dias se supera el VPD,., umbral detectado para la
asimilacion predicha en condiciones de disponibilidad real de luz en la especie caducifolia,
mientras que esa cifra asciende a un 52% y 85% de los dias con valores de VPD superiores a
los umbrales registrados en Q. subery Q. ilex respectivamente. Esta menor sensibilidad frente
al déficit hidrico en especies caducifolias respecto a las perennifolias ha sido obtenida en
numerosos estudios (Myers et al. 1997, Nardini et al. 1999, Fotelli et al. 2000, Mediavilla &
Escudero 2003c). Un sistema radical méas desarrollado puede permitir a Q. faginea mantener
los potenciales foliares similares e incluso superiores a los de las perennifolias que vimos en
capitulos previos (Capitulo 1), a pesar de las mayores tasas de transpiracioén que se derivan de

esta estrategia menos conservativa (Valentini et al. 1992, Villar-Salvador et al. 1997).

Entre las dos especies perennifolias, la sensibilidad a los distintos factores ambientales parecia
estar bien correlacionada con las diferencias en longevidad media y en la edad de las hojas,
particularmente en relacion al estrés hidrico. Asi, la especie de hojas mas longevas, y
especialmente sus hojas mas viejas, es la que muestra un comportamiento mas conservativo.
Las especies perennifolias, por tanto, parecen evitar la desecacion a través de un uso mas
conservativo del agua, para garantizar la supervivencia de sus hojas. Menores tasas
instantaneas de asimilacion y, por tanto diarias, sumadas a una mayor sensibilidad frente al
estrés hidrico inevitablemente se traducen en cifras de asimilacion inferiores a las de la especie
caducifolia durante el periodo mas productivo del afio, confirmando la existencia de un

compromiso entre persistencia y productividad.

La mayor sensibilidad a la sequia de las especies perennifolias contribuiria a una reduccion en
su balance final de carbono, que solo podria ser compensada prolongando el periodo
productivo de sus hojas a lo largo de varios afos y acumulando la produccion de diversos
periodos favorables, junto con la obtenida durante aquellos periodos en los que las caducifolias
carecen de hojas. Sin embargo, la fuerte respuesta encontrada también en las hojas de las

perennifolias frente al deterioro en el ambiente luminico y el descenso de las temperaturas
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hace pensar que, como sugieren otros autores, es improbable que la actividad fotosintética
durante el invierno contribuya significativamente a incrementar la asimilacién total (Fuchs et al.
1977). Las hojas de Q. suber eran las que mostraban la mayor sensibilidad a la temperatura,
confirmando la menor tolerancia a las bajas temperaturas ya constatada en otros estudios para
esta especie (Faria et al. 1996, 1998). Esto sugiere que la ventaja de mantener las hojas
durante mas de una estacién de crecimiento en las perennifolias derivaria principalmente de su
contribucién a la asimilacion total durante la primavera y verano de su segundo afio de vida,
mas que a lo que puedan aportar durante el periodo de tiempo en que las caducifolias carecen
de hojas. En el ultimo capitulo de nuestra Memoria, analizaremos en detalle las cifras finales de
asimilacion conseguidas por las hojas de nuestras especies a lo largo de toda su vida para
tratar de determinar si finalmente el mantenimiento de las hojas durante varios periodos
productivos permite compensar las menores cifras de asimilacion que en respuesta
particularmente el estrés hidrico se ven obligadas a exhibir las hojas mas longevas para

garantizar su supervivencia.
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Conclusiones

m La acusada reduccion en las cifras de asimilacion acumulada a lo largo de la vida de las hojas obtenidas
bajo condiciones de disponibilidad real de luz frente a las obtenidas suponiendo maxima disponibilidad

pone de manifiesto el efecto limitante de este recurso para la produccién de nuestras especies.

m Al contrario de lo que sucede con la fotosintesis instantanea, la asimilacion integrada a lo largo del dia
mostraba una respuesta claramente positiva al incremento en la disponibilidad de luz sin llegar a la
saturacion. En relacion a las temperaturas minimas, sin embargo, aunque la respuesta también resultaba
positiva, en todos los casos se detectaba un cierto umbral a partir del cual posteriores incrementos
afectaban negativamente al rendimiento diario, como resultado del efecto limitante ejercido por las altas
cifras de VPD que se registran en las mismas fechas. La especie caducifolia era la que mostraba una
respuesta mas intensa a ambos factores, solo superada por las hojas nuevas de alcornoque en el caso de

la temperatura.

m En relacion al descenso en la disponibilidad de agua edéfica y atmosférica, eran por el contrario las
especies perennifolias las que mostraban mayor sensibilidad, la cual parece estar ademas bien
correlacionada con las diferencias en longevidad media y en la edad de las hojas. Estas especies parecen
evitar la desecacion a través de un uso mas conservativo del agua, para garantizar asi la supervivencia de

sus hojas.

m La distinta sensibilidad a los diferentes factores ambientales y el momento en que se manifiestan como
limitantes en relacion al desarrollo de la vida de las hojas condicionan en gran medida el rendimiento
conseguido en las diversas etapas y el finalmente alcanzado por las distintas especies. La fuerte
dependencia de la luz y la temperatura y menor sensibilidad al estrés hidrico hacen que la practica
totalidad de lo producido por las hojas de la especie caducifolia se consiga en primavera y verano. Una
mayor sensibilidad a la escasez de agua en las perennifolias, sumado a menores tasas de asimilacion
instantanea, y la emergencia mas tardia en el caso de Q. suber, condicionan cifras de asimilaciéon mas
reducidas durante la estacion de crecimiento en ambas especies. Esto confirma la necesidad de prolongar
la duracion de las hojas varios afos para sumar la contribucién de distintos periodos, lo que nos lleva a

reafirmar el compromiso entre persistencia y productividad.
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Resumen

Determinar el rendimiento fotosintético de cada estrategia foliar implica conocer, no solo los
rasgos asociados a su longevidad y tasas fotosintéticas instantaneas, sino ademas, en qué
medida estos rasgos condicionan las respuestas a los factores ambientales y la variacion de
todos estos aspectos a lo largo de la vida de las hojas. Dado el enorme esfuerzo experimental
que supone, existen pocos estudios que hayan cuantificado los ingresos de carbono en la vida
completa de una hoja y menos aun en aquellas de larga duracion. Es frecuente ademés que
estos estudios basen sus conclusiones en mediciones llevadas a cabo en la época mas
favorable del afo para los intercambios gaseosos. Se requiere, por tanto, completar la
informacion sobre la produccién fotosintética durante la vida completa de las hojas, que nos
permita constatar si las especies de hojas mas longevas consiguen una asimilacion total similar
o superior a la de las especies deciduas. Con ese fin, en el presente estudio, en tres especies
coexistentes de Quercus cuantificamos la produccion fotosintética acumulada a lo largo de la
vida de las hojas para comprobar cémo afectan las distintas longevidades foliares a la

productividad total y, a través de ella, a los equilibrios competitivos entre estas especies.

Los resultados de las comparaciones entre especies diferian notablemente dependiendo de si
la asimilacion se expresaba por unidad de area o por unidad de masa foliar. La produccioén total
obtenida asumiendo maximas tasas fotosintéticas a lo largo de toda la vida de las hojas
resultaba superior en aquellas especies con mayor longevidad foliar, sugiriendo que una mayor
duracibn compensaria el efecto negativo de una mayor longevidad sobre la asimilacién
instantanea. Los resultados variaban, sin embargo, para la produccién total obtenida a partir de
las cifras de asimilacién realmente exhibidas por las hojas en las distintas fases de su vida. La
asimilacion total acumulada arrojaba resultados diferentes en las comparaciones entre
especies dependiendo del escenario luminico simulado. Q. suber mostro los valores mas bajos
de produccién en condiciones de mayor disponibilidad luminica, debido, probablemente, a su
especial fenologia, caracterizada por una emergencia foliar mas tardia y una mayor proporcion
de la vida de sus hojas transcurrida en periodos desfavorables para la fotosintesis. Sin

embargo, en situacién de luz real, aunque todas las especies experimentan un importante
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descenso en el balance de C respecto al obtenido con luz total, este descenso es menos
acusado en el alcornoque, debido a una mayor eficacia en la captacion de luz por parte de su
copa. De este modo, las diferencias entre especies perdian su significacion, en luz real, cuando
se comparaba la asimilacion expresada por unidad de masa. El analisis de la contribucion al
balance final de carbono conseguido por cada tipo de hoja en cada estacion del afio sugiere
que es el incremento en la duraciébn de las hojas en las especies perennifolias y no su
mantenimiento en periodos desfavorables lo que confiere una ventaja o compensacién en el

balance final de C en estas especies.

Palabras clave. Asimilacion maxima, produccion total, disponibilidad luminica, longevidad

foliar, Quercus.
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INTRODUCCION

El estudio de las implicaciones de las diferencias en longevidad foliar sobre el rendimiento
fotosintético y, por tanto, capacidad competitiva de las distintas especies ha centrado una parte
muy importante de la investigacién en ecofisiologia (Kikuzawa 1991, Ackerly 1999, Westoby et
al. 2000, Takashima et al. 2004). La longevidad foliar varia a través de un amplio rango, no sélo
entre distintas especies en diferentes ambientes, sino incluso a nivel de un mismo ambiente
(Aerts1995). A nivel competitivo, la longevidad juega un papel primordial, porque representa el
periodo de tiempo disponible para que la hoja ingrese a través de la fotosintesis lo invertido en
ella. Pero, ademas, puesto que una mayor duraciéon impone a las hojas un refuerzo estructural
orientado a garantizar su supervivencia, los cambios en longevidad se acomparan siempre de
cambios en otra serie de caracteristicas que determinan el rendimiento fotosintético durante
ese tiempo disponible para que la hoja reporte lo invertido en ella (Warren & Adams 2000,
Mediavilla et al. 2001, Takashima et al. 2004). Asi, especies con menor longevidad foliar se
acompafan de bajo peso por unidad de superficie (LMA), mayores concentraciones de
nutrientes, mayor contenido de agua, menor concentracién de fibra y un metabolismo mas
rapido que conduce a mayores tasas de fotosintesis y crecimiento (Wright et al. 2004b,
Donovan et al. 2011, Heberling & Fridley 2012). Descifrar este patron de correlaciones entre
rasgos asociados a la distinta longevidad foliar (“leaf economics spectrum”) constituye uno de
los objetivos prioritarios de la ecologia vegetal en las Gltimas décadas (Wright & Westoby 2002,

Wright et al. 2002, 2004, Donovan et al. 2011, Heberling & Fridley 2012).

Aunque se han esbozado diferentes hipotesis alternativas (Monk 1966, Aerts & Van der Peijl
1993, Givnish 2002), la mayoria de los autores que han abordado los compromisos entre
persistencia y productividad consideran como explicacibn mas probable para una larga
longevidad foliar las ventajas derivadas del alargamiento de la vida productiva de la hoja, que
I6gicamente permitiria incrementar la cantidad total de carbono asimilada y ayudaria a

compensar los costes de produccién (Chabot & Hicks 1982, Gower et al. 1993, Cordell et al.
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2001, Selaya & Anten 2010). En consecuencia, alargar la longevidad foliar contribuiria a
incrementar la eficiencia en el empleo de los recursos invertidos en la biomasa foliar. Esto seria
especialmente importante en lugares limitados en recursos y explicaria la abundancia de
especies de larga longevidad foliar en estos lugares. Por el contrario, alli donde los recursos no
fueran limitantes, la eficiencia careceria de importancia (Givnish, 2002) y seria preferible
incrementar la produccién a corto plazo, lo que favoreceria la estrategia de acortar la vida de

las hojas, porque las hojas de corta vida tienen mayor velocidad de asimilacién de carbono.

Los compromisos entre la duracién de las hojas y la asimilacion instantanea han sido objeto de
numerosos estudios (Reich et al. 1997, Wright et al. 2004, Falster et al. 2011). No obstante, lo
cierto es que en la mayoria de los casos en que se ha tratado esta cuestién se ha resuelto
simplemente midiendo la fotosintesis maxima obtenida por hojas jovenes durante la época mas
favorable y comparandola directamente con la longevidad foliar. Son estas relaciones
publicadas la principal evidencia experimental que apoya la hipétesis de que un incremento de
la duracién de las hojas se traduce en una mayor asimilacién de carbono al final de la vida de
la hoja (Gower et al. 1993, Reich et al.1995, Mediavilla & Escudero 2003a, Kikuzawa &
Lechowicz 2006). Sin embargo, evidentemente, este procedimiento no es adecuado porque los
intercambios gaseosos varian en intensidad a lo largo de la vida de la hoja, en funcion entre
otras cosas de los cambios en las condiciones ambientales, y esta variacion afecta a su

balance final de carbono.

Comprender las implicaciones de la longevidad sobre la productividad total implica, por tanto,
considerar no sélo los distintos rasgos asociados a la distinta longevidad y sus variaciones con
el tiempo, sino ademas sus implicaciones sobre la fotosintesis instantanea y sobre la capacidad
de respuesta frente a los factores ambientales. Teniendo en cuenta la gran cantidad de
variables a considerar y el ingente trabajo de campo que se requiere, es comprensible que
sean pocos los estudios que hayan tratado de tasar cuantitativamente los ingresos de carbono
en la vida completa de una hoja (Kikuzawa 1991, Ackerly 1999, Kikuzawa & Lechowicz 2006), y

menos aun en hojas de larga duracion (Westoby et al. 2000, Kikuzawa & Lechowicz 2006). Se
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precisa, por tanto, completar la informacién considerando la produccién fotosintética durante la
vida completa de las hojas, que permita constatar si las especies de hojas méas longevas
consiguen finalmente una asimilacion total similar o superior a la de las especies deciduas.
Queda, por lo tanto, una puerta abierta para futuros avances en el estudio del balance de C en

relacion con las diferencias en longevidad foliar (Falster et al. 2011).

Nuestro objetivo es cuantificar la produccion fotosintética acumulada a lo largo de la vida de las
hojas de tres especies del género Quercus que, coexistiendo en un ambiente de clima
mediterraneo, presentan habitos foliares claramente contrastados. Pretendemos comprobar los
efectos de la distinta longevidad foliar sobre la productividad y analizar ademas la evolucion
temporal en los rasgos de las hojas y su produccidén fotosintética para caracterizar el
comportamiento de las distintas especies frente a los cambios en las condiciones ambientales y
el modo en que el envejecimiento de las hojas repercute en su rendimiento. Légicamente, no
todas las especies responden por igual a los cambios ambientales en el transcurso de las
estaciones, como tampoco cabe esperar que sean las mismas las respuestas de las hojas en
distintas etapas de su vida, lo que inevitablemente se debe traducir en diferencias en
productividad. Para ello, a lo largo de tres anos efectuamos mediciones de intercambios
gaseosos en todas las cohortes foliares presentes en el arbol que, empleadas en la elaboracién
de modelos, nos permitieron reconstruir la productividad total de las hojas de cada una de las
especies de estudio. Los modelos, por tanto, incorporan informaciéon obtenida en campo,
relativa a cada una de las estaciones en que sobreviven las hojas de estas especies, a
diferencia del resto de investigaciones anteriores (Kikuzawa & Lechowicz 2006), limitadas a

extrapolar la tasa de asimilacion instantanea obtenida solo durante el periodo favorable.

Es evidente que estudios de este tipo, destinados a comprender la relacién entre productividad
y persistencia, resultan imprescindibles para descifrar las relaciones de competencia entre las
diversas especies y explicar los patrones de distribucién de los distintos habitos foliares. Pero,
ademas, es innegable su aportacion a los avances en investigacion en materia de cambio

global en los ambientes mediterraneos. La fotosintesis de la vegetacion terrestre constituye la
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mayor parte de la absorcion de carbono a nivel global. Modelar este flujo de C es cada vez mas
importante para entender y determinar investigaciones en el campo del cambio climético
(Dewar et al. 2009). La ganancia de C por parte de la vegetacion estad determinada por sus
caracteristicas estructurales y fisiologicas, asi como por la vulnerabilidad de estas ante el
ambiente. Aunque no existen muchos estudios en especies arb6reas mediterraneas,
especialmente en perennifolias, el cambio climatico ha promovido un mayor interés en la
capacidad de aclimatacién de las especies vegetales. Por lo tanto, la comprensién de la
plasticidad fotosintética de las plantas tanto a la luz, como a precipitaciébn y temperatura
(Niinemets & Valladares 2004), es crucial para predecir cambios futuros en el balance del

carbono en los ecosistemas (Vaz et al. 2011).

Suponemos, como hipotesis de partida, que todas las especies de estudio deben tener un
balance final de ganancia de carbono muy similar. Obviamente, esta suposiciéon se basa en la
idea de que diferentes estrategias foliares pueden determinar diferencias en productividad en
especies que habitan en diferentes ambientes, pero deben resultar en equivalentes eficiencias
biologicas (en sentido darwiniano) si han de coexistir. En caso contrario, la seleccion natural
habria sustituido las estrategias inferiores con las que produzcan un mayor “fitness” (Falster et
al. 2011). En nuestro caso, las especies estudiadas cohabitan bajo idénticas condiciones, lo
que hace suponer que, si alguna de las estrategias adaptativas resultara mas eficaz que el
resto, aportando una mayor asimilaciéon final, la competencia interespecifica favoreceria la
supremacia de la especie con mayor rendimiento sobre las demas, llegando a eliminar al resto
de habitos foliares menos eficientes. Sin embargo, este hecho no se produce, y los distintos
comportamientos foliares coexisten en los mismos espacios, 0 que nos hace considerar que la

eficacia foliar pueda ser equiparable.
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MATERIAL Y METODOS

Especies y zonas de estudio

Las mismas tres especies quercineas del capitulo previo fueron de nuevo seleccionadas para
el trabajo experimental en esta ocasion. Como ya se ha comentado, entre las tres comprenden
un rango de longevidad foliar lo suficientemente amplio como para ajustarse a nuestro objetivo,
desde la caducifolia Q. faginea, pasando por Q. suber con una duracion foliar media de en
torno a un afio, hasta Q. ilex con una longevidad foliar algo superior a los dos afios. Todas ellas
fueron seleccionadas coexistiendo en los dos enclaves ya mencionados, Valdelosa y Garcirrey,
parcelas ubicadas en el centro oeste de la Peninsula Ibérica en la provincia de Salamanca
(descripcion detallada de las parcelas en la seccion de “Especies y zonas de estudio”, paginas
12-15). Todos los ejemplares seleccionados para el estudio eran individuos adultos totalmente

expuestos al sol.

Medicion de intercambios gaseosos

Como explicamos en el capitulo anterior, se llevaron a cabo mediciones de asimilacién de
carbono en las hojas de las tres especies, diferenciando las distintas clases de edad segun el
caso. Para disponer de una gran variabilidad en cuanto a condiciones ambientales, las
mediciones fueron efectuadas a lo largo de todo el dia y en diversos dias seleccionados a lo
largo de todo el afio, durante 2008, 2009 y 2010. Estas mediciones se realizaron a través de la
técnica de analisis de gases por infrarrojos (IRGA), con un equipo portatil CIRAS (descripcién
del sistema detallada en el apartado de material y métodos del capitulo 3), el cual ofrece la
posibilidad de controlar las principales variables microambientales (luz, temperatura, vy
humedad) y efectuar mediciones de intercambios gaseosos bajo las condiciones deseadas.
Junto a las tasas de asimilacién en respuesta a los cambios programados en las condiciones
ambientales, el equipo fue empleado ademas para registrar las tasas de respiraciébn en

oscuridad de los diversos tipos de hoja. Todos estos datos, finalmente, fueron utilizados para la
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elaboracion de los distintos modelos fotosintéticos. Las hojas empleadas en las mediciones,

debidamente identificadas, eran trasladadas al laboratorio para su posterior procesamiento.

Procesamiento de las muestras en laboratorio

El procesamiento de las hojas empleadas en las mediciones de intercambios gaseosos, como
se explicd en el capitulo anterior, consistié en determinar el &rea de cada una de las hojas, asi
como la superficie de la fracciéon foliar realmente incluida en cada medida en la cdmara del
equipo IRGA, por medio de un analizador de imagen Delta-T Mod. DIAS Il (Delta-T Devices,
Burwell, Cambridge, U.K.), y el peso en una balanza analitica Sauter AR70 (tras ser desecadas
en una estufa de aire forzado a 65°C hasta peso constante), para obtener finalmente el peso
por unidad de area foliar (LMA), como cociente entre ambos, peso seco y superficie de cada
hoja. Una vez procesadas las hojas, las tasas de asimilacion pudieron ser expresadas tanto en
relacion al area (Aarea, Mol m?s™), como al peso seco foliar (Amass, mmol g s™). Estimados
estos distintos parametros, todas las muestras eran molidas y determinada su concentracion de
nitrogeno por el método Dumas mediante un autoanalizador CE Instruments NA-2100
(ThermoQuest, Milan, Italia), la cual fue también finalmente expresada tanto por unidad de
masa (Nmasa, Mg g'1) como por unidad de area foliar (Ngrea, 9 m'z), obtenidos estos ultimos datos

como producto entre Npasa Y SU correspondiente LMA.
Analisis de los datos y elaboracion de los modelos

Una vez obtenidos todos los datos, procedimos a elaborar modelos destinados a predecir la
asimilacion de las hojas de nuestras especies, en funcibn de sus respuestas a los cambios
ambientales, asi como en funcion de los efectos que los diversos rasgos foliares medidos y sus
cambios con la edad pudiesen condicionar en su rendimiento fotosintético. La informacion
sobre las distintas variables ambientales se extrajeron de sensores con dataloggers, como se

explicd anteriormente en la presente memoria (pagina 123).
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Para modelar las repuestas fotosintéticas a las variables climéticas, recurrimos a los datos de
las curvas de respuesta de la fotosintesis a cambios programados en radiacion, temperatura y
VPD obtenidas en las mediciones llevadas a cabo con el CIRAS. La informacién fue procesada
como se describioé en el capitulo anterior para finalmente determinar el efecto de las distintas
variables independientes sobre la tasa fotosintética. Entre estas, finalmente fueron incluidas la
radiacion fotosintéticamente activa, temperatura, déficit de presion de vapor, contenido de
humedad del suelo, temperatura minima y maximo VPD de cada dia, asi como rasgos tales

como LMA, contenido foliar de N y edad de las hojas.

De cada modelo obteniamos los datos de asimilacién (tanto por unidad de area, como por
unidad de masa foliar) predicha para cada tipo de hoja a intervalos de 10 minutos, a partir de
los cuales calculamos la asimilacién integrada diaria. Combinando estos datos con los datos
demograficos (curvas de supervivencia y longevidad foliar) descritos en el Capitulo 1, nuestro
siguiente paso era determinar la asimilacion acumulada a lo largo de la vida de las hojas de
nuestras tres especies en cada ano y parcela de estudio. Para ello, recurrimos a tres
estimaciones distintas. La produccion total acumulada se obtuvo en primer lugar simplemente
como sumatorio de la produccidén correspondiente al total de dias a los que se extiende la
duracion promedio para las hojas de cada especie, en cada parcela y afo de estudio. En la
segunda estimacion incorporamos la informacién de las curvas de supervivencia obtenidas
para cada especie y parcela, promedio de los datos de los diversos afios de estudio. En cada
curva identificamos los intervalos en la vida de las hojas delimitados por picos de mortalidad
significativos, con descensos notables en el nUmero de hojas supervivientes. La asimilacién
para cada intervalo se obtuvo multiplicando la asimilacion acumulada que corresponderia a ese
periodo de tiempo por el porcentaje de hojas supervivientes y que realmente producen en él. El
resultado de la asimilacion total acumulada en este caso fue la suma de la produccion de las
hojas supervivientes en cada uno de los intervalos. Ambos métodos arrojan cifras muy
similares ya que, aunque en el segundo procedimiento consideramos la asimilaciéon hasta el
final de la vida de las hojas, el descenso en la produccion por la mortalidad foliar registrada en

cada tramo compensa la menor asimilacion acumulada que se obtendria al considerar
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Unicamente la longevidad foliar promedio. Como ftercera estima repetimos los calculos
efectuados segun el procedimiento anterior, pero analizando el nimero de hojas supervivientes
en cada uno de los dias de estudio y obteniendo finalmente dos valores de asimilacién total, el
resultante de sumar el valor dia a dia hasta la fecha en la que sobreviven el 50% de hojas por
un lado y el 75% por otro, considerando de esta manera la longevidad media y maxima en cada
poblacién foliar. Para simplificar la presentaciéon de los resultados, y teniendo en cuenta la
similitud en los valores obtenidos por los tres métodos, Unicamente efectuaremos las distintas
comparaciones entre especies a nivel de los datos de asimilacién obtenida a través del primer
método. La significacion de las diferencias entre los valores medios estimados para las
distintas especies y clases de edad de las hojas se comprobdé mediante ANOVA de una via

seguida del test PLSD de Fisher, empleando para ello el programa estadistico SPSS.

RESULTADOS

Asimilacion de C acumulada a lo largo de la vida de las hojas bajo condiciones

de horizontalidad respecto a la incidencia de luz

Como primer paso para comparar las especies de estudio, recurrimos al calculo de la
asimilacién conseguida por las hojas de cada una de ellas suponiendo que a lo largo de toda
su vida mantuviesen los valores maximos de asimilacién instantanea reportados por el modelo
predictivo. Para ello, una vez identificado en cada especie, parcela y afio de estudio, este valor
maximo fue multiplicado por el periodo de tiempo a lo largo del cual se extiende la vida de las
hojas en cada caso. Los datos se dividieron finalmente por dos para tener en cuenta la
reduccion en la asimilacion debido a las horas de oscuridad durante las cuales no se registra
produccion. Los resultados, tanto expresados por unidad de &rea como de masa foliar, se

reflejan en la Tabla 1.
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Tabla 1. Valores de la asimilacién acumulada potencial, expresados por unidad de area foliar (A/area, mol m2) ymasa foliar (A/masa, mmol g'), estimados en promedio para cada

especie (ES entre paréntesis, n =6) sobre el conjunto de parcelas y afios de estudio, para cada especie en cada parcela (n =3) y para cada especie en cada uno de los afios de estudio

(n =2). En todos los casos, letras distintas en la misma columna reflejan diferencias significativas entre especies para P <0.05.

Valores medios por especie

Valores medios por especie en cada parcela

Valores medios por especie en cada afio de muestreo

Especies Total (n=6) Valdelosa Garcirrey Valdelosa Garcirrey 2008 2009 2010 2008 2009 2010
Alarea A/masa Aarea Aarea A/masa A/masa Aarea Alarea Aarea A/masa A/masa A/masa
Q.faginea | 230 (21.1)c 2600 (414)a | 197 (25.1)c 263 (22.5)b 2163 (492)a 3037 (651)a | 187 (32.5)b 269 (27.0)b 234 (40.0)b 1799 (279)a 3704 (573)a 2297 (468)a
Q. suber 307 (10.9)b 2731 (179) a 290 (8.74)b 324 (15.3)b 2584 (345)a 2878 (139) a 312(28.5) b 300 (7.00) b 308 (20.5)b 3522 (223)a 3200 (72.5)a 2571 (291) a
Q. ilex 587 (15.9)a 2872 (81.7)a 566 (12.9)a 608 (25.7)a 2765 (109)a 2979 (101) a 586 (36.0)a 575(17.0)a 601 (43.5)a 2797 (172)a 2894 (85.5)a 2925 (234) a
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No se detectaban diferencias intraespecificas a nivel de los distintos afios o parcelas, pero si
se obtenian claras diferencias entre especies. Aunque la maxima asimilacién instantanea
tiende a disminuir con el aumento de la duracion de las hojas, esta disminucién se ve
compensada por el mayor tiempo de actividad, por lo que la produccién total refleja las
diferencias en longevidad foliar, con Q. ilex alcanzando los valores més altos, seguida por
Q. subery la especie caducifolia con una asimilacion potencial acumulada més baja (Tabla 1).
Las diferencias interespecificas alcanzaban la significacion en relacion a A/area. Sin embargo,
cuando la asimilacibn se expresaba por unidad de masa, los valores eran mucho mas

proximos, no obteniéndose diferencias significativas entre especies (Tabla 1).

El siguiente paso fue analizar los valores de asimilacién que, segun el modelo, alcanzarian las
hojas teniendo en cuenta ahora el deterioro temporal en su capacidad fotosintética y las
condiciones reales registradas en el campo, pero asumiendo que la disposicién de las hojas
permitiria la maxima captacion de la luz disponible en cada momento (Tabla 2). Tampoco en
este caso se detectaban diferencias para cada especie entre afos o parcelas y se repetian de
nuevo las diferencias entre especies para A/area, que se mantenian independientemente de la
parcela y ano considerados. En todos los casos, Q. ilex alcanzaba los valores de asimilacion
total significativamente mas elevados, reduciéndose en promedio la cifra registrada por
Q. faginea y Q. suber a tan sélo un 51% y 48% respectivamente de los de la encina, cuando la
asimilacion se expresaba por unidad de area foliar. Quejigo y alcornoque mostraban siempre
valores préximos sin diferencias significativas entre ellos, aunque era el quejigo quien tendia a
alcanzar cifras algo superiores (Tabla 2). Cuando la asimilacion era expresada por unidad de
masa foliar, los resultados también diferian apreciablemente. La especie caducifolia era ahora
la que mostraba las cifras mas elevadas. Las diferencias se reducian considerablemente entre
la encina y el quejigo, no alcanzando la significacion entre ellas, pero si, ambas, con respecto a
la otra especie perennifolia. Q. ilex llegaba a alcanzar en promedio hasta un 91% de los valores
registrados por Q. faginea, mientras que esta cifra se reduce a un 66% en el caso de Q. suber.
Estos resultados revelan diferencias en la producciéon total de nuestras tres especies que no

parece relacionarse estrictamente con la duracién media de sus hojas.
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Tabla 2. Valores de la asimilacién acumulada real predicha por el modelo, expresados por unidad de area (A/area, mol m) y masa foliar (Mmasa, mmol g'), estimados en promedio para cada

especie (ES entre paréntesis, n=6) sobre el conjunto de parcelas y afios de estudio, para cada especie en cada una de las parcela (n =3) y para cada especie en cada unode los afios de estudio

(n=2). Entodos los casos, letras distintas en la misma columna reflejan diferencias significativas entre especies para P<0.05.

Valores medios por especie

Valores medios por especie en cada parcela

Valores medios por especie en cada aho de muestreo

Especies Total (n = 6) Valdelosa Garcirrey Valdelosa Garcirrey 2008 2009 2010 2008 2009 2010
Aarea A/masa Narea Aarea A/masa A/masa Aarea Aarea Aarea A/masa A/masa Amasa
Q. faginea 69 (3.69) b 620 (35.9) a 63(4.17) b 75 (3.84) b 561 (40.8)a 678 (36.8) a 64 (5.50) b 77 (5.50) b 66 (7.00) b 566 (77.7)a 695 (52.5)a 598 (68.0)a
Q. suber 65 (2.57) b 411 (159)b 60 (2.02)b 70 (1.52)b 379 (12.7)b 442 (10.5)b 65(4.50)b  68(5.00)b 62 (6.00)b 413 (23.5)a 429 (34.0)b 391 (37.0)a
Q. ilex 132 (4.61)a 562 (19.4) a 124 (4.72)a 139 (5.29) a 530 (19.8)a 595(21.0)a 127 (4.50)a 141 (8.00)a 127 (10.0)a 542 (20.5)a 601 (33.0)ab 545 (43.5)a
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Al comparar la asimilacion acumulada predicha bajo condiciones reales, asumiendo la méaxima
iluminacién potencial (Tabla 2), con la que obtendrian las hojas de nuestras especies
manteniendo tasas maximas a lo largo de toda su vida (Tabla 1), los porcentajes diferenciales
alcanzaban cifras elevadas, como cabria esperar. Las diferencias entre ambas estimas tendian
a resultar ligeramente mas elevadas para la asimilacion expresada por unidad de masa que de
area y, en ambos casos, siempre un poco mas reducidas en la especie caducifolia que en las
perennifolias, entre las que Q. suber mostraba valores reales algo mas alejados de los
potenciales que Q. ilex. Los mismos resultados se repetian independientemente de la parcela y
ano de estudio. Esto significa que las hojas de la especie caducifolia mantienen a lo largo de su
vida cifras de asimilaciébn mas préximas a su maxima capacidad fotosintética, lo cual, resulta
I6gico teniendo en cuenta que no tienen que atravesar los periodos desfavorables del invierno y
que, debido a su menor longevidad, no experimentan un deterioro en su capacidad fotosintética

tan acusado como el de las hojas de las perennifolias.

Para precisar las implicaciones de mantener las hojas durante diferentes periodos y afnos
procedimos a desglosar los datos comparando la produccién alcanzada por cada especie en
las distintas estaciones. Puesto que, como ya hemos comentado, no se apreciaban diferencias
significativas entre afios o parcelas, empleamos en este caso los valores medios obtenidos
para el conjunto de datos de cada especie. En caca caso estimamos, de la asimilacién
acumulada, la proporcién registradas en cada estacién, sumando los valores obtenidos en cada
una de las primaveras, veranos, otofios e inviernos por los que pasa la vida de una hoja en

funcién de su longevidad promedio (Tabla 3).

Las tres especies consiguen sus mayores cifras de produccion durante la primavera y
particularmente durante el periodo estival. Sin embargo, se aprecian diferencias notables,
teniendo en cuenta el niumero de periodos estivales y primaverales a los que corresponden las
cifras en cada caso. Q. ilex alcanza en primavera valores absolutos de asimilacién por unidad
de area superiores a los de los otros dos Quercus, aunque no asi a nivel de produccion por

unidad de masa foliar (Tabla 3). En esta especie, debido a su longevidad media, la mayor
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proporcidn de sus hojas sobreviven durante dos afos y un cierto porcentaje incluso méas de tres
anos, lo que significa que sus cifras de produccién para el periodo de primavera resultan de la
suma de la producciéon de dos afos y al menos parte de la primavera de un tercero (Tabla 3).
Las hojas de quejigo, sin embargo, atraviesan exclusivamente una estacion primaveral (Tabla
3), en la que emergen y se desarrollan rapidamente para aprovechar el mayor tiempo posible
las condiciones favorables. A pesar de eso, no existen apenas diferencias en la contribucién de
la asimilacion obtenida en primavera respecto a la total entre las dos especies, principalmente
en relacién a A/area. Incluso a nivel de los valores absolutos, en un solo periodo primaveral,
(43 dias de promedio) el quejigo consigue una asimilacion por unidad de masa superior a los
dos Quercus perennifolios, lo que refleja cifras de asimilacion instantanea claramente inferiores
en estas perennifolias, que Uunicamente consigue incrementar su asimilacién total prolongando
el periodo productivo de sus hojas a lo largo de varios afios. Q. suber también prolonga la
duracion de sus hojas hasta un segundo periodo primaveral (Tabla 3). Sin embargo, en este
caso, son muy pocos los dias que las hojas viejas sobreviven durante una segunda primavera,
debido a que gran parte de ellas se desprenden con la emergencia de la nueva cohorte. Por
tanto, debe ser poco significativa la contribucion de las hojas viejas a las cifras de asimilacién
registradas en este periodo. Aun asi, cabria esperar que permitiese al alcornoque cifras de
asimilacion por unidad de area superiores a las de la especie caducifolia. Sin embargo, ambas
especies mantienen en realidad valores similares, lo que significa que las hojas de Q. suber
alcanzan cifras instantaneas de asimilacion mas reducidas. Este resultado puede explicarse en
parte por el hecho de que las hojas de alcornoque, con una emergencia mucho mas tardia en
primavera que las de Q. faginea, disponen de menor tiempo con su capacidad fotosintética
plenamente desplegada para aprovechar las condiciones favorables de esta estacion. Si son
muy distintas, sin embargo, las cifras de asimilacion conseguidas en primavera cuando se
expresan por unidad de masa foliar, que se reducen en Q. suber a menos de la mitad (un 56%)
con respecto al quejigo. De nuevo la particular fenologia de esta especie puede ser

responsable en parte de estas diferencias detectadas.
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Tabla 3. Reparto estacional, en valores absolutos y contribucion porcentual al valor total (entre paréntesis), de la asimilacién acumulada

promedio predicha por el modelo (tanto por unidad de area, mol m', como de masa foliar, nmol g') en cada una de las especies de estudio
bajo condiciones de maxima disponibilidad luminosa.

Dias de la vida de la hoja en cada estacion Alarea A/masa
Q. faginea Q. suber Q. ilex Q. faginea Q. suber Q. ilex Q. faginea Q. suber Q. ilex
Primavera 44 (23%) 95 (23%) 195 (27%) 26 (37%) 21 (32%) 48 (36%) 258 (42%) 114 (28%) 203 (36%)
Verano 88 (46%) 114 (28%) 195 (27%) 37 (54%) 34 (53%) 58 (44%) 315 (51%) 235 (57%) 255 (45%)
Otoino 61 (31%) 101 (25%) 173 (24%) 6 (9%) 6 (9%) 17 (13%) 47 (7%) 42 (10%) 70 (12%)
Invierno a 96 (24%) 167 (23%) - 4 (6%) 9 (7%) - 20 (56%) 34 (6%)

El verano es la estacién en la que es mayor la contribucion de la asimilacion a los valores
totales, particularmente en la especie caducifolia, entre otras cosas porque este es el periodo
del afo durante el cual transcurre una mayor proporciéon del tiempo de la vida de sus hojas. De
forma similar sucede con el alcornoque, que ya dispone de las hojas de su primera cohorte
plenamente desarrolladas y activas y, aunque escasos, puede acumular ciertos niveles de
asimilacion de las hojas viejas que aun sobreviven (Tabla 3). Q. ilex acumula en verano cifras
de asimilacién por area muy superiores en valor absoluto a las otras dos especies, lo que
l6gicamente se debe a que suma la produccién de dos periodos estivales. Sin embargo, esta
especie es menos productiva durante este periodo que la caducifolia, que tan sélo en una
estacion estival y, por tanto, la mitad de dias, consigue acumular una asimilacién expresada
por unidad de area de hasta el 64% de la que alcanza la encina en el doble de tiempo. Al
margen del deterioro en la capacidad fotosintética de las hojas durante su segundo afio, la
encina exhibe en verano un comportamiento mas conservativo que limita sus cifras de
asimilacién instantdnea a valores inferiores respecto a los de la especie caducifolia. Esto,
sumado al elevado peso por unidad de superficie de las hojas de encina, hace que, expresada
por unida de masa, el quejigo supere en un verano en torno a un 19% a la asimilacion
acumulada por la especie perennifolia en dos periodos estivales. Q. suber es, de las tres

especies, la que muestra cifras de asimilacidn acumulada més bajas en este periodo. Las hojas
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de alcornoque no alcanzan una duracién que les permita completar su segundo verano, de
modo que la mayor parte de produccidn estival de esta especie corresponderia a la primera
cohorte foliar. Expresada la asimilacién por unidad de masa, sigue siendo el alcornoque la
especie que registra cifras mas bajas en este periodo estival, aunque en este caso las
diferencias son mas acusadas en relacion al quejigo, que alcanza valores absolutos hasta un
25% mas altos (Tabla 3), debido a que a su mayor asimilacion por unidad de area se suma el
menor peso por unidad de superficie de sus hojas en comparacién a las mas longevas de

Q. suber.

En otofio, las cifras de asimilacion se reducen considerablemente y se mantiene la tendencia
en las comparaciones de A/area entre especies observadas en primavera. La encina sigue
siendo la especie con mayor asimilacién total de carbono en esta estacion, tanto a nivel de
area, como de masa, resultado de la acumulacion de dos periodos. Alcornoque y quejigo
alcanzan cifras similares por unidad de area, a pesar de que las hojas de la especie caducifolia
registran su abscisiobn y no completan el periodo otonal, lo que revela mayores tasas de
asimilacion instantanea por unidad de area, que se traducen en cifras también mas elevadas

de asimilacién cuando esta se expresa por unidad de masa.

Finalmente en invierno, entre las dos Unicas especies que mantienen sus hojas, Q. ilex
consigue acumular mayores cifras absolutas de asimilacién, como resultado de sumar la
produccion durante el doble de tiempo, pero también en funcién de los valores reflejados, de
cifras mas altas de asimilacion instantanea. Es importante resefiar que la producciéon en
invierno en ambas especies contribuye en torno a un 6% a la asimilacion total de la vida de las
hojas, una cifra que, aunque no despreciable, tampoco resulta especialmente significativa. Este
resultado sugiere que la ventaja de mantener las hojas durante mas de una estacién de
crecimiento derivaria entonces de su contribucién a la asimilaciéon total durante la primavera y
verano de su segundo afio de vida, mas que a lo que puedan aportar durante el periodo de

tiempo en que las caducifolias carecen de hojas.
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Para poder precisar los resultados previos, desglosamos finalmente los datos de asimilacion en
considerando separadamente la produccion que durante cada periodo del afo tiene las hojas
en funcién de su edad (Tabla 4). Incluimos nuevamente los datos de la especie caducifolia para
facilitar las comparaciones también a nivel de las hojas de las tres especies durante su primera

estacion de crecimiento.

Durante su primer afio de vida, el alcornoque es la especie en la que las hojas alcanzan cifras
de asimilacién por area mas reducidas (Tabla 4), inferiores a las del quejigo, pero también a las
de la encina. Las diferencias resultan particularmente elevadas en verano, en especial en
relacién al quejigo, especie cuyas hojas nuevas consiguen cifras mucho mas altas. Expresada
por unidad de masa foliar, se mantienen las diferencias entre las hojas nuevas de ambas
especies tanto en primavera como en verano, con una asimilacion conseguida por el
alcornoque de tan solo el 62 y 37% respectivamente de la alcanzada por el quejigo. Las
diferencias en los valores de A/area entre las dos especies perennifolias también desfavorecian
a Q. suber, con una produccién fotosintética mas alta en la especie de hojas mas longevas,
fundamentalmente en verano. Sin embargo, las diferencias en la asimilacion por unidad de
masa daban un giro, exclusivamente en el caso de hojas de primer afio, superando el
alcornoque ligeramente a la encina en todas las estaciones. Era también el periodo estival el
que arrojaba las mayores diferencias, con hasta un 24% menos de produccién en este caso en
Q. ilex con respecto a Q. suber. Esto puede ser debido al menor peso de las hojas de
alcornoque que contribuye a compensar en alguna medida sus menores asimilaciones por

unidad de area.

Entre las especies perennifolias se apreciaban enormes diferencias en la contribucién de las
hojas en funcién de su edad. Las de Q. suber consiguen el grueso de su produccion total
durante su primer afno de vida, reduciéndose la contribucién durante su segunda estacién de
crecimiento a tan sélo algo méas del 10% (Tabla 4). Las hojas de esta especie estan disefiadas
para alcanzar una duracién s6lo superior a un afio, de modo que era l6gico esperar que su

produccion se viese limitada por el escaso tiempo que sobreviven en esta segunda estacion.
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Aun asi, resulta llamativo el reducido valor que alcanzan durante la primavera de su segundo
afo, teniendo en cuenta que las condiciones ambientales son normalmente las mas favorables
y aun disponen de un cierto tiempo antes de la emergencia de la nueva cohorte. En Q. ilex
aunque las hojas son mas activas durante su primer afio, aun consiguen cifras muy elevadas
durante su segunda anualidad, sélo ligeramente inferiores a las de las hojas nuevas en el caso
de A/area y algo mas distantes los valores entre las dos edades en A/masa, reflejo del

incremento en LMA que siguen experimentando las hojas a medida que envejecen (Tabla 4).

Tabla 4. Reparto de laasimilacion acumulada predicha para cada unade las tres especies de estudio (tanto
en valores absolutos, como contribucidn porcentual entre paréntesis) entre los distintos afos por los que atraviesa

la vida de la hoja y las diferentes estaciones en cada caso bajo maxima disponibilidad de luz.

Q. faginea Q. suber Q. ilex

Alarea Edad 1 Edad 1 Edad 2 Edad 1 Edad 2 Edad 3
Primavera 26 (37%) 18 (28%) 3 (4%) 19 (14%) 19 (14%) 10 (8%)
Verano 37 (54%) 27 (42%) 7 (11%) 32 (24%) 27 (21%) -
Otofio 6 (9%) 6 (9%) - 9 (7%) 8 (6%) -
Invierno - 4 (6%) - 4 (3%) 4 (3%) -

69 (100%) 55 (85%) 10 (15%) 64 (48%) 58 (44%) 10 (8%)
A/masa Edad 1 Edad 1 Edad 2 Edad 1 Edad 2 Edad 3
Primavera 258 (42%) 98 (24%) 16 (4%) 90 (16%) 74 (13%) 39 (7%)
Verano 315 (51%) 198 (48%) 37 (9%) 150 (27%) 105 (19%) -
Otorio 47 (7%) 42 (10%) - 39 (7%) 31 (5%) -
Invierno - 20 (5%) - 18 (3%) 15 (3%) -

620 (100%) 358 (87%) 53 (13%) 297 (53%) 225 (40%) 39 (7%)
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Asimilacion de C acumulada a lo largo de la vida de las hojas bajo condiciones

reales de disponibilidad de luz

La asimilacién predicha se estim6 de nuevo a través del modelo, pero empleando los datos de
disponibilidad real de luz de las hojas dentro de la copa que, a través del programa Yplant, se
extrajeron para las ramas empleadas en el Capitulo Il. En el caso de la especie caducifolia,
reelaboramos los modelos empleando los datos de luz suministrados para hojas en distintas
posiciones a lo largo de un brote, mientras que en las perennifolias se aplicaron los datos de
luz que Yplant nos indica que corresponderian a cada uno de los afnos de vida de la hoja.
Aunque la reelaboracion de los modelos resulta laboriosa, la informacién sobre la iluminaciéon
real proporciona una aproximacion de las limitaciones que las caracteristicas de la copa y el
distinto ambiente luminico de las hojas puedan imponer a la asimilacibn acumulada de las

distintas especies.

Como era de esperar, en todos los casos se registra un descenso de la produccion acumulada
cuando la luz sufre cierta limitacion con respecto a la disponibilidad maxima, es decir, aquella
recibida sobre la superficie horizontal de la hoja (Tabla 5). Sin embargo, el valor porcentual de
esta reduccion en la produccion diferia en alguna medida entre las diversas especies. En la
especie caducifolia, el descenso de la asimilacién entre los dos escenarios mostraba el mayor
valor porcentual, como consecuencia de una disminucién también mas elevada en la
disponibilidad real de luz de las hojas por un fuerte autosombreado. Q. suber era la que
mostraba un descenso de la asimilacion predicha bajo condiciones reales de luz mas reducida,
y por tanto, ocupando la posicién intermedia entre ambas especies se encontraba la encina
(Tabla 5). Las mismas tendencias y en similares proporciones se repetian tanto para la
asimilacion por unidad de area, como de masa foliar. A pesar de estas diferencias en los
efectos del ambiente luminico, las diferencias en asimilacién total por unidad de area
continuaban siendo estadisticamente significativas (Tabla 5), correspondiendo de nuevo a
Q. ilex las cifras mas elevadas. Sin embargo, cuando se expresa por unidad de masa, las

diferencias entre especies perdian la significacion.
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Tabla 5. Produccion fotosintética (media y error tipico entre paréntesis), expresada por unidad de area (A/area, mol m-2) y
masa foliar (A/masa, mol g-1), acumulada a lo largo de la vida completa de las hojas de cada una de nuestras especies, en

diferentes condiciones de disponibilidad de luz (disponibilidad de luz sobre la horizontal y luz real, n=6).

Aarea Q. faginea Q. suber Q. ilex Diferencias interespecificas
LUZ HORIZONTAL 69 (3.69) 65 (2.57) 132 (4.61) P <0.0001
LUZ REAL 22 (1.14) 28 (1.23) 45 (1.49) P <0.0001

Diferencias intraespecificas P <0.0001 P <0.0001 P <0.0001

% descenso 68 57 66

A/masa Q. faginea Q. suber Q. ilex Diferencias interespecificas
LUZ HORIZONTAL 620 (35.9) 411 (15.9) 562 (19.4) P <0.0001

LUZ REAL 196 (10.3) 170 (7.01) 188 (6.33) N.S

Diferencias intraespecificas P <0.0001 P <0.0001 P <0.0001

%descenso 68 59 67

Como antes, comprobamos el reparto estacional de la asimilacion total por las hojas de cada
especie sometidas ahora a intensidad luminosa real. Logicamente, también en los cuatro
periodos estacionales los valores absolutos de produccion disminuyen al descender la luz, con
descensos superiores al 50% con respecto a la obtenida en condiciones de incidencia de luz

sobre la horizontal (Tabla 6).
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Tabla 6. Reparto estacional, en valores absolutos y contribuciéon porcentual al valor total (entre paréntesis),
de la asimilacion acumulada promedio predicha por el modelo (tanto por unidad de area, mol m?2, como

masa foliar, mmol g') en cada una de las especies de estudio bajo condiciones de luz real.

Alarea A/masa
Q. faginea Q. suber Q. ilex Q. faginea Q. suber Q.ilex
Primavera 9 (41%) 10 (36%) 14 (31%) 94 (48%) 52 (31%) 55 (29%)
Verano 11 (50%) 14 (50%) 21 (47%) 87 (44%) 92 (54%) 92 (49%)
Otoio 2 (9%) 3 (10%) 6 (13%) 15 (8%) 19 (11%) 24 (13%)
Invierno - 1 (4%) 4 (9%) - 7 (4%) 17 (9%)

Por otro lado, el porcentaje que determina la produccion en cada una de las estaciones
presenta ligeras diferencias frente al obtenido con luz mas abundante (Tabla 3 y 6). En
Q. faginea y Q. suber, el porcentaje que aporta la primavera al total presenta valores algo
superiores a los que se obtenian con més luz. Esto se compensa con la diferencia también
encontrada para estas dos especies en la época estival, cuyos valores disminuyen ligeramente
al compararlos con los valores de ese mismo periodo en el otro escenario luminico. En sentido
contrario le sucedia en la encina, con valores porcentuales algo mas elevados durante la
primavera, compensados con un descenso en el porcentaje de produccién durante el verano en
relacion a los obtenidos en el caso anterior. Los mismos resultados se obtenian tanto a nivel de
la asimilacién expresada por unidad de area como de masa foliar. La contribucién porcentual
durante el otofio e invierno no experimenta diferencias ante distinta intensidad luminosa

(Tabla 6).

De la misma manera, cuando en las perennifolias comprobamos la produccién de las distintas
edades, estas exhibian una diferencia siempre superior al 50% con respecto a la conseguida

por las mismas cohortes en condiciones de luz superior, tanto a nivel total de cada edad como
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a nivel de las distintas estaciones (Tablas 4 y 7). La Unica excepcion la constituye el periodo
invernal en hojas de primer afio en Q. ilex, cuya diferencia solo llegaba a un 25% entre las dos
disponibilidades de luz. Sin embargo, la diferencia mas clara entre la asimilacion conseguida
por las distintas edades foliares bajo diferente disponibilidad de luz, se observa entre las
edades 1 y 2 de la encina. Tanto a nivel de la asimilacion expresada por unidad de area como
de masa foliar, la contribucién a la produccién total de las hojas mas jévenes aumentaba bajo
luz real, mientras que disminuia lo obtenido por las hojas de la segunda cohorte en relacién a
los valores tasados en condiciones de maxima intensidad luminosa. Parece légico suponer que
esto se deba a que, bajo iluminacion real, las hojas mas viejas, que ocupan posiciones mas
internas, sufren una mayor limitacién de luz, que se refleja en estas fuertes diferencias entre lo

producido en uno y otro caso (Tablas 4 y 7).

Tabla 7. Reparto de la asimilacién acumulada predicha para cada una de las tres especies de estudio (tanto en
valores absolutos, como contribucion porcentual entre paréntesis) entre los distintos afios por los que atraviesa la

vida de la hoja y las diferentes estaciones en cada caso en condiciones de luminosidad real.

Q. faginea Q. suber Q. ilex

Alarea Edad 1 Edad 1 Edad 2 Edad 1 Edad 2 Edad 3
Primavera 9 (41%) 9 (32%) 1 (4%) 4 (9%) 7 (15%) 3 (7%)
Verano 11 (50%) 11 (38%) 3 (11%) 14 (32%) 7 (15%) -
Otofio 2 (9%) 3 (11%) - 4 (9%) 2 (4%) -
Invierno 1 (4%) - 3 (7%) 1(2%) -

22 (100%) 24 (86%) 4 (14%) 25 (55%) 17 (38%) 3 (7%)
A/masa Edad 1 Edad 1 Edad 2 Edad 1 Edad 2 Edad 3
Primavera 94 (48%) 45 (27%) 7 (4%) 15 (8%) 26 (14%) 13 (7%)
Verano 87 (44%) 77 (45%) 15 (9%) 65 (34%) 28 (15%) -
Otofio 15 (8%) 19 (11%) - 17 (9%) 7 (4%) -
Invierno - 7 (4%) - 11 (6%) 6 (3%) -

196 (100%) 148 (87%) 22 (13%) 108 (57%) 67 (36%) 13 (7%)
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DISCUSION

Los resultados de las comparaciones entre nuestras especies difieren considerablemente
dependiendo de que la asimilacion de carbono se exprese por unidad de area o por unidad de
masa foliar. Estas dos diferentes formas de expresar los rasgos foliares han sido utilizadas por
diferentes autores (Field & Mooney 1986, Reich & Walters 1994). Aunque las relaciones
basadas en la masa foliar presentan ciertas dificultades de interpretacibn que han sido
recientemente puestas de manifiesto (Lloyd et al. 2013), estas dificultades se deben
fundamentalmente a problemas estadisticos que surgen en la busqueda de correlaciones a
través de grupos de diferentes especies, por lo que la comparacion entre especies en funcién
de sus tasas de asimilacion por unidad de masa foliar, tal y como hacemos en este capitulo es
perfectamente vélida. El coste de produccidon y de mantenimiento de una hoja viene, a igualdad
de otros factores, determinada por su masa, por lo que expresar el rendimiento fotosintético
también en funcidén de la masa nos proporciona una mejor informacion sobre el balance final de
coste y beneficio de las poblaciones foliares. En concreto, en nuestras especies las diferencias
en asimilacién total por unidad de area eran muy fuertes y claramente relacionadas con las
diferencias en longevidad foliar. Sin embargo, cuando los valores se expresan por unidad de
masa, las diferencias se atentan considerablemente, aunque las comparaciones dependen del
escenario simulado. Obviamente, la reduccion de las diferencias interespecificas por unidad de
masa foliar se debe a la tendencia de las especies de mayor longevidad foliar a mantener una
mayor masa por unidad de superficie, lo que contribuye a compensar las ventajas derivadas del

alargamiento de la vida productiva de la hoja.

En nuestro primer escenario simulabamos que la actividad asimilatoria de las hojas de cada
especie se mantenia constante a lo largo de toda la vida en sus valores maximos.
Evidentemente, es una suposicion irreal, pero esta simulacion nos informa acerca de las
relaciones entre la longevidad foliar y las maximas prestaciones fisiologicas propias de cada
especie. Hay mucha informacién sobre la capacidad fotosintética de diferentes especies, y gran

parte de las predicciones de los efectos de la longevidad foliar sobre el balance de carbono se
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basan en la comparacion de las maximas tasas de asimilacién de carbono de las distintas
especies (Gower et al. 1993, Reich et al.1995, Kikuzawa & Lechowicz 2006). En general, la
mayoria de los autores han encontrado que si las maximas capacidades fotosintéticas se
mantuvieran a lo largo de toda la vida de la hoja, las especies de mayor longevidad foliar
obtendrian mayor asimilacion acumulada de carbono al final de su vida (Reich et al. 1992,
Westoby et al. 2000), porque los efectos negativos de la longevidad foliar sobre la asimilacidén
instantanea se ven mas que compensados por el alargamiento de la vida productiva de la hoja.
Es el mismo resultado que hemos obtenido nosotros con nuestras especies, aunque las

diferencias en asimilacién por unidad de masa no alcanzaron la significacion.

En principio esperdbamos que el resto de los escenarios, que ya incluyen los cambios en la
velocidad de la fotosintesis a lo largo de la vida de las hojas, tendieran a reducir las diferencias
interespecificas, primero porque las especies de larga longevidad foliar tienden a tener un
mayor porcentaje de hojas viejas con menor capacidad fotosintética (Mediavilla & Escudero
2003) y segundo porque esperabamos que las hojas mas longevas fueran mas sensibles al
deterioro de las condiciones climaticas y edéficas durante las estaciones desfavorables
(Escudero et al 2008). Por el contrario, cuando incluimos en un nuevo escenario el efecto del
envejecimiento de las hojas y el de las variaciones climaticas y edaficas a lo largo del afio, pero
asumiendo que todas las hojas reciben la misma iluminacién (la correspondiente a una
superficie horizontal plenamente expuesta), la asimilacién total correspondiente a Q. suber
experimentdé un fuerte declive en comparacion especialmente con Q. ilex, de modo que
aparecia como la especie con una menor produccién final tanto por unidad de area como por
unidad de masa foliar. Lo cierto es que este resultado contrasta fuertemente con los de la
reelaboracién efectuada por Kikuzawa y Lechowicz (2006), en la que Q. suber aparecia con los
maximos valores de produccién total de un conjunto de 26 especies de diferentes
proveniencias. Aparentemente, la razén de esta discrepancia se encuentra en las
peculiaridades de la fenologia de Q. suber que no fueron tenidas en cuenta en el analisis de
Kikuzawa y Lechowicz (2006). Como mencionamos en apartados anteriores, la emergencia

foliar en Q. suber esta bastante retrasada en comparacion con el resto de las especies y
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coincide con la pérdida masiva de las hojas de la cohorte anterior. Esto implica que las hojas
durante su segundo afio de vida, después de haber superado un otofio y un invierno, se
desprenden masivamente al comienzo del verano y, por lo tanto, en plena estacion de
crecimiento. Desaprovechan, por este motivo, una parte considerable de la estacién favorable.
Este comportamiento se traduce en que, si repartimos la vida de las hojas en diferentes
estaciones, los repartos difieren entre las tres especies. Centrandonos en el otofio e invierno,
que son sin duda las estaciones menos favorables para la fotosintesis por las bajas
temperaturas y la escasez de luz, vemos que en Q. faginea sélo el 31% de su vida transcurre
durante el otofio e invierno. En Q. ilex esta cifra se eleva a un 46.6%, mientras que en Q. suber
llega al 48.4%. Aunque este reparto entre estaciones favorables y desfavorables es sélo
aproximado, puesto que evidentemente no puede coincidir exactamente con las fechas
oficiales de comienzo de las estaciones, las cifras calculadas sugieren que la fenologia del
alcornoque es precisamente la mas desfavorable, en el sentido de mantener una mayor
fraccion de la vida de sus hojas en épocas del afio menos adecuadas para la fotosintesis. Las
diferencias en los porcentajes de cada especie pueden parecer pequefas, pero probablemente
resultan decisivas para el balance de carbono, dadas las fuertes diferencias en la asimilacién
instantanea que se observan entre estaciones. Aparentemente, la fenologia de la abscisidén
foliar en Q. suber es, por tanto, desfavorable para el balance de carbono. Quiza este efecto
desfavorable se vea compensado con las ventajas derivadas de una retranslocacion directa del
nitrdgeno y otros recursos desde las hojas viejas hacia las nuevas sin necesidad de su
almacenamiento en otras estructuras, al coincidir en el tiempo la abscision y la emergencia de

la nueva cohorte (Eckstein et al. 1998, Jonasson 1989, Tani & Kudo 2003, Palacio et al. 2007).

Finalmente, las diferencias interespecificas en el balance final de carbono vuelven a atenuarse
cuando simulamos la fotosintesis bajo condiciones reales de luz, teniendo en cuenta el
autosombreado. Por supuesto, las tres especies reducen considerablemente su balance de
carbono en condiciones de luz real en comparaciéon con el escenario previo de “luz horizontal”,
pero la menor disminucion se verifica en Q. suber. Evidentemente, esto refleja las ventajas del

eficiente disefo de la copa en esta especie, que permite un menor autosombreado y mayor
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eficiencia en la captaciéon de la luz. El resultado es que, aunque sigue habiendo en condiciones
reales de iluminacién diferencias interespecificas significativas en balance de C por unidad de
superficie foliar, estas desaparecen cuando se expresan por unidad de masa. Como dijimos
antes, esta Ultima forma de expresar la produccion fotosintética refleja mejor el balance entre la
fijacion de C y los costes de produccion y mantenimiento de las hojas. Concluiriamos, por lo
tanto, que nuestras tres especies, a pesar de las diferencias en longevidad foliar, mantienen

similares balances de C al final de la vida de sus hojas.

Este resultado discrepa radicalmente de un reciente analisis de la produccién de 10 especies
australianas (Falster et al. 2011), que encontré un incremento constante del balance de C a
medida que aumenta la longevidad foliar. Resulta dificil encontrar las razones de esta
discrepancia en las conclusiones. Quiza el rango de especies estudiado por Falster et al.
(2011) incluye grupos taxondmicos muy diferentes, en contraste con la proximidad filogenética
de nuestras tres especies. Por otra parte, en el escenario simulado en el trabajo citado no se
contemplaban diferencias en la intensidad del estrés hidrico y sus efectos sobre el control
estomatico. Todo ello, puede haber influido en los resultados finalmente obtenidos para cada
especie. Falster et al. (2011) invocan el concepto de “descuento temporal’” (Westoby et al.
2000) para explicar la aparente anomalia de que especies coexistentes consigan diferentes
balances de carbono, que deberian haber llevado légicamente a la eliminacién a través de la
seleccién natural de las especies menos competitivas. Otras explicaciones a las diferencias en
el balance de carbono observadas por estos y otros autores pueden encontrarse en el hecho
de que el beneficio esperable de cada hoja tiene que compensar costes incurridos en otras
partes de la planta, que pueden ser diferentes en diferentes especies (Ackerly 1999, Reich et
al. 2009). En vista de los resultados obtenidos para nuestras tres especies, ninguna de estas
diferencias parece afectar al rendimiento final de cada una. Sin embargo, hemos de insistir en
que los valores obtenidos para cada una de nuestras especies difieren considerablemente
dependiendo del escenario simulado, lo que implica que la aparente igualdad en el balance

final de C que obtenemos ha sido obtenida a través de diferentes combinaciones de longevidad
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foliar, asimilacién instantanea y arquitectura de la copa que finalmente producen similares

rendimientos para las diferentes especies.

El reparto estacional de la fotosintesis constituye uno de los factores mas importantes que
determinan el equilibrio competitivo entre especies caducifolias y perennifolias. Una ventaja
evidente del habito perennifolio es que permite mantener la fotosintesis a lo largo de todo el
ano, si las condiciones ambientales lo permiten. Por lo tanto, los modelos que intentan predecir
la distribucién geogréfica de los dos habitos foliares le otorgan gran importancia a la duracién
de las estaciones favorable y desfavorables a lo largo del afio (Kikuzawa 1995, Givnish 2002).
En Q. faginea, como cabria esperar, mas del 90% de su asimilacion total se concentra durante
primavera y verano, antes de que la disminucién en la disponibilidad de luz y las temperaturas
propicien un marcado descenso de su asimilacion con la llegada del otofno. Esto se debe a que
las hojas de quejigo emergen y se desarrollan rdpidamente en la primavera para aprovechar el
mayor tiempo posible las condiciones favorables. El mantenimiento de una alta capacidad
fotosintética, como la observada en quejigo, al comienzo de la estacion de crecimiento es de
especial importancia para optimizar el menor tiempo del que disponen para producir (Damesin
& Rambal 1995, Damesin et al. 1998, Mediavilla & Escudero 2003b). Pero ademas su menor
sensibilidad al déficit hidrico y su capacidad para evitar descensos acusados en el potencial
foliar resultan cruciales, permitiendo a esta especie mantener sus hojas activas durante la

mayor parte del verano, extendiendo asi el periodo asimilatorio hasta las lluvias de otofo.

Mientras que las hojas de quejigo emergen y se desarrollan rapidamente para aprovechar el
mayor tiempo posible las condiciones favorables, las de alcornoque, puesto que muestran una
emergencia mucho mas tardia en primavera, disponen de menor tiempo con su capacidad
fotosintética plenamente desplegada para aprovechar las condiciones favorables de esta
estacion, lo que reduce considerablemente la contribucién de la asimilacién en primavera al
rendimiento total. La particular fenologia de esta especie explicaria que su asimilacién estival
se sitle incluso en niveles inferiores a los de Q. ilex, a pesar de su menor sensibilidad al déficit

hidrico atmosférico y edafico. Una emergencia tan tardia de las hojas, que no se produce hasta
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el mes de junio, implicaria que estas no adquiririan su plena capacidad hasta el mes de julio
cuando el déficit comienza a adquirir mayor intensidad, desaprovechando las condiciones mas
favorables del comienzo de la estacion. Sin embargo, la menor sensitividad estomatica de las
hojas de Q. suber permite que mas del 50% de su asimilacion total se obtenga durante el
verano, mientras que su mayor sensibilidad a las bajas temperaturas propicia que Q. suber
registre las cifras mas reducidas de asimilacion en los periodos mas frios del afio, que arrojan
incluso un balance negativo de carbono promedio en algunos meses. Supuestamente los
climas mediterraneos, con sus inviernos moderados, podrian favorecer el habito perennifolio.
Sin embargo, incluso en condiciones mediterrdneas, con arreglo a nuestros datos, la
contribucién del invierno e incluso del otofio a la asimilacién final de carbono de cada hoja en
las especies perennifolias es realmente reducida. En concreto, la produccién en invierno en
Q. suber contribuye en torno a un 4% a la asimilacion total a lo largo de la vida de las hojas,
ascendiendo hasta un 9% en Q. ilex, cifras que, aunque no despreciables, tampoco resultan
especialmente significativas. Este resultado sugiere que la ventaja de mantener las hojas
durante méas de una estacidbn de crecimiento derivaria entonces de su contribucion a la
asimilacion total durante la primavera y verano de su segundo afio de vida, mas que a lo que

puedan aportar durante el periodo de tiempo en que las caducifolias carecen de hojas.
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Conclusiones

m Los resultados de las comparaciones entre especies varian considerablemente dependiendo de que la
asimilacion se exprese por unidad de area, con diferencias muy fuertes y claramente relacionadas con las
diferencias en longevidad foliar, o por unidad de masa, atenuandose en este caso considerablemente
dichas diferencias, debido a la tendencia de las especies de mayor longevidad foliar a mantener una
mayor masa por unidad de superficie, lo que contribuye a compensar las ventajas derivadas del

alargamiento de la vida productiva de la hojas.

m Asumiendo una actividad fotosintética maxima a lo largo de la vida completa vida de la hojas, las
especies de mayor longevidad foliar obtendrian mayor asimilacion acumulada al final de su vida, dado que
la ampliacion de la vida productiva de las hojas permitiria compensar los efectos negativos de la

longevidad foliar sobre la asimilacién instantanea.

m Por el contrario, incluyendo el efecto del envejecimiento de las hojas y el de las variaciones climaticas y
edaficas a lo largo del afio, pero asumiendo la maxima iluminacién disponible, Q. suber registraba una
produccion final claramente inferior, tanto por unidad de area como de masa foliar. Una emergencia foliar
bastante retrasada y el desprendimiento masivo de las hojas durante su segundo afio al comienzo del
verano, desaprovechando asi una parte considerable de la estacién favorable, implican una mayor
fraccion de su vida en épocas menos adecuadas para la fotosintesis, resultando la fenologia de la

abscision foliar en esta especie aparentemente desfavorable para el balance de carbono.

m Finalmente, simulando la fotosintesis bajo condiciones reales de luz, teniendo en cuenta el
autosombreado, las tres especies reducen considerablemente su balance final de carbono. No obstante,
Q. suber es la que experimenta la menor disminucién con respecto a la produccion obtenida asumiendo
maxima disponibilidad de luz, probablemente, como resultado de la mayor eficiencia en la captura de luz y
menor autosombreado de su copa. El resultado es que, aunque las diferencias significativas entre las
especies se mantienen en relacion al balance de C expresado por unidad de superficie foliar, estas
desaparecen cuando se expresan por unidad de masa, de modo que las hojas de nuestras especies

arrojan similar rendimiento final independientemente de su longevidad.
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